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EVOLUCION POR DUPLICACION CROMOSOMICA
EN CEREALLES

Introduccion

El tema al cual me referiré a continuacién, comenzé a intere-
sarme desde mis primeros pininos cientiticos, en gran parte porque
mi primer Jefe, el ing. José Valleea me encomendd, en 1944, la
tarca de estudiar las bases genéticas de la resistencia a las enfer-
medades en las plantas y como ¢l v habia iniciado una serie de
analisis genéticos al respecto, me transfirié la responsabilidad y el
material. Mi experiencia inicial fue una planta de cebada infectada
por un parasito obligado, el cominmente denominado Oidio de los
cereales, provocado por el hongo Erysiphe graminis.

Con ligeras variantes, el mismo motivo de preocupacion me
acompano fielmente durante mas de 30 afios, aunque muchas veces,
la necesidad de generalizar algunas conclusiones me llevaron a es-
tudiar también otros caracteres en otros cereales, especialmente trigo.

El problema. en aquel entonces, consistia en determinar genes
de resistencia, localizarlos, ubicarlos lo mias perfectamente posible,
determinar su espectro de accion frente a hiotipos de distinta pato-
genicidad ¥ luego confiar que, a medida que se acumularan los
datos, algunas generalizaciones pudieran ser extraidas. Se sabia que
existia un namero de biotipos (o razas) patogenos en los organis-
mos causantes de las enfermedades, pero se creia que so6lo habia
unos pocos genes de resistencia en la planta huésped. Como el ca-
rdcter tenia un gran significado en el mejoramiento de las plantas,
el problema era también importante desde el punto de vista practico.

A los pocos afios, 1946, me embarcaron para U.S.A. para pro-
fundizar el tema con el Dr. Fred N. Briggs, en ese entonces Pro-
fesor de Genética en el Departamento correspondiente de la Uni-
versidad de California, en Berkeley. El profesor Briggs se habia
hecho conocer como fitoteenista por sus estudios sobre el método
de la retrocruza y su aplicacién en cereales y como genetista por
sus estudios sobre herencia de la resistencia al oidio en cehada y
a las caries (Tilletia spp.) en trigo.

Unas semillas de cebada, variedodes e hibridos segregantes,
formaron parte de mis maletas, costumbre que no perdi después en
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todos los otros viajes que realizara, voluntarios e involuntarios.
Era idea del Ing. Vallega y por supuesto. también mia, que con-
vendria analizar nuestro material ya estudiado con las poblaciones
argentinas, con razas patégenas de origen muy distinto. De la acu-
mulaciéon y comparacion de datos pediamos llegar a interpretar
mejor el fenémeno que nos interesaba.

Mi llegada a California fue muy afortunada por dos razones;
la primera porque ya en ese momento el Dr. Briges hahia obser-
vado de que los genes que controlaban-la reaceién a las caries, se
encontraban acumulados en un solo cromosoma del trigo.

La primera menciéon a esta caracteristica topoldgica, aparecid
muy disimulada en la discusién de una conferencia realizada en la
Universidad de Missouri el 2 y 3 de febrero de 1945, en donde el
destacado genetista norteamericano M. Demerec menciona el ha-
llazgo de Briggs.

El segundo aspecto de mi fortuna en aquel viaje lejano era la
coincidencia de encontrar alli en Berkeley, entre una pléyade de
profesores de genética del mds alte orestigio (Castle, Babhcock,
("lausen, Goodspeed, Stebbins, todavia joven pero ya muy brillante)
al Prot. R. Goldschmidt, el ex Director del Instituto de Biologia
de Berlin-Dahlen, quien unos cuantos afios antes habia hospedado
al Ing. Burkart. El profesor Goldsechmidt acababa recién de con-
rretar su nueva teoria sobre el gene basado principalmente en ‘el
“efecto de posicion”. También é! habia sido un pionero en destacar
caue existian segmentos eromosomicos aue llevaban genes de acciéon
igual o similar (genes mimicos) con vna distribucién que no podia
esperarse por puras razones de chance (Goldschmidt, 1944).

Al relativo poco tiempo que el Dr. Briggs me cediera las faci-
lidades necesarias para que iniciara. entre otras cosas, la prueba
del material gue ilevaba de Argentina. v por la suerte de tener el
material de estudio adevuado, tfue posible determinar la existencia
de un largo segmento cromosémico en cebhada relacionado con su
reaccion frente al oidio. Un corto ‘‘abstract’” en Phytopathology
(1948) dio la escueta nueva que extendia las observaciones de
Briggs en trigo v Goldschmidt en Drosophiia.

Lo que en principio se pensé podian ser unos pocos casos sin
mayor trascendencia bioldgica, originé con el tiempo el concepto
de ‘‘segmento isofénico”.

En su texto de Genética Vegetal, ¢l citogenetista italiano Fran-
cisco D’Amato (1971) dice al respecto que ‘‘una todavia mds inte-
resante especlalizaciéon genética esti representada por la acumula-
¢ion de genes con funcion similar en un segmento cromosémico (iso-
fénico), situaciones observables en bacterios, hongos, organismos
superiores. Iin las plantas, el segmento isofénico més complejo se
observa en cebada: de 18 genes pary resisteneia al oido, 17 estin
distribuidos en 13 loci, presentes en el cromosoma 5, en un segmen-
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to de un largo aproximado de 4> unidades del mapa, 3 loci estan
estrechamente asociados (locus complejo)”.

La tarea de identificar atin con mucha mayor preeision este
segmento es ahora trabajo de varios investigadores dispersos en el
nmundo (USA, Japon, Alemania, Inglaterra, Suecia, Dinamarca y
por supuesto, (astelar).

