Document generated on 08/10/2025 11:28 a.m.

M/S : médecine sciences

Les mécanismes moléculaires de la méiose chez les plantes
Molecular mechanisms of meiosis in plants

Christine Horlow and Marie-Pascale Doutriaux

Volume 19, Number 6-7, juin-juillet 2003
URI: https://id.erudit.org/iderudit/006834ar

See table of contents

Publisher(s)

SRMS: Société de la revue médecine/sciences
Editions EDK

ISSN

0767-0974 (print)
1958-5381 (digital)

Explore this journal

Cite this article

Horlow, C. & Doutriaux, M.-P. (2003). Les mécanismes moléculaires de la
méiose chez les plantes. M/S : médecine sciences, 19(6-7), 717-723.

Tous droits réservés © M/S : médecine sciences, 2003

Article abstract

Meiosis is a key step in diploid sexual reproduction. Apart from its cytological
description, the molecular mechanisms involved in this specialized cell
division are being deciphered in plants thanks to the model plant Arabidopsis
thaliana. While some meiotic mutants of Arabidopsis confirm the central role
of functions that have been described either in yeast or in mice, others led to
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Les mécanismes
moléculaires
de la méiose
chez les plantes

Christine Horlow, Marie-Pascale Doutriaux

> La méiose est une étape-clé de la reproduction
sexuée chez les organismes diploides. Au-dela
de sa description cytologique, les mécanismes

REVUES

moléculaires qui entrent en jeu dans cette divi-
sion spécialisée commencent a étre décryptés
chez les plantes grace a la plante-modele

o2

Arabidopsis thaliana. Si certains mutants méio-
tiques d’Arabidopsis confirment le réle de fonc-
tions centrales déja décrites, par exemple, chez
la levure ou chez la souris, d’autres ont permis
d’identifier des genes dont la fonction est incon-

SYNTHESE

nue a ce jour. De nombreuses plantes existent
aussi a I’état de polyploides, ce qui pose un pro-

bleme particulier du point de vue de la méiose. <
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Loin de la discrétion observée chez les animaux, la dif-
férenciation des organes reproducteurs chez les plantes
atteint, avec la fleur des angiospermes, une variété
incroyable de formes, d’odeurs et de couleurs. Les stra-
tégies de séduction ainsi élaborées visent les insectes
pollinisateurs qui sont les vecteurs de la reproduction et
participent a la dissémination des caractéres géné-
tiques des plantes. Les fleurs n’ont pas manqué d’attirer
aussi I'attention des humains et sont devenues un sujet
d’étude fort prisé des cytogénéticiens du fait, notam-
ment, de ’abondance et de I’accessibilité du matériel
organes reproducteurs
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incessants, les qualités

de plantes qui consti-
tuent une source ali-
mentaire essentielle.

Malgré les nombreuses
informations accumu-
lées sur la reproduction sexuée des especes végétales
cultivées, la taille de leur génome et leur niveau de ploi-
die ont représenté un obstacle a I’adaptation des outils
de la biologie moléculaire et de la génomique fonction-
nelle. Les efforts de la communauté scientifique du
végétal se sont alors focalisés sur I’étude d’une plante

(=) mss (anthéres). C’est dans le tout jeune bouton de fleur que  modéle, Arabidopsis thaliana (=). Cette crucifére a été
20:;'9"° 89, se déroule la méiose, étape essentielle de la reproduc-  choisie pour ses qualités de croissance rapide, de faible
p-

tion sexuée des organismes diploides. Au cours de cette
division particuliere, une cellule diploide réduit son
matériel chromosomique de moitié pour produire quatre
cellules haploides. La ségrégation correcte des chromo-
somes lors de la méiose dépend de leur association en
paires d’homologues, ce qui est I'occasion de remanie-
ments des associations de caractéres génétiques dont
ils sont porteurs. La méiose ouvre donc une voie a la
diversification des individus au sein d’une espece.
Depuis longtemps, les humains ont exploité cette varia-
bilité, améliorant ainsi, par sélections et croisements
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encombrement spatial, son caractére autogame et sa
prolificité (Figure 1). Mais surtout, la taille réduite de
son génome (125 Mb; 25000 génes) a permis son
séquengage complet [1]. LUanalyse de ce génome
montre que la plupart des fonctions impliquées dans la
méiose chez la levure ou chez la souris présentent des
homologues chez Arabidopsis. La convergence de phé-
notypes des mutants méiotiques dans les regnes du
vivant suggeére un niveau élevé de conservation de cette
division particuliére qui est a I’origine de la reproduction
sexuée.
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Physiologie de la reproduction chez les plantes

