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UNIDAD I

INTRODUCCION AL ESTUDIO DE LA GENETICA






LA GENETICA Y SUS FINES
La genética

Los organismos vivos se distinguen por su capacidad para perpetuar su propia especie.
La transmisién de los rasgos o caracteristicas de una generacién a la siguiente se llama
herencia (Del latin heres, heredar). Como ciencia, la genética aparecié alrededor de1860
con el trabajo de Gregor Mendel. Genética, del griego gen, llegar a ser, convertirse en
algo. En el sentido estricto, la genética es la ciencia que estudia los mecanismos de la
herencia, la variacién hereditaria y las leyes por las que éstos se rigen (Blanco-Rodriguez
y Bullén-Sopelana, 1987; Karp, 2011). Asi, la variacién se puede entender como la
tendencia que se manisfiesta en los individuos a diferenciarse unos de otros.

El estudio de la transmisién de caracteres hereditarios implica también analizar
las variaciones que aparecen en los mismos, qué determina la evolucién de las especies
y la diversidad que se aprecia entre los individuos de una misma especie (Blanco-
Rodriguez y Bullén-Sopelana, 1987).

De esta forma, al analizar la variacién que presentan las especies, tenemos que,
en principio, no existen dos personas o individuos, ni siquiera del mismo sexo,
que sean exactamente iguales. La razén primaria de esto es que el ambiente del
organismo nunca es igual en distintos lugares y en tiempo diferente. Dos plantas
que crecen una al lado de otra en un prado no reciben exactamente la misma
cantidad de luz, agua y minerales. Asi, individuos con el mismo genotipo pueden
adquirir fenotipo distinto si se hallan en condiciones distintas de alimentacidn,
temperatura, luz, humedad y otros factores externos. Estas diferencias entre
organismos de herencia semejante se denominan variaciones ambientales y son de
herencia ecoldgica (Sinnott et al., 1977).

Segin Blanco-Rodriguez y Bullén-Sopelana (1987), son considerados como
objetivos de la genética los siguientes:

[13]



1. Estudiar la estructura de los genes, factores responsables de la transmisién de
caracteres hereditarios.

2. Conocer las funciones que realizan los genes, los mecanismos que ellos
utilizan y su regulacién.

3. Dilucidar las leyes por las que se rige la transmisién de los genes de generacién
en generacion.

4. Comprender el porqué de las diferencias existentes entre especies y, por tanto,
de la evolucidn, entre los individuos de una misma especie.

5. Estudiar la distribucién y evolucién de los genes dentro de las poblaciones.

UTILIDAD DE LA GENETICA

La utilidad de la genética se manifiesta en tres direcciones diferentes:

1. Cientifica
2. Social

3. Econdémica

Desde el punto de vista cientifico, ofrece una explicacién de fenémenos cuyas
causas eran totalmente ignoradas o cuya manifestacién fenotipica parecia
confusa, por no tenerse un conocimiento exacto de lo que provocaba dichos
cambios (De Loma, 1982).

Esta utilidad es mds patente en su aplicacién social y econémica, muchos hechos
histéricos y antropoldgicos pueden explicarse mejor a la luz de los conocimientos que
hoy tenemos sobre la herencia y la variacién (De Loma, 1982).

De esta forma, la genética puede considerarse desde dos puntos de vista: el de la
genética general y el de la genética aplicada (De Loma, 1982).

a) General: considera los fenémenos de la herencia y de variacién desde su
aspecto exclusivamente cientifico.

b) Aplicada: aprovecha todos los conocimientos proporcionados por la
genética general para conseguir la mejora de aquellos organismos de
interés humano.
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Dentro de la genética aplicada encontramos la genética vegetal: ademds de estudiar
los métodos que pueden emplearse para la obtencién de nuevas variedades en las
plantas cultivadas y para la mejora de los tipos existentes, investiga el modo en que
se manifiestan y pueden modificarse los caracteres de mayor interés agronémico o
industrial, en las plantas mds importantes, y el modo de conducir la mejora de éstas
en relacién con cada uno de ellos.

RELACION DE LA GENETICA CON OTRAS CIENCIAS
Genética cuantitativa

La genética cuantitativa es la rama de la genética que estudia los caracteres controlados
por muchos genes, denominados poligénicos, y de sus propiedades genéticas en las
poblaciones; estas propiedades genéticas se realizan mediante estimaciones estadisticas
de los pardmetros de la poblacién, como son la media y la varianza (Lacadena, 1988).