El segmento tiene ya 90 unidades de largo, abarcando gran
parte del brazo corto del cromoesoma 5, de cebada y el ntimero de
genes (= loci) relacionados con el caracter mencionado, no podra
ser materialmente definido y si s6lo estimado, porque no se podrin
poseer, presumo, todos los reactivos del patégeno y las comodidades
necsarias para el manipuleo experimental. EI ntimero de alelos (o
posibilidades génicas), mas facil de medir, sobrepasa el ntmero
de 30.

Dentro de ese segmento no se encuentran unidades heredita-
rias distintas salvo otro segmento isofénico englobado dentro del
primero, v relacionado con el control de la sintesis de proteinas de
reserva presentes en el endosperma de] grano.

El segmento isofénico abarca un 5 % de todo el material ge-
nético disponible del complejo de la cebada,

A posteriori, otros segmentos isofénicos de menor cuantia han
sido encontrados en otros organismos. Todos tienen la particulari-
dad de representar sistemas de genes miltiples. es deeir. cada uno
de ellos por si es capaz de iImprimir un cambio dristico en la expre-
sion del cardcter (esto lo diferencia de los sistemas poligénicos).
El largo cromosomico es variabie v denende de la especie, habién-
dose encontrado casos desde hongos hasta los organismos superio-
res, con diferencias locales. Abarcan siempre reacciones altamente
especificas y el niimero de alelos envueltos es muy elevado.

No pretenderé tratar de mencionar, ni de reveer ningdin otro
segmento isofénico. En cambio quicro aprovechar vuestra indul-
gencia, para conectarlo con el problema de la creacion del material
genético nuevo, proceso que, como se infiere, debe haber dado ori-
gen a los segmentos isofénicos actuales.

Al respecto, quiero mencionar que el problema de la evolucion
por duplicacion génica ha sido tratado por S. Ohno en 1970 con
mucho detalle y resumiendo lo conocido especialmente en animales.

Macro-, meso- y microevolucion

La evolucion de las formas vivas se explica generalmente co-
mo resultado de un proceso de seleceién, que segiin el neodarwinis-
mo, se basa en la seleceion por aptitud, medida como la mayor o
menor contribucién de los distintos genotipos a la generacién si-
guiente. Asi de organismos muy simples desde el punto de vista
estructural (unicelulares o multicelulares) la seleccién ha ido fa-
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voreciendo la aparicion  (ereacion) de organismos multicelulares
menos sujetos a la influencia del mediop externo, y ello ha provocado
en consecueneia  complejidades de organizacion y de desarrollo.

La macroevolueion biologica es entonces una serie histori ‘a,
con referencias a lo Jargo del tiempo medida en plazos que abarcan
muchas generaciones, porque las hases de andlisis son relictos de
poblaciones que han existido desde el comienzo del paleozoico hace
millones de afos. Los primeros metazoarios invertebrados aparecen
hace H00 millones de anos. Los anfibios se originan hace 280 millo-
nes de anos. Iace 130 millones de atios aparecen las aves y los ma-
miferos vy asi sucesivamente los primeros hominidos, unos 35 mi-
Hones de anos atris. Kl Homo sapiens, tal vez, hace 1 o 2 millones
de anos.

Es facihmente dedueible que es bien poca la contribucion que
puede proveer la (ienética. una ciencia experimental, para diluci-
dar el proceso macroevolutivo, Sin embargo, las reglas tedricas del
comportamiento genético de las poblaciones y de los factores que
mtervienen son yva conocidos v aunqgue la intensidad de los para-
metros no pueden ser establecidos. ellos podrian ser oportunamente
estimados en simulaciones computadorizadas.

Pero existen otras aproximaciones genéticas que son actual-
mente muy valiosas vy que se basan en lo que podriamos llamar
Genética Comparada, es decir. la comparacion del material gené-
tico respecto a su estado actual v la diferenciacidon que se ha pro-
ducido entre especies, género. familias, ovdenes v phylas. Como se
tienen estimaciones aceptables con respecto al niumero de danos (o
generaciones) que ha transcurrido desde la posible existencia de
antecesores comunes en cualquiera de los casos, el indice o veloei-
dad evolutiva puede asi tomar magnitudes relativas muy intere-
santes. La presencia de substancias  (enzimas, hemoglobinas, ete.)
comunes en gran parte del reino vivo ha permitido extraer ejem-
plos de esta interpretacion comparada de la evolueion.

Si nos conformaramos, por el momento, de tomar ejemplos de
especies que el hombre conocen hien porque él mismo las domestico,
se perderia en tiempo pero se ganaria la posibilidad de hacer ani-
lisis a nivel micro- y meso- evolutivo, y repetir lo ocurrido en la,
digamos, cola de la evolucion bajo modelos estrictamente expe-
rimentales.

La domesticacion de plantas y animales por las primeras comu-
nidades hwmanas nos permiten tener una serie histérica lo sufi-
cientemente larga, con la ventaja que la domesticacién significa en
primerisimo lugar, el concepto de la persistencia del material vivo.
El hombre primitivo al transformarse en hombre-agricultor aprende
a conservar la semilla como garantia para la alimentacién del fu-
turo, separa lo que es reproductivo de lo produetivo.
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El hombre-agricultor domestica aquellas especies que poseen
ciclos generacionales menores que su propia generacion. A través
de ello va acumulando, por observacion repetida, el conocimiento y
originando la experiencia.

Han bhastado asi unos pocos hombres por generacion que sepan
ohservar primero, v luego transmitirla, para que aparezea la sa-
biduria.