La mise a fleur intervient apres que la plante a atteint un
stade de maturité donné, et répond a des conditions envi-
ronnementales précises (photopériode, intensité lumi-
neuse, température...). Selon les espéces, la fleur
contient I'un ou l'autre ou les deux organes male
(antheéres) et femelle (les ovules logés dans le pistil).
Dans ces organes, des cellules spécialisées, les méiocytes
subissent la méiose qui donne lieu a la production de
quatre microspores (mdle) ou mégaspores (femelle)
haploides. A Pissue de la méiose, dans les anthéres,
chaque microspore subit une ou deux mitoses (selon les
espéces) lors de sa différenciation en un grain de pollen.
Dans les ovules, une seule des quatre mégaspores se
développe, aprés trois mitoses successives, en un sac
embryonnaire constitué de 8 noyaux et de 7 cellules parmi
lesquelles 'oosphere (Figure 2). Il est & noter que la diffé-
renciation des méiocytes se produit chez les plantes a
partir de cellules qui ont éventuellement subi une tres
longue période végétative. Il n’y a pas, comme chez les
mammiféres, de lignée reproductive précocement déter-
minée, protégée de cycles mitotiques récurrents et des
aléas de I’environnement.

La méiose chez Arabidopsis

Les différents stades de la méiose sont communs & la plupart des orga-
nismes diploides. Les chromosomes, qui ont subi une étape de réplication
pré-méiotique, comportent deux chromatides-sceurs lorsque commence
la méiose. L'organisation spécifique des chromosomes conditionne leur
répartition correcte au
cours des deux divisions
successives de la méiose.
€n effet, selon un enchaf-
nement tres précis, les
chromosomes  homolo-
gues s’associent en bi-
valents puis ségregent lors
de la premiére division
(méiose |, réductionnelle),
tandis que les chroma-
tides-sceurs se séparent
seulement lors de la
deuxieme division (méiose
I, équationnelle). L'ap-
pariement des chromo-
somes, la mise en place du

| et sont essentiels a la ségrégation correcte des chromo-
somes homologues. L'avancement dans cette phase peut
étre suivi cytologiquement en fonction de I’état des chro-
mosomes ou des structures qui leur sont associées. Les
chromosomes se condensent progressivement pendant les
stades leptoténe et zygotene. Au stade pachytene, le
complexe synaptonémal est en place, tandis que les chro-
mosomes poursuivent leur condensation. Au stade diplo-
téne, le complexe synaptonémal se dépolymérise, libérant
les chromosomes sauf au niveau des chiasmas (points de
jonction ou crossing-over). €n fin de prophase |, les chro-
mosomes associés en bivalents présentent la structure en
X typique du stade diacynese. Les bivalents se position-
nent alors sur la plague métaphasique avant leur ségré-
gation en deux lots chromosomiques équivalents (méiose
I, réductionnelle). La méiose Il (équationnelle) s’ensuit
avec la perte de cohésion des chromatides sceurs et leur
séparation qui aboutit a la partition du lot chromoso-
mique initial en quatre génomes haploides. La succession
de ces différentes étapes a pu étre décrite chez
Arabidopsis malgré la petite taille de ses cing paires de
chromosomes, ouvrant ainsi la voie a la caractérisation
de fonctions impliquées dans les processus méiotiques
[2] (Figure 3).

De nombreux mutants de plantes ont été isolés sur le cri-
tere de leur stérilité plus ou moins drastique. Parmi ceux-
ci, les mutants méiotiques associent en général le phéno-
type de stérilité (souvent mdle et femelle) a des dévia-
tions du nombre et de la taille des microspores au stade
tétrade, et a des défauts de développement du sac

embryonnaire (Figure 1). Chez Arabidopsis, il est devenu

complexe synaptonémal et Figure 1. Arabidopsis thaliana. A. Plantes entiéres; & gauche une plante sauvage et & droite une plante mutante méiotique

le déclenchement de la  dmcl dontles fruits partiellement stériles sont plus courts que ceux de la plante sauvage. B. Siliques (ou fruits) de plantes