En otras palabras, estudia los caracteres continuamente variables, tanto en cantidad
como en extension. Estos caracteres pueden estar bajo la influencia de numerosos genes
(herencia poligénica), asi como de las influencias del medio. Cuando se combinan
ambos casos se tiene una herencia multifactorial. El efecto de esos genes sobre un
determinado caracter puede ser diferente, ademds, los genes pueden interactuar entre
si (Lacadena, 1988).

Ejemplos de caracteres estudiados por la genética cuantitativa (Lacadena, 1988):

a) peso (g, kg, )
b) altura (mm, cm, m)
c) procesos fisiolégicos (cantidad de vitamina en miligramos, etcétera)

Genética humana
Estudia la herencia biolégica del hombre. Bisicamente, se trata de un estudio entre las

semejanzas y diferencias hereditarias de los humanos, las causas que las producen y la
forma de transmisién (Winchester, 1986).

15



Uno de los grandes logros de la genética se produjo con el denominado Proyecto
Genoma Humano, coordinado por numerosas instituciones, el cual se inicié en 1990
con el fin de obtener la secuencia del genoma humano completo (construir un mapa
de cada cromosoma). Para el 2000 ya se habia conseguido secuenciar todo el genoma,
el cual estd formado por mds de 50 millones de fragmentos de DNA; después siguié
la tarea mds dificil, que fue la de ensamblar esos millones de fragmentos.

Genética de poblaciones

Se ocupa de la composicién genética de los grupos de organismos y de cémo cambia
esa composicién a lo largo del tiempo y en el espacio (Pierce, 2010).

Asi, una poblacién no sélo se puede ver como un nimero de individuos, cada
uno con un determinado genotipo, sino que desde el punto de vista global también
puede verse como una poblacién de alelos con determinada frecuencia (Tiessen-
Favier, 2009).

En 1908, el famoso matemdtico inglés Godfrey Harold Hardy y el fisico alemdn
Wilhelm Weinberg, establecieron el teorema independientemente llamado Ley de
Hardy-Weinberg, el cual establece que las frecuencias genotipicas se mantendrdn
estables de generacién en generacidn, si no hay factores como mutaciones o migraciones
que varfen las frecuencias génicas y, por tanto, las genotipicas (Tiessen-Favier, 2009).

Genética bioquimica

Estudiala variacién hereditaria respecto de las caracterfsticas bioquimicas. De los caracteres
més estudiados han sido los grupos sanguineos y los antigenos implicados en el rechazo
de trasplantes, puesto que ambos estdn determinados por componentes genéticos. La
inmunogenética es precisamente la rama de la genética que estudia las relaciones entre la
inmunidad y los factores genéticos en la enfermedad (Winchester, 1986).

Los grupos sanguineos constituyen un estudio muy importante en la genética
humana, por su contribucién al establecimiento de los principios genéticos y por su
importancia clinica en las transfusiones sanguineas y en los casos de incompatibilidad
entre la madre y el feto.
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Adquiere también gran importancia el estudio de las proteinas plasmdticas, que
permiten establecer diferencias hereditarias entre los individuos (Winchester, 1986).
Existen en el organismo muchos trastornos bioquimicos debido a la ausencia
de una determinada enzima o a algtin defecto en su elaboracién. Estos procesos
metabdlicos estdn genéticamente regulados y actualmente son objeto de importantes
estudios. Entre las enzimopatias mds destacadas se encuentran la galactosemia y la

alcaptonuria (Winchester, 19806).

Citogenética

Estudia las estructuras y los mecanismos celulares relacionados con la genética. Analiza
profundamente los cromosomas, los cuales se encuentran en el nicleo de la célula
eucariota y contienen los genes que son los portadores del material hereditario. Esta
rama de la genética estd teniendo un gran éxito, sobre todo por la utilizacién de nuevas
técnicas, tales como cultivos in-vitro de tejidos y de sangre, que permiten obtener
células en divisién mitética, principalmente en la etapa de metafase, donde mejor
se observan los cromosomas, para asi detectar los posibles desérdenes estructurales o
numéricos de los cromosomas. Entre las enfermedades producidas por alteraciones
cromosémicas tenemos el sindrome de Down, sindrome de Klinefelter, el sindrome
de Turner o el sindrome de Edward, entre otros (Winchester, 1986).

Genética fisioldgica

También llamada fenogenética, estudia los efectos fenotipicos del material genético,
es decir, los efectos que produce sobre los caracteres y la morfologia de los seres vivos
(Winchester, 1986).