Los animales o las plantas silvestres solo pueden ser explotados
o a lo sumo protegidos. Pero domesticarlos se le hace mas difieil,
hay que conocerlos.

En la referencia histérica mas autigua (Judaismo, Islamismo,
las (ronicas), el hombre ya aparece como agricultor. La Biblia
misma habla de Ia cereacion en un jardin al Este, en el Kdén. las
cronicas del Nuevo Mundo también hablan de agriculturas desarro-
lladas. Sélo en la mitologia se encuentra a los dioses enseiiando los
prineipios rudimentarios del cultivo de las plantas v de la domes-
ticacion de los animales.

En general, el conocimiento nace de la observacion continuada
de fendomenos ritmicos que ocurren en el mundo que nos rodea, el
mundo fisico ¥ el bioldgico. Asi mide el tiempo por tantos soles, o
tantas_lunas; por las pariciones, por las cosechas: Los fenomenos
accidentales o aquellos ritmicos pero cuya ocurrencia es la de una
0 pocas veces, durante la generacion humana (como los eelipses) no
le traen mdas que temor o desasosiego. Lios primeros le permiten
hacer sus primeros intentos de razonamiento por via de las predie-
ciones, v crea el concepto de los dioses buenos: los segundos, los
imprevistos, las calamidades (guerra v pestes) le c¢rean el concepto
de los dioses malos.

Cuando el hombre aprende a transmitir ese conocimiento apa-
rece la empiria y es mucho, pero mucho después. que el hombre llega
a la experimentacion, a lia provocacion de los fendomenos, a los
modelos

De todas las plantas, los cereales poseen los mejores atributos
para ser domesticados, el mijo, la cebada, el arroz, el trigo, la
avena, el centeno, el maiz. Todas plantas anuales, faciles de ser
conservadas, transportadas, adaptables al manoseo que le impone
la agricultura.

Las referencias sobre la domesticacion de los cereales debe aso-
ciarse a la creaciéon del hombre civilizado. El hombre del Neolitico
va tiene muchas plantas y 3000 anos A. (., se inventa el pan de
trigo en Egipto. Pero mucho antes, se usaba la harina de cebhada
y de mijo para hacer pastas, y la cerveza también fue bebida co-
min en Egipto; y en la Antigua Babhilonia las normas establecian
que la cerveza debia pagarse con el eaguivalente correspondiente de
semilla necesaria para producirla. Qué muestra de sabiduria logica
y moral que nos dice que de alguna manera se debe producir lo
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que se consume. Tal vez convendria volver a diseutir este aspecto
en nuestros dias,

Los cereales son desde muy antiguo, medidas unitarias, sea
para pagar impuestos o tributos, establecidos en ““edntaros de cer-
veza” o en “hogazas de pan’.

La pulgada, una duodéeima parte del pié. representaba “three
barley corns” (tres granos de cebada), redondos y lenos, coloca-
dos a lo largo uno de otro. Ello corresponde a 8,1 mm de largo ¢ 'u,
medida que no difiere de nuestros «ranos de cebada actuales.

Un periodo evolutivo, por consecuencia, aceptable para la me-
soevolueion de los cereales anuales, representa 8 a 10.000 anos.

Diez mil afios significan 10.000 gencraciones de domesticacion.
En ese momento, las distintas especies va estan diferenciadas. Este
ciclo puede dividirse en dos periodos.

1) El primero, en que las plantay estan sujetas a la seleceion
natural pero poco a poco, empiezan a estar también some-
tidas a c¢ierta homogenizacion del ambiente y a cambios pro-
vocados por la difusion de los pueblos. Los cereales se adap-
tan a distintos ambientes.

Aunque en forma moderada, la poblacién de cerales estd
en cxpansion siguiendo, paso a paso, la expansiéon en nu-
mero de su principal predator, el hombre.

o
~—

DBajo estas dos circunstaneias, se {ijan en los ceveales los genes
de alto interés humano pero que representan la pérdida de sus con-
diciones de adaptabilidad a vivir en condiciones naturales (el ra-
quis frigil ¥y la dormicion de las semillas), se inerementa enorme-
mente la variabilidad genética (adaptacion particular a nichos dis-
tintos) ¥ por otra parte, cierta adantacidn a condiciones menores
de “‘stress” (el hombre maneja el ambiente).

Con la revolucidon industrial. la explosion demogrifica. las exi-
gencias nutritivas mayores, se euntra en el segundo periodo del ci-
clo, que nos lleva a la agricultura moderna. Esto ocurre desde hace
aproximadamente 150 afios (o generaciones). La evolueién tiene aho-
ra otro ritmo y las caracteristicas principales son:

1) la poblacion de cereales prosigne la expansién pero ahora
con mayor intensidad (migracién de los agricultores).

2) la seleccién se hace mis rigurosa y enérgica,

3) el ambiente se homogeniza mucho més rdpidamente,

4) el intercambio de material se hace finalmente muy evidente.

En cuanto al primer punto, hastaria sefialar que para el trigo

solamente, la poblacion reproductiva anual es de unas 3 x 10* se-
millas. Una ordenada fila de semillas, una detrds de otra, eon lo que
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4 semillas de trigo ocuparian una puleada, cubriria un camino de
1,8 x 10" km. con lo que podriamos dar la vuelta a la tierra 4000
veces. Iin este sentido, la poblacion de cereales, genéticamente ha
blando, contintta su expansion. Itay una expansion del area que
conduce de zona templada a los subtropicos v al eireulo polar drtico.