recombinaison homologue  sauvages. C. Les siliques de mutant dmel sont plus courtes que celles de la plante sauvage. D. Fleur d’Arabidopsis sau-

ont lieu lors de la prophase vage. €. Fleur d’Arabidopsis dmcl: les antheres contiennent tres peu de pollen par rapport a celles de la plante sauvage.
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possible de caractériser moléculairement les fonctions
défectueuses de ces mutants du fait, notamment, du
recours a la mutageneése insertionnelle et aux clonages
positionnels. Ainsi, a c6té de mutants de fonctions précé-
demment décrites chez d’autres espéces (spoll, asyl,
synl), ont pu étre décrits aussi des mutants de fonctions
sans équivalent connu a ce jour (swil, ms5). De plus, les
collections de mutants ont permis des approches de géné-
tique inverse qui, partant de la séquence connue d’un
gene, meénent a lisolement du mutant correspondant
(dmcl, atm).

Le complexe synaptonémal

Le complexe synaptonémal est une structure protéique
particuliére qui apparait (stade zygoténe) puis disparaft
(diplotene) au cours de la prophase | de méiose. Au stade
pachytene, le complexe synaptonémal semble établir une
connexion entre les chromosomes homologues sur toute
leur longueur. La mise en place d’un complexe synaptoné-
mal cohérent est nécessaire a la formation des bivalents
chez Arabidopsis. €n son absence, le stade pachyténe ne
peut étre défini chez le mutant asyl, qui ne présente pas
non plus de bivalents en métaphase I. Le produit du gene
AtASY1 (At: Arabidopsis thaliana) est homologue de la
protéine Hopl de levure, elle-méme nécessaire a la for-
mation du complexe synaptonémal chez la levure [3]. Ce
travail confirme la conservation de fonctions entre la
levure et Arabidopsis.

La recombinaison homologue

La recombinaison homologue méiotique intervient lors de
la prophase | et concrétise les interactions entre chromo-
somes homologues en stabilisant les bivalents. Une étude
des fréquences de recombinaison homologue montre une
distribution non aléatoire des crossing-over méiotiques
chez Arabidopsis, qui assure la présence d’au moins un
crossing-over par chromosome [4]. Le lien entre répara-
tion des Iésions de I’ADN, recombinaison homologue et
méiose est avéré chez Arabidopsis puisque plusieurs
mutants (non caractérisés) hypersensibles aux rayons X
sont aussi affectés dans la recombinaison homologue
méiotique et partiellement stériles [5].

Chez la levure, la protéine Spoll induit la formation des
cassures double-brin nécessaires a la mise en route de la
recombinaison homologue méiotique tandis que la pro-
téine Dmcl est spécifiquement impliquée dans I"orienta-
tion de la recombinaison réparatrice vers le chromosome
homologue (et non la chromatide-sceur). Les mutations
des genes AtSPO11 et AtDMCI entrainent une stérilité par-
tielle chez Arabidopsis, confirmant le role de la recombi-
naison homologue pour la formation des bivalents chez

cette plante. Les plantes mutantes spoll présentent une diminution

drastique de la recombinaison homologue méiotique. De ce fait, il n’y a

pas formation de bivalent et les dix chromosomes, a I’état d’univalents,

ségrégent aléatoirement [6]. Ce phénotype est similaire a celui des

plantes mutantes dmcl (Figure 4) [7]. Ces résultats suggeérent fortement

que le déclenchement de la recombinaison homologue méiotique repose

Organe Méiocyte
Cellule-mere
Anthere du pollen 4/4 Microspores
d O Méiose Mitoses (1-2)
Cellule-mere
Ovule des mégaspores 1/4 Mégaspore

9 O Méiose

Mitoses (x3)

P Gamétophyte

Grain de pollen

Cellule
spermatique

Sac embryonnaire
— Oosphere

Figure 2. Formation des gamétophytes males et femelles chez les plantes (sporogenése et gamétogenése). Dans les

antheéres, un méiocyte male (cellule mére du pollen) donne naissance, a I’issue de la méiose, a 4 microspores qui

se différencient en 4 grains de pollen. Chaque grain de pollen contient un gamete mdle ou cellule spermatique.