Genética mendeliana

Realiza un estudio cientifico de la herencia, en relacién y concordancia con las leyes

de Mendel. Si bien se han encontrado excepciones y variantes, los descubrimientos de
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Mendel dieron lugar al nacimiento de la genética y hoy siguen vigentes muchas de sus
afirmaciones (Winchester, 1986).

Genética molecular

Estudia los aspectos moleculares que subyacen a los mecanismos de la herencia, su
expresién, regulacion, variacién y evolucién. Su método experimental consiste en aislar
fragmentos de DN4, localizar en ellos los genes a estudiar, establecer en ellos la secuencia
de sus bases y estudiar las secuencias codificantes (exones), las no codificantes (intrones)
y las reguladoras, asi como las proteinas que controlan la expresién de dichos genes.
Contrariamente a la genética mendeliana y a la genética cldsica, la genética molecular
parte del genotipo y deduce el fenotipo (Winchester, 1986).

Por lo tanto, la genética se relaciona, entre otras ciencias, con las siguientes:
citogenética, bioquimica, fisiologfa, quimica, zoologfa, estadistica, biologia
celular, microbiologfa, botdnica, ecologia, etologfa, fisica, matemdticas, biologfa

molecular, ingenierfa genética.

BASES FISICAS Y QUIMICAS DE LA HERENCIA
Bases fisicas. De la célula al DNA
a) La célula

Es bien sabido que existe una gran diversidad de seres vivos, los cuales en la
actualidad se clasifican en tres divisiones mayores o dominios (bacteria, archea
y eucariotes) (figura 1); pero sin importar qué tan diferentes sean éstos, todos
los organismos estdn formados por células, desde aquellos representados por una
sola célula (unicelulares), como las bacterias, hasta los organismos superiores,
como los vegetales, que estdin compuestos de comunidades de células que efectian
funciones especializadas coordinadas por sistemas de comunicacién complejos; es
por ello que la célula es considerada la unidad fundamental de la vida (Alberts ez
al., 2016).
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Figura 1. Representacién esquemdtica de los dominios de los seres vivos

Caracteristicas principales de la célula (Karp, 2011):

*  Se dlasifica en células procariotas y eucariotas (figura 2 y 3).

* Es considerada la unidad anatémica y fisioldgica de los seres vivos.

* Toda célula proviene de otra preexistente.

* La divisién celular es la responsable de la continuidad genética entre las
células y su descendencia.

Figura 2. Célula procariota
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Figura 3. Célula eucariota

Principales diferencias entre la célula eucariota y procariota (cuadro 1) (Karp, 2011)

Cuadro 1. Diferencias entre la célula eucariota y procariota

Procariota

Eucariota

Organismos procariontes: bacterias y arqueas.

Organismos eucariontes: animales, vegetales, hongos y

protistas.

Su tamafio habitualmente oscila entre 1 a 10

micrémetros.

Su tamafio habitualmente oscila entra 10 a 100
micrémetros. Algunas pueden llegar a ser visibles a

simple vista.

Posee pared celular de peptidoglucano.

La célula animal no posee pared celular; la célula vegetal
tiene pared de celulosa, la pared de la célula fungica es

de quitina.

Los tnicos organelos son los ribosomas (de
menor tamafio que en eucariontes). No hay

organelos membranosos.

Hay ribosomas y organelos membranosos tales como
mitocondrias, lisosomas, reticulo endopldsmico, aparato
de Golgi; en célula vegetal puede haber plastos como los

cloroplastos.

Las enzimas y pigmentos se encuentran en

repliegues de la membrana plasmdtica.

Las enzimas y pigmentos se encuentran en organelos
membranosos como mitocondrias, lisosomas o

cloroplastos.
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Nicleo ausente; el material genético se Nucleo presente; el material genético se encuentra

encuentra disperso en el citoplasma. encerrado por la membrana nuclear.

El DNA se dispone en una molécula circular y en | El DNA se organiza en varios cromosomas lineales, cuyo

una estructura llamada pldsmido. numero varfa segun la especie.

Se reproducen por fisién binaria. Se reproducen por mitosis. En la produccién de gametos
(células reproductoras) se da la divisién celular por

meiosis.