Loos otros tres aspectos mencionados, por el coutrario, provoean
un deterioro continuo de la variabilidad egendética ue fuera acumu-
lada en las generaciones del primer periodo. Kste deterioro, .cono-
cido como “erosion génica o alélica”, plantea problemas actuales de
dificil solueién vy que esta Academia destacara oportunamente hace
poco tiempo (Kugler, 1977). _

La mejora en el manejo de las plantas. el conocimiento de las
leyes de la genética y el aumento de Ia eficiencia selectiva. la se-
leccion de formas adaptadas a diversas condiciones conducen inevi-
tablemente a ese proceso. Pero no nos interesa, aparte de sefialarlo,
referirnos a esta Gltima faz evolutiva gue., por otra parte, es dema-
siado corta (mieroevolueion).

En resumen, podemos analizar la cola del proceso de evolu-
cion (unas 8 a 10.000 generaciones como minimo) en las plantas
domesticadas, comparando la diversificacion y diferenciacion que
han sufrido Jos genes que contiolan caracteres que son comunes
para todos. Para ello se dispone de métodos analiticos confiables y
se debe partir de premisas como, por ejemplo, aceptar que los ce-
reales derivan de antecesores comunes. de los cuales estan separa-
dos por periodos de tiempo diferentes. Asi, el centeno estd més
proximo al trigo que a la eebeda. Tia ventaja de poder estudiar la
organizacion cromosémica permite agregar informaciéon todavia mas
valiosa.

La complejidad del material genético

Es necesario, sin embargo, recapitular aunque sea brevemente,
sobre cual es la complejidad de la estructura y organizacién a que
ha llegado, por evolucién, el material gquimico de los cromosomas
que codifica el comportamiento genético de las especies vivas.

Desde mediados de siglo, y con motivo de haberse aclarado la
constituciéon molecular del dcido desoxirribonueleico (DNA) en la
estructura de una doble hélice de polinucleétidos, como propusieran
Watson y Crick, el c6digo genético responsable de dirigir la expre-
sibn final de los caracteres es conocido en la mayor parte de sus
detalles. ¢

Se sabe que la especificidad del cdédigo genético esti dada por
el ordenamiento secuencial de las bases nitrogenadas (hay 4 prin-
cipales) las cuales a partir de un punto se copian en un sentido
sobre moléculas complementarias de Adcido ribonuecleico (mRNA)
para finalmente volver a reproducir, en los ribosomas. el orden de
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los aminodcidos, en la sintesis de las cadenas polipeptidicas. (‘ada
unidad de informacién, el codoém, representa una disposicion linear
de tres pares de hases nitrogenadas.

K] DNA tiene la capacidad de autoreproducirse idénticamente,
salvo excepciones de distinta indole que englobamos con el nombre
de mutaciones. lLas proteinas, finalmente, producto .nmediato de
la actividad de los genes, sean enzimas, o proteinas de estructura
celular o comportamiento c¢romosomico. o de proteinas de reserva,
son las responsables de desencadenar la expresion del caridcter, es
decir, el fenotipo, a través de mecanismos de regulaciéon que recién
ahora se comienzan a vislumbrar,

Sabemos ademdis que el c¢odigo genético es de cardcter univer-
sal, es deenr. valido para todas las especies vivas desde los orga-
nismos procarioticos, pocos complejos, hasta las superdiferenciacio-
nes de los organismos superiores, sea ésta una planta o un animal
(Fig. 1).

Partiendo en este conocimiento, se podria suponer que la can-
tidad de DNA por eélula representa la cantidad de informacion ge-
nética disponible para cada especie y acumulada durante el pro-
ceso de evolucion. La diferenciacion filogenética, por otra parte, po-
dria estar midiendo el avance o progreso evolutivo y deberia estar
asociado con la complejidad de los organismos superiores en rela-
cion con lag formas mas simples,

Intentaremos revisar las conclusiones a que se ha arribado en
los tiltimos afios sobre el contenido de DNA por célula, el cual para
hacerlo comparativo, debe ser referido al genomio haploide, sea
como pares de nucledtidos o por masa (pg), o tal vez, para cons-
trenirla al concepto de unidad de informacion genética (biobits),
por el nimero de genes promedio que se posee, partiendo de la ge-
neralizacion de asignar un nimero promedio de aminodcidos (AA)
por polipéptido que multiplicado por tres daria el niimero basico de
pares de nucledticos. Asi proteinas de peso molecular entre 10 a
50.000, representarian unos 100 a 500 AA, los que estarian codifi-
cados por 300 a 1500 pares de bases nitrogenadas.

En las dos figuras (1 y 2) siguientes se presentan los resul-
tados generales sobre el contenido de DNA por genomio haploide,
a lo Targo de toda la escala de seres vivios. ;Qué significa este in-
cremento de informacion genétiza provoecado por la evolueiéon bio-
l6gica?

Encontpramos valores wmuy pequeiins para los virus, para el
DNA contenido en organelas normales de la célula, como los mito-
condrios v los plastidos, aumentando ¢l contenido en los bacterios,
constituyen el grupo T del grificn correspondiente a los procarion-
tes v organismos vivos ain menos independientes.

En uno de los mis pequefios virus de bacteria, phix 174, la
cantidad de DNA es insuficiente para codificar las nueve distintas
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proteinas que debe produecir cuando invade a la c¢élula huésped.
Con 5400 nucledtidos tiene un déficit de 10 a 15 %. Pero estos casos
son excepeionales, .

A medida que se progresa en la direccion de complejidad, se
encuentra un segundo grupo (1) formado por organismos uni o
multicelulares madas rudimentarios. Los invertebrados v las plantas
no vasculares participan en un tereer grupo (H1) para llegar al
egrupo 1V, que incluye los organismos mas evolucionados.