Dans les ovules, une cellule mere des mégaspores donne naissance, a I’issue de la méiose, a 4 mégaspores dont

une seule se différencie en 1 sac embryonnaire. Le sac embryonnaire contient le gaméte femelle ou oosphere.

M/Sn®6-7, vol. 19, juin-juillet 2003

sur la création de cassures
double-brin parla protéine
Spoll chez les plantes, et
que leur réparation par
Dmcl conditionne la for-
mation des bivalents. Les
plantes mutantes spoll ne
présentent pas de stade
pachytene discernable (Fi-
gure 4), ce qui indique que
I’établissement du com-
plexe synaptonémal dé-
pend du déclenchement de
la recombinaison homo-
logue chez Arabidopsis
comme chez la souris et
chez la levure.

La cohésion
des chromatides sceurs

La méiose étant précédée
par une étape de réplica-
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tion, les chromosomes entrent en méiose constitués de
deux chromatides dont la cohésion doit étre maintenue
tout au long de la méiose I. €n effet, c’est seulement lors
de la deuxiéme division (méiose II) que les chromatides-
sceurs se séparent.

Le phénotype des mutants swil d’Arabidopsis est inter-
prété comme résultant d’'un défaut de cohésion des chro-
matides-sceurs [8]. La mutation swil-2 entraine des phé-
notypes divergents selon que les méiocytes sont males ou

femelles: les méiocytes femelles swil-2 effectuent une
division de type mitotique en lieu et place de la méiose
(séparation équilibrée des chromatides-sceurs en 2x10
univalents); dans les méiocytes madles swil-2, les 20
chromatides-sceurs des dix univalents se séparent préco-
cement pour former des structures en X transitoires
visibles & I’issue de la prophase | (Figure 4) avant leur

ségrégation aléatoire. La cohésion des chomatides-sceurs
semble donc un pré-requis a la formation des bivalents.

Figure 3. Les stades de la
méiose chez Arabidopsis tha-
liana (méiocytes mdles, colo-
ration DAPI). A-E. Prophase
I. A. Leptotene: les chromo-
somes sont diffus. B. Zygo-
téne: les chromosomes com-
mencent @ se condenser.
C. Pachytene: les chromo-
somes

homologues sont

appariés sur toute leur lon-
gueur. D. Diplotene: les
chromosomes apparaissent
plus diffus. €. Diacinése: les
homologues ne sont plus
associés qu’au niveau des
chiasmas. F. Métaphase I: les
cing bivalents sont alignés
sur la plaque métaphasique.
G, H. Anaphase |: les chro-
mosomes homologues se
séparent. I. Métaphase Il: les
chromosomes s’alignent a
nouveau en deux lots dis-
tincts sur les plaques méta-
phasiques. J. Anaphase Il les
chromatides-sceurs se sont
séparées; on distingue qua-
tre lots chromosomiques. K.
Télophase Il: les chromo-
somes se décondensent. L.
Tétrade constituée de quatre
microspores haploides.

M/Sn®é6-7, vol. 19,
Jjuin-juillet 2003

720



Comme la protéine Swil associée aux chromosomes
durant les phases précoces de la méiose disparait des le
stade leptoténe, les auteurs [8] proposent que Swil
intervienne dans I’établissement de la cohésion des chro-
matides-sceurs mais pas dans son maintien. La protéine
Swil ne présente pas d’homologue connu chez d’autres
espéces vivantes.

Le gene défectueux chez les mutants difl ou synl
d’Arabidopsis code pour un homologue de la protéine
Rad21 impliquée dans la cohésion des chromatides-sceurs
chez Schizosaccharomyces pombe. Chez les plantes
mutantes difl/synl, une majorité d’univalents sont dis-
cernables a Iissue de la prophase I. Les nombreuses enti-
tés chromosomiques (> 20) observées en fin de télophase
| suggerent une séparation précoce des chromatides
sceurs dés ce stade, éventuellement accompagnée de
fragmentation chromosomique (voir plus loin) [9, 10]. Le
phénotype des plantes dif1/synl est restreint a la méiose,
a la différence des mutants rad?! de S. pombe dont la
croissance végétative est fortement affectée.

Le phénotype des mutants madles swil-2 et des mutants
dif1/synl indique clairement que la cohésion des chroma-
tides sceurs conditionne la formation des bivalents et que
leur séparation précoce, avant la méiose II, est préjudi-
ciable a la ségrégation correcte des chromosomes homo-
logues.