Para comprender la herencia como un fenémeno de la vida, se requiere saber c6mo
actdan los genes, determinando las caracteristicas que ellos regulan y cémo forman
réplicas de si mismos para permitir la transmisién durante un nimero indefinido
de generaciones celulares o de generaciones de organismos. Este conocimiento de la
herencia debe basarse, en primer lugar, en el conocimiento de su estructura quimica

y fisica.

b) Ntcleo

El ndcleo de la célula eucariota tiene dos funciones de importancia. Primero, mantiene
el material genético de la célula (o DNA) seguro y custodiado. Aislado en su propio
compartimiento, el DNA es separado de la actividad del citoplasma y de los procesos
metabdlicos que podrian dafiarlo. La segunda funcién del ndcleo es controlar el
paso de ciertas moléculas entre él y el citoplasma. La membrana nuclear efectda esta
funcién (Starr et al., 2012).

El nicleo es un organelo de forma mds o menos redondeado, con material
viscoso, encerrado por una envoltura nuclear compleja. Esta masa estd formada por
1) los cromosomas, que se observan como fibras de nucleoproteina muy extendidas,
denominada cromatina; 2) uno o més nucléolos, que son estructuras electrocondensadas
de forma irregular que funcionan en la sintesis del RNA ribosémico y el ensamble de
ribosomas; 3) el nucleoplasma es una sustancia liquida en la que los solutos del niicleo
se disuelven; y 4) la matriz nuclear que contiene proteinas (figura 4) (Karp, 2011).
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Figura 4. Nucleo celular

Envoltura nuclear

Consta de dos membranas celulares organizadas en paralelo una con la otra y
separadas por un espacio de 10 a 50 nm. Estas membranas sirven como una barrera
que protege los iones, los solutos y las macromoléculas que pasan entre el nicleo y
el citoplasma. Las dos membranas se fusionan en sitios que forman poros circulares
que contienen proteinas organizadas en complejos, éstas funcionan como receptores y
trasportadores. Las células tienen acceso a su DNA al fabricar RNA y proteinas, de modo
que las moléculas que participan en este proceso deben pasar a través del niicleo y salir
de él. El control de su transporte a través de la membrana nuclear es una manera en
que las células regulan las cantidades de RNA y proteinas que fabrican (Karp, 2011;
Starr et al., 2012).

Por lo general, la membrana externa estd tapizada con ribosomas y se
continda con la membrana del reticulo endopldsmico rugoso. El espacio entre
las membranas se continda con la luz (lumen) del reticulo endopldsmico (RE)

(Karp, 2011).
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¢) Cromosomas

En células eucariotas, el DNA se asocia estrechamente con una clase especial de proteinas
estructurales llamadas histonas, para formar un complejo denominado cromatina,
material que forma los cromosomas. Cada molécula de pNA debe enrollarse una y
otra vez alrededor de las histonas, hasta constituir los cromosomas que son estructuras
gruesas con forma de bastén; este proceso de enrollamiento o condensacién ocurre antes
de la divisién celular, el cual resulta primordial para acomodar un DNa tan largo dentro
de un pequefo volumen y se da en el DNA de la mayoria de las células eucariotas. Por
ejemplo, la longitud total extendida del DNA en una célula humana es de unos 2 m, pero
este DNA debe caber en un nicleo con un didmetro de tan solo 5 pm a 10 pm. Cuando
la célula no estd en divisién, los cromosomas se desenrollan hasta llegar a su estructura
primaria, es decir, la cromatina, prolongdndose y esparciéndose en zonas especificas del
nucleo (Bernstein y Bernstein, 2004; Cooper y Hausman, 2010; Pierce, 2010).

Cada especie eucariota diploide (2n) posee un nimero caracteristico de
cromosomas por célula: las papas poseen 2n = 48 cromosomas, las moscas de la fruta
2n = 8 y los seres humanos 2n = 46. Cada cromosoma de un conjunto tiene su
correspondiente en el otro juego y juntos constituyen un par homdélogo. Por ejemplo,
las células de las papas que poseen 48 cromosomas comprenden 24 pares homélogos,
cuya presencia es consecuencia de la reproduccién sexual; un conjunto se hereda del
padre y el otro de la madre (Pierce, 2010).

Estructura de los cromosomas

Como se menciond antes, al iniciar la mitosis, los cromosomas se condensan y una vez
que estdn lo suficientemente condensados y son visibles bajo el microscopio, se puede
apreciar que cada uno consiste de dos copias longitudinales, llamadas cromdtidas
hermanas, una vez que se separan constituyen cromosomas independientes. Cada
cromdtida hermana estd compuesta por una sola molécula de DNa, formada durante
la preparacién para la divisién celular donde cada cromosoma se replica y produce
una copia de sf mismo, cada una de las cromdtidas posee un 4rea llamada centrémero,
por la cual ambas cromdtidas se unen. En cada centrémero se ensambla un gran

complejo proteico, denominado cinetocoro, que forma una placa en la superficie de
plejo prot d d t que fa pl la superficie del
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centrémero en donde se insertan los microttibulos del huso mitético (Curtis y Barnes,
2006; Pierce, 2010).