La cantidad de DNA incluida en cada una de las células vivas
es extraordinariamente grande. Kn la ¢élula humana, por ejemplo,
que tiene un par de genomios en cada una, tiene 5.6 pg de DNA
por célula, el cual, si se pudiera extender cuidadosamente nos daria
una doble hélice de longitud de 174 ¢, Si, ademds, tomaramos el
DNA de todas las c¢élulas de un hombre, que se estima en 1,5 x 1013
células, la cantidad de DNA llegaria a 100 gr, con lo que podriamos
cubrir 160 veces la distancia entre el sol y la tierra (2.5 x 10 Km).

Esto es desde el punto de vista fisico. Pero veamos que mag-
nitud tiene el eddigo gendético como fuente de informaecion., Un virus
pequenio puede contener 8000 trinlotes o letras, v en un metro de
DNA podriamos acomodar 3000 millones de letras, es deciv, alre-
dedor de 500 veces la cantidad de letras que hay en la DBiblia.

Si retornamos a la cantidad de DNA en una célula de orea-
nismos superiores, tendriamos oportunidad de poseer la  informa-
cion de unos 2.000.000 de genes. Los estudios, por otra parte, de
los procesos enziméaticos de la c¢élula viva, la estimacion de las pro-
teinas de membhrana y otras estructuras celulares, las proteinas de
reserva, cte., no permiten prever, aun exagerando las posibilidades.
mas de 50.000 proteinas, lo que significa la existencia de informa-
cion en un exceso de 40 veces. En otras palabras, solo el 2,6 % del
DNA es aprovechable y suficiente para que una célula opere nor-
malmente.

Y este exceso de DNA se va haciendo cada vez mds notorvio,
a medida que el progreso evolutivo ha ido transcurriendo.

Tste exceso de DNA o bien tiene otra funcion atin no bien
comprendida, o hien no tiene actividad alguna. Por el método de
analizar la desnaturalizacion de los anillos de DNA y su velocidad
de reanillamiento, se ha podido observar que existen numerosos
DNA que se encuentran vepetidos (100 o mdis veces) en pequefios
segmentos adyacentes o bhien en largos segmentos que se repiten
1000 y atn mdas veces. Este DNA repetitivo puede llegar a vepre-
sentar el 80 % del total en trigo, y hasta 40 7 en el vacuno.

De todo ello podemos resumir que:

1°) Existe una tendencia que conduce al incremento del DNA
por genomio haploide a medida que aumenta la compleji-
dad de los organismo.
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29)  Existe una gran variabilidad entre especies dentro de una
misma familia, o de familias dentro de ordenes, asi como
familias consideradas  evolutivamente mas antiguas pero
posevendo mayor contenido de DNA,

32) El exceso de DN forma serles redundantes, repeticiones
de un mismo segmento.

La variacion puede ocwrrir atn dentro de una misma especie:
por ej., en T. durum se han observado variaciones de hasta 6 ¢ en
el contenido de DNA de distintas variedades. Ademds, condiciones
de ambiente pueden provoear disminueion o aumento del conteni-
do de DNA y esta modificacion mantenerse varias generaciones (por
e).. lmo, Durrant 1950).

Los cereales presentan contenido mas alto de DNA que muchas
otras plantas y atin que animales 3 plantas, pero no existe ninguna
evidencia que las plantas o animales domesticados difieran de las
especies silvestres alines, en ese sentido.

Incremento de la variabilidad genética

La genética nos dice que la mutacion es, por definicion, el ori-
ocn de lTa diversificacion  alélica. s un cambio en la informaciéon
contenida en el DN o en las relaciones de ubicacion de esa infor-
macion con respecto a otras. No todas las mutaciones que se pro-
ducen se expresan en el fenolipo pero es una medida de diferen-
clacion, cuando ocurie, que peimite conocer aproximadamente el
momento de su oorigen v o la cantidad de variacion relativa.

Por otra parte, ¢l hombre ha desarrollado métodos para pro-
vocar artificialimente las mutaciones v de esa manera se tiene tam-
bién una forma de conocer las posibilidades potenciales de varia-
cion de una especie. Fste proceso de analizar evolutivamente la
diferenciacion alélica ha sido beneficiado por el empleo de téenicas
modernas de separacion de proteinas a partir de mezclas extraidas
de la célula viva (eromatoerafia, electroforesis, ete.) que los bio-
quimicos inventaron para provecho de los genctistas. Caracteres
que pueden analizarse a alto nivel especifico de la misma manera
son expresamente Utiles para estos fines (antigenicidad, histoin-
compatibilidad, reaceion a entfermedades, ete.).

Por ejemplo, observemos la produceion de alcohol-deshidrogena-
sa(E.C.1.1.1.1.), una cenzima rvesnonsahle de la transformacion de
aleohol a acetoaldehido, muy difundida en la escala bioloégica que
estd presente en las células del higado de los animales superiores,
en levaduras, en plantas. En la figura 4 podemos observar las di-
ferencias existentes entre isozimas de especies cerealeras diploides,
gentileza de mi colega Daniel Diaz, quien actualmente estd tratando
de dilucidar las diferencias evolutivas de los cereales con respecto
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a algunos genes. entre los cuales estin los que controlan la produc-
cion de distintas enzimas.

En cebada y centeno se presentan una enzima semejante y ani-
has especies son monomdrficas. Pero en maiz y arroz son polimdr-
ficas y distintas de las anteriores. Las diferencias entre isozimas
observadas por eleetroforesis pueden ser atribuidas a sus distintas
composiciones de aminodeidos, pues la carga eléctrica ha cambiado
mientras el peso molecular se ha mantenido.