Les fragmentations chromosomiques

Un homologue des genes MECI (mitosis entry checkpoint)
de levure ou ATM (ataxia telangiectasia-mutated kinase)
de mammiféres a été identifié chez Arabidopsis. La muta-
tion de ce gene chez ’lhomme est responsable de I’ataxie-

télangiectasie, maladie qui entraine, entre autres symp-
tomes, un retard de croissance, une radiosensibilité, une
stérilité et un risque élevé de cancers (=). ATM intervient

dans les mécanismes de surveillance du cycle cellulaire
(fonction de « point de contrdle ») qui peuvent étre acti-
vés en réponse a certains dommages causés a I’ADN (cas-
sures double-brin de I’ADN). La méiose ne s’interrompt
pas chez la plupart des mutants méiotiques considérés
jusqu’ici, ce qui suggére I"absence de point de contrdle du
cycle cellulaire méiotique chez Arabidopsis. Néanmoins,
les mutants atm d’Arabidopsis sont partiellement sté-
riles, et présentent des figures méiotiques anormales:
pontages chromosomiques entre bivalents en fin de pro-
phase |, et présence de fragments chromosomiques lors
des deux divisions méiotiques. La recombinaison méio-
tique atteint cependant la méme fréquence chez le
mutant atm que dans une plante sauvage. Les auteurs
suggerent qu’atm joue un rdle dans le controle du dérou-
lement correct des événements de recombinaison, les
événements aberrants (voir pontages) donnant lieu aux
fragmentations décrites.

Deux autres mutants, med! et difl/synl, sont associés a
des fragmentations chromosomiques, sans arrét consé-
cutif de la méiose. La fragmentation est visible des le
stade diploténe, a I'issue d’un stade pachytene normal
chez le mutant medI [11]. Le géne correspondant a la
mutation medl n’est pas identifié a ce jour. Le mutant
difl/synl présente aussi un phénotype de fragmentation
puisque les auteurs comptent parfois plus de 20 entités
chromosomiques distinctes des I'anaphase I.

Ces fragmentations chromosomiques pourraient refléter
la rupture de bivalents soumis a des événements de
recombinaison aberrants (pontages inter-homologues

(-)) m/s
1999, n° 10,
p- 1086

chez atm) ou I’absence de réparation des cassures double-brin induites
par la protéine Spoll du fait de la dissociation précoce des chromatides-

sceurs (mutants synl). Les dix univalents régulierement observés chez le
mutant dmcl semblent néanmoins intacts, soit qu’ils n’aient pas subi de

cassure, soit que les cassures aient été réparées indépendamment de

Dmcl.

homologues

La séparation
des chromosomes

La séparation des chromo-
somes homologues lors de
I"anaphase | est défec-
tueuse chez le mutant askl

[12]. La mutation résulte
d’une insertion dans un
géne qui code probable-
ment pour un composant
du systéme d’ubiquitinyla-
tion (homologue de Skpl
chez la levure). Ce systéme

Figure 4. Trois mutants méiotiques d’Arabidopsis thaliana (méiocytes mdles, coloration DAPI). A. Prophase | chez
le mutant spoll: il n’y a jamais d’appariement visible des chromosomes homologues chez le mutant spoll-1. B.
Le mutant swil-2 présente une séparation précoce des chromatides-sceurs, visible dés la fin de la prophase I. C.
lIn’y a pas formation de bivalents chez le mutant dmcl, 10 univalents ségrégent au hasard (le méme type d’image

est observé pour le mutant spoll).

M/S n° 6-7, vol. 19, juin-juillet 2003 721
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cible spécifiquement des protéines définies en vue de leur
protéolyse ultérieure. En conséquence, les auteurs propo-
sent que Askl soit responsable de la dégradation de
structures qui connectent les chromosomes homologues,
comme le complexe synaptonémal ou les chiasmas.

Méiose a 3 divisions

Chez les mutants ms5/tdml, a Iissue de la méiose, les
tétrades contiennent généralement 8 microspores. Les
deux divisions de méiose se déroulent normalement, mais
sont immédiatement suivies d’une troisieme division sans
réplication préalable. Les chromatides s’étirent alors vers
les deux pdles du fuseau achromatique avant de se répar-
tir au hasard dans les nouveaux noyaux ainsi formés. Le
géne dont la mutation est responsable de ce phénotype
code pour une protéine de fonction inconnue [11, 13].