El Tng. D. Diaz, utilizando el método de provocar la reunion
de los mondémeros previamente disociados (la alcohol-deshidrogenasa
en cereales es un dimero), ha comprohado que aunque diferenciaciéon
entre especies ha ocurrido, no ha progresado lo suficiente como
para imposibilitar la formacion de enzimas hibridas.

Por diversificacion alélica, entonces, se entienden diferencias
producidas por mutacion. Este proceso es el que provee de material
disponible para la seleceion.

Pero nuevo DNA, sélo puede incrementarse por via de la du-
plicacion del material existente v en este caso, ello puede producirse
de dos maneras distintas:

1) Por la poliploidia o duplicacion, sea de genomios enteros
(como ha ocurrido en trigo o avena), sea de uno o mas cro-
mosomas (aneuploidia). Se reguiere duplicacién del centro-
nero.

2) Por la duplicacion de segmentos cromosémicos que se dis-
ponen en forma adyacente (tandem), u alejados en un mis-
mo cromosoma. No requiere necesariamente duplicacion cen-
tromérica.

Si a la duplicacion cromosémica le sigue el proceso de diversi-
ficacion alélica, la aceleracion de la evolucion resulta su inmediata
consecuencia. Ahora si se tiene un ineremento de material genético
v las posibilidades de modificar las funciones del gene duplicado.

Retornando al ejemplo de la alecohol- deshidrogenasa, podemos
ver que ha ocurrido en el trigo hexaploide (Figura 5). Dos de los
genomios, especificamente los cromosomas 4B v 4D producen una
misma enzima, mientras el gene homdlogo del ecromosoma 4A pre-
senta una isozima de mayor movilidad andédica; la flecha en el gra-
fico marca la cxistencia de una proteina hibrida (Hart, 1969).

Este 1ltimo aspecto puntualiza una de las ventajas de la dupli-
cacién cromosomica que resulta en la fijaciénh permanente de la
heterocigosis v de su posible efecto: el vigor hibrido. Si esta es
previa a la duplicacién o si puede ocurrir ‘“a posteriorl” de la
misma, ¢s motivo de controversias y estudio actualmente.

Pero la diversificacion alélica sefialada para esa enzima debe
posiblemente haber ocurrido después de la sintesis del alopoliploide.
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En otro ejemplo del trigo hexaploide, sin embargo, podemos
observar casos en que la diferenciacion alélica ha precedido la for-
macion del poliploide. Se trata del mecanismo genético que con-
trola la produccion de la fostatasa-deida (ACPH=ortofosférico mo-
noéster fosforilasa, 1.C.5.1.3.20), cuyos distintos enzimogramas  elee-
troforéticos estan disponibles en la figura 6 (Torres » Hart, 1976).

El trigo hexaploide ha concentrado las formas isoenzimiticas va
diferenciadas del padre diploide (T. tauschi—=A. squarrosa) v las
del tetraploide (T. turgidum). Véase fig. 7 sobre el origen de los
trigos cultivados. Lios genes productores de la ACPH estan, como
en el caso de los genes para aleohol-deshidrogenasa, ubicados en
el ¢cromosoma 4, pero en brazos diferentes.

También es observable una duplicacion intracromosémica en el
4D que da origen a dos genes (Aeph-H> v Aeph-6) que forman iso-
zimas ligeramente distintas.

A medida que los estudios progresan en namero, los ejemplos
de duplicaciones c¢romosdomicas parciales son mis y mas comunes,
tanto en plantas como animales (Ohno 1970). La razén de este he-
cho se explica asimismo porque los mdétodos para detectarlos ha
mejorado considerablemente.

La duplicacion de genes que controlan la produceion de enzi-
mas cs, evidentemente, admitida durante la evolueion. En algunos
casos parcee razonabhle aceptar gue la existencia de una misma en-
zZima con propiedades lNgeramente distintas (pK, pll) puede resultar
conveniente para el organismo portador de la duplicacion v enton-
ces el polimorfismo puede mantenerse por seleceidon. Sin embargo,
Ia repeticion de un mismo producto vuede llegar a ser finalmente
una carga para el organismo y entonees, la seleccion tendera a
eliminar a cesos genotipos,

Para otras proteinas, en cambio. la redundancia de los genes
puede ser una manera de amplificar el produeto final. Y en este
caso se encuentran aparentemente las proteinas de reserva. Nosotros
hemos prestado mucha atencién a las proteinas de reserva (prola-
minas) que se acumulan en el endosperma de los cereales; final-
mente es de ese endosperma de donde proviene nuestro pan cotidiano.

Las prolaminas presentan particularidades que las hacen espe-
ciales para esta clase de estudio, las cuales han sido descriptas pre-
viamente (Favret et al, 1976). Kl ntmero de proteinas y correla-
tivamente de genes, es muy alto, se concentran en segmentos iso-
fénicos ¥ en racimos de genes, presentando un gran polimorfismo.

Solamente en una fraccion de las prolaminas pueden distinguir-
se T u 8 proteinas en especies diploides, mientras el namero se
duplica en los tetraploides y se llega hasta 22 6 24 componentes
en los hexaploides. La diversificaciéon alélica y la duplicacién cro-
mosémica es enorme en este caso, no sdélo en plantas cultivadas,
sino también en especies silvestres (Méndez 1970). Kl licamiento
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factorial es bien notorio y lo hemos censtatado en trigo hexaploide
y en cebada diploide.

Los trigos tetraploides destacan la presencia de genes polime-
ros, es decir, duplicados pero todavia no diferenciados (Redlinger
y Favret 1974). En trigo hexaploide, en eambio, los genes polimeros
son menos comunes, indicando que la diversificacion alélica ha pro-
gresado mas que en los tetraploides.

En el trigo de pan se han caracterizado numerosas proteinas,
cuyos genes estructurales estan localizados en un segmento isofénico
del eromosoma 1 y otro mdas corto en el c¢romosoma 6. En términos
generales, la diferencia entre las proteinas regulada por uno u otro
de los segmentos isofénicos, es ¢l tamafio de la moléeula, siendo
mas pequefias las proteinas que provienen del segmento del cromo-
soma 6 que del 1.

Los tres genomios del trigo tampoco poseen segmentos isofénicos
analogos en cada uno de los pares homedlogos, asi el genomio B apor-
ta mas genes que el A y éste mds que el genomio D, el dltimo que
fuera integrado en la sintesis del hexaploide. Pareceria razonable
sugerir que ha habido una disminucion general de los genomios A
y D en relacion con el genomio B ¥ no una progresion diferente en
materia de aumento de DNA. La pérdida de DNA podria ser facti-
ble, asi como hemos explicado en un amwmento, por la accién compen-
sadora que tiene uno de los genomios que permitiria variaciones en
Ios otros dos sin provoecar inviahilidad de las gametas o de las cigotas.

Datos observados en trigo por distintos autores, son hastante
claros al respecto y una revision general de la cantidad de DNA por
un lado y de la informacién genética, por el otro, demostraria que si
el genomio I3 es de valor indicativo 100, el genomio A seria 10 %
menor y el I 30 .

El organizador del nucleolo, que estd presente en doble dosis a
nivel diploide, también se mantiene igual a nivel hexaploide y pre-
sente s6lo en cromosomas del genonin B.

Sin la necesidad de extenderse en demasia sobre este tema, cabe
mencionar que las funciones del DNA presente en exceso podrian ser
diferentes, v Britten (1973) (Cuadro I) lo ha resumido recientemente.
Para mayores detalles reficro al lector a ese articulo.

En general y para concluir podriamos establecer que:

1°) la evolucién de los seres vivos tiende al aumento del ma-
terial genético.

2?) Algunos genes se mantienen en el genomio como represen-
tantes Gnicos. Puede existir diversificacién alélica pero el
sistema es renuente a evolucionar, tal vez porque muchas
de las mutaciones dan productos inviables. (Fig. 8).
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39) Para la evolucion de los genes, se requiere como primer paso,
la duplicacion del mismo. (Fig. 9).

42) lauego comienzan a aparecer divergencias estructurales y
funcionales de alguna de las dos partes duplicadas.

59) Ta diferenciacion tiende a ser divergente; en algiin momen-
to, los genes devienen independientes.

6¢) En aquellos casos donde los eenes no estian sujetos a selee-
¢ion darwiniana severa vy la fijacion se hace por razones
fortuitas, la duplicacion eromosémica se produce muy rapi-
damente, formando segmentos isofénicos.

79)  Los segmentos isoténicos pueden, por lo tanto, evolucionar
mucho mas rapidamente que los genes tnicos, en cuanto a
diversificacion alélica se trata.

R) La diferencia contradictoria entre ambos mecanismos selec-
tivos tiende a separar tonolégicamente los segmentos isofé-
nicos de los genes anicos.

Las posibilidades practicas de las duplicaciones cromosdmicas

Lios genetistas suecos estilan decir que el mejor criador de plan-
tas es la Naturaleza y atribuyen ese dicho al celebrado genetista
Nilsson-Ehle. Si ello es cierto v la evolueion se ha desarrollado a par-
tir de la produccion de nuevo DNA, nos encontramos en condiciones
de 1mitar a la Naturaleza, induciendo artificialmente las duplicacio-
nes v eventualmente las deficiencias, que nos parezean de mayor uti-
lidad para mejorar nuestras plantas enltivadas.

La factibilidad de lograrlo utilizando las radiaciones ionizantes
que provocan roturas cromosoémicas, estd asegurada. Se requiere po-
seer los marcadores genéticos adecvados para la identificacién y ais-
lamiento de las formas duplicadas, para conocer las probabilidades
de éxito de la empresa.

Nuestra unidad de investigacion de (‘astelar ha estado empefia-
da en esos logros desde hace varios anos. Y hemos ensayado distintas
aproximaciones, Uno de los métodos consiste en hacer cruzamien-
tos entre translocaciones que tienen puntos de rotura en los mismos
brazos cromosomicos. Los suecos han logrado éxito con este método
en cebada.

Un caso similar hemos logrado en trigo hexaploide. logrando el
material adecuado con tratamientos de rayos gamma (C'0%) en una
variedad de trigo argentino, Sinvalocho M.A.

El tratamiento originé una trarslocacién reciproca y por via
de la segregacién subsiguiente se logré un segmento eromosémico
duplicado (llamo la atencién al hecho de que el mecanismo es similar
al efecto de posicion mencionado para la mutante Blond del Ing. A.
Burkart a la que me refiriera al comienzo).
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La reaccién fenotipica corresponde a la reaceion a la roya de la
hoja (Puccinia recondita tritici) v a un pequefio nimero de genes
relacionados con la formacién de proteinas de reserva, dos claros
ejemplos de segmentos isofénicos y que participan a mejorar las con-
diciones agrondémicas de las variedades portadoras.

Epilogo

Lia evolucién de las plantas domesticadas sigue, aproximadamen-
te, los mismos modelos que sufren las especies silvestres. Estin suje-
tas, solamente, a parametros de volores mds extremos que aceleran
la evolueién hacia formas eada vez mis divergentes. Hasta este mo-
mento, el mejoramiento de las plantas por el hombre se ha hecho en
base del material que la Naturaleza nos brinda sin otra pretensién
que reunir y/o disociar los distintos caracteres en las mejores com-
binaciones posibles. Aunque el progreso ha sido grande tal vez no
serd suficiente a medida que las necesidades sigan aumentando.