Le cas des plantes polyploides

Il est difficile de considérer la méiose chez les plantes
sans évoquer le cas des plantes polyploides. Peu répandue
chez les animaux, la polyploidie concernerait 40 a 70 %
des plantes a fleurs et semblerait avoir joué un role majeur
dans leur évolution et leur diversification [14].
Particulierement représentées chez les especes cultivées,
les plantes polyploides sont souvent plus vigoureuses. Les
allopolyploides, notamment, sont des hybrides qui résul-
tent de la mise en présence de deux copies des génomes
d’espéces différentes. Le doublement de chaque génome
parental observé dans les hybrides stables permet a
chaque chromosome de trouver un partenaire lors de la
méiose; ainsi sont surmontés les problémes de nombre et
de synténie (conservation de 'organisation des geénes le
long des chromosomes) des chromosomes, cause de sté-
rilité chez les hybrides non doublés. Lors de la méiose, on
observe généralement chez les allopolyploides stables la
formation d’un nombre de bivalents équivalent a la
somme des bivalents de chaque espéce diploide paren-
tale.

Ces observations supposent I'existence d’un mécanisme
qui permet, lors de I"appariement des chromosomes, la
reconnaissance des partenaires strictement homologues,
évitant ainsi les interactions entre chromosomes appa-
rentés (homéologues). A Pappui de cette hypothése, la
mutation phl isolée dans le blé (allohexaploide 2n = 6x
= 42) autorise la recombinaison entre chromosomes
homéologues a des fréquences similaires a celles obser-
vées pour des chromosomes homologues et s’accompagne
de la formation récurrente de polyvalents lors de la
méiose [15, 17]. De facon surprenante, malgré un
contexte chromosomique complexe, la méiose est plus

M/Sn®6-7, vol. 19, juin-juillet 2003

rapide chez les plantes polyploides. €n fait, chez ces
plantes, les centromeres et les chromosomes homologues
sont associés avant la méiose, pendant le développement
floral, ce qui n’est pas le cas chez les plantes diploides. €n
I’absence de Phl, s’il n’y a plus appariement des chromo-
somes homologues a Iétat somatique, les centromeéres
demeurent associés dans les plantes polyploides. Phl
semble donc stimuler les interactions homologues déclen-
chées au niveau des centromeres dans un contexte poly-
ploide, limitant ainsi les interactions homéologues et
facilitant I"établissement de bivalents lors d’'une méiose
ultérieure [18]. Le nombre de génes candidats restant a
évaluer dans la région délétée chez le mutant phl est de
plus en plus réduit, ce qui laisse espérer son identification
dans un avenir proche [19].

Conclusions

La méiose chez les plantes semble se dérouler selon les
mémes modalités que dans la plupart des organismes
diploides: I’établissement de bivalents stables est un pré
requis a la ségrégation correcte des chromosomes homo-
logues et dépend de la cohésion des chromatides sceurs,
de la présence du complexe synaptonémal et de la mise en
route de la recombinaison homologue. L'identification de
nombreux mutants méiotiques végétaux non encore
caractérisés permettra une définition plus fine des spéci-
ficités des plantes dans ce processus de la méiose. Il est
néanmoins important de souligner que les défauts
constatés chez les mutants décrits ci-dessus n’entrainent
généralement pas leur stérilité compléte. 'avancement
imperturbable dans la méiose alors que des étapes-clés
sont court-circuitées, I'existence de structures chromo-
somiques aberrantes, "adaptation a la présence simulta-
née de génomes d’espéces différentes supposent que les
cellules végétales présentent une tolérance élevée aux
altérations de leur génome. Cette plasticité ouvre des
champs d’étude que nous sommes loin de maitriser a ce
jour. ¢

SUMMARY

Molecular mechanisms of meiosis in plants

Meiosis is a key step in diploid sexual reproduction. Apart
from its cytological description, the molecular mecha-
nisms involved in this specialized cell division are being
deciphered in plants thanks to the model plant
Arabidopsis thaliana. While some meiotic mutants of
Arabidopsis confirm the central role of functions that
have been described either in yeast or in mice, others led
to the identification of previously unknown genes.
Numerous plants also exist as polyploids, which represent
a special case with regard to meiosis. ¢
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