Actualmente conoecemng que la diversificacion alélica no es el
unico camino que ensayd la Naturaleza. Para crear cosas nuevas,
estuvo obligada a provocar la redundancia. K1 hombre puede tam-
hién inducir esa redundanecia hiologica. tal vez de una manera tan
o mis eficiente que la Naturaleza. De esta manera trata de iniciar lo
que se ha dado en llamar la ingenieria genética, es decir, la counstruec-
cion de nuevos genomios que tengan posihilidades en el futuro y que
son atn desconocidos por nosotros.

(‘rear nuevo material genético por duplicacién c¢romosémica; in-
corporar material genético, por transferencia de una especie a otra.
eliminar el material genético indeseakle, ete. son todos mecanismos
hoy en via de ejecucion en muchos ITaboratorios e institutos en el
mundo. Todo en ayuda del hombre-agricuitor que hace 10.000 afios
comenzo la gran aventura de crear la civilizacion,

Esta, u otras concepciones del futuro seran posibles, ;por qué
dudarlo? El desafio de nuevos progresos para la raza humana que-
dard siempre abierto a la imaginacién vy al ingenio de la ciencia,
con la ayuda de mucho trabajo v eon mucha humildad. Y al final
del camino, tal vez lleguemos a reinternretar a Enrique Fabre cuan-
do dijo:

La historia celebra los ecampos de bhatalla

en que encontramos la muerte.

Pero desdefia hablar de los campos arados

con que prosperamos; conoce los nombres

de los reyes bhasitardos, pero no puede decirnos
el origen el trigo. He aqui el reflejo

de la locura humana,
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CUADRO I

Las posibles funciones del cxceso de DNA encontrado en los organismos com-

&t

-1

plejos Britten (1973).

PAPEL POTENCIAL DEL DNA. REPETITIVO (S/Britten)

. EN PRODUCCION (no funcional todavia)

. PARASITO O RELICTO
. GENES REPETIDOS (amplificacién)
. FUNCIONAL

1) ORGANIZACION ESTRUCTURAL (ligamiento secuencial
espeeitico)

b) MANTENIMIENTO (e.g. sinapsis cromosémicas)

¢) PUNTUACION (e.g. iniciacién de la sintesis)

. REGULACION GENICA (interconexiones de control)
. EVOLUCIONARIO (nuevos genes de partes viejas)
. EVOLUCIONARTO (nucvos sistemas de control)
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DOGMA CENTRAL DE LA BIOLOGIA

DNA$""--5 RNA — 5 Proteina

A mbiente

» Eliminacion : :
Evolucion «— de N Fenotipo
Genotipos

Seleccion
FIGURA 1

Extensién del dogma central le la biologia expresado por Crick y referido a
la actividad auto- y heterocatalitica del DNA, incluyendo el proceso de selece-
cion que da lugar a la evolucidn de Jos seres vivos.
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FIGURA 3

Comparacion entre afgunas especies cucarigticas domesticadas que demuestran

gue a mivel de extrema complejidad la cantidad de DNA y su variacién no

sefiala tendencia alguna. B hombre y algunas cnpecies de interds gendtico
han sido agrogadas o titulo comparativo,
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FIGURA 4

Diferencias  isoenzimiticas de la aleohol-deshidrogenasa entre cspecies diploi-
des de cereales seiialando la meso-evolueién ocurrida desde su divergeneia.
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FIGURA 5

El control genético le la produccion de la alcohol-deshidrogenasa en cl trigo
hexaploide ¥ las correspondientes lineas compensadoras nulli-tetrasémicas (Nu-
i 4B Tetra 4\ v Nulli 4A Tetra 413), con sus correspondicntes pares para
los cromosomas 4 de los distintos genomios, El gene presente en el genomio A
ditiere de los genes homdlogos presentes en el genomio B (como el genomio D,
no indicado en el grifico). La flecha indica la formacién de una enzima hibrida,
producto de la interaceion entre los genes de lox distintos genomios mencionados,
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Aegilops speltoides [BB

2n=14
T. dicoccoides
Triti b ' A
riticum boeoticum {AA.BB]

2“:14

T.monococcum
2n:=14
Aegilops squarrosa
2n=14
o0}

T. dicoccum
2n=28

T. aestivun [AA.BB.DD]
2n=42

FIGURA 7

Esquema abreviado del origen de los trigos cultivados (Subrayados) y de sus
posibles antecesores silvestres. (‘ada proceso de uloploidia que provoca la du-
plieacion del ndmero de cromosomas esti indieado por una doble tlecha.
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FIGURA 8

El proceso de diversifieacion alélica es provoeado por la mutacidon reiterada de
un gene ancestral y constituve la base original que antecede a la evolucién de
lag especies.
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FIGURA 9

Un resumen de los procesos de evolueiéon a partir de un gene ancestral, con-
siderando la duplicacion eromosémica v la diversiticacidn alélica provocada por
la mutacion. Las dos ramas de la parte xuperior indican que los dos procesos
mencionados son alternativos aunque la heterosiz seialada en la parte superior
d=erecha daria mayores probabilidades selectivas, La diversificacion génica co-
rresponde al proeeso por el cual el comportamiento en el momento de la sinap-
el varia desde Ja auto- a la alosindesis, provocando la viahilidad de las gametas
dunlicadas. La rama inferior del proceso ha sido sugerida por Markert (19751
para indicar la posible diversificacion tuncional de los genes determinantes de

la produccion de distintas enzimas.
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