Otro aspecto a considerar en la morfologfa de los cromosomas es la presencia y la
posicién de las constricciones secundarias, asi como la presencia y el tipo de satélites (Figura
5). En general (aunque no siempre), las primeras corresponden a regiones organizadoras de
los nucléolos (NORY) y los tltimos a las porciones cromosémicas distales delimitadas por
la constriccién secundaria y el telémero de los brazos que los portan. Los cromosomas que
presentan satélites se denominan cromosomas SAT. Los satélites se encuentran generalmente
sobre los brazos cortos y en un solo par de cromosomas del juego; sin embargo, existen
excepciones para ambos aspectos (Garcfa-Veldzquez, 1990; Levitus ez a/., 2010).

Figura 5. Partes de un cromosoma metafésico

Tipos de cromosomas

La morfologia cromosémica estd determinada por la posicién del centrémero

(cinetocoro o constriccién primaria). El centrémero separa al cromosoma en dos
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regiones o brazos: brazo corto (bc) y brazo largo (bl), ademds, el centrémero se
caracteriza por ser constante y constituye el marcador mds utilizado en la identificacién
y determinacién morfoldgica de los cromosomas. Su localizacién puede ser expresada
en términos de: relacién de brazos cromosémicos (r = bl / bc) e indice centromérico
[IC = (bc / bl + bc) x 100] (Garcia-Veldzquez, 1990; Levitus ez al., 2010).

De acuerdo con la posicién del centrémero, Levan er al. (1964) propusieron
la clasificacién de los cromosomas en cuatro grupos: m (metacéntricos), sm
(submetacéntricos), st (subtelocéntricos) y t (telocéntricos o acrocéntricos) (figura 6).
Cada uno de estos grupos se caracteriza por una magnitud definida de su relacién de
brazos o indice centromérico (cuadro 2). Los grupos m y t incluyen respectivamente
a los términos M (metacéntricos) y T (telocéntricos) para posiciones centroméricas
estrictamente medias y terminales (Garcfa-Veldzquez, 1990).

Figura 6. Representacién gréfica de los diferentes tipos de cromosomas segiin su morfologia
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Cuadro 2. Clasificacién de los cromosomas

Posicidn bl / be Ic Clasificacion

Punto medio 1.0 50 Metacéntrico (M)
Regién media 1.0-1.7 47.5-37.5 Metacéntrico (m)
Regién submedia 1.7-3.0 37.5-25 Submetacéntrico (sm)
Regién subterminal 3.0-7.0 25-12.5 Subtelocéntrico (st)
Regién terminal 7.0 -0 12.5-2.5 Telo o acrocéntrico (t)
Punto terminal 0 0 Telocéntrico (T)

d) Acidos nucleicos (DNA y RNA)

Los 4cidos nucleicos funcionan en el almacenamiento y transmisién de informacién
genética, aunque también pueden tener funciones estructurales o cataliticas. Estos
son largos polimeros en los que las subunidades estdn unidas covalentemente entre si
mediante enlaces fosfodiéster entre el grupo fosfato unido al aziicar de un nucleétido
y un grupo hidroxilo del azdcar del siguiente nucledtido (figura 7) (Karp, 2011;
Alberts et al., 2016).

Figura 7. Estructura de un 4cido nucleico
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Un nucledtido es una molécula formada a partir de: 1) una base nitrogenada, formada
por cinco dtomos de nitrégeno como parte de los anillos de la molécula; 2) un aztcar
de 5 carbonos, donde cada base nitrogenada se une al carbono 1’del aziicar; y 3) un
grupo fosfato, donde cada grupo fosfato se une al carbono 3’y 5”del azdcar (figura 8)
(Karp, 2011).

Figura 8. Estructura de un nucleétido

Los anillos nitrogenados se llaman bases debido a que bajo condiciones dcidas pueden
unir un H* (protdn) e incrementar asf la concentracién de iones OH en la solucién
acuosa. El parentesco familiar entre las diferentes bases es muy grande, sin embargo,
éstas han sido clasificadas en dos grupos, donde cada nucledtido puede llevar el
nombre de la base que contiene (Alberts ez al., 2016).

Las pirimidinas, que son compuestos derivados de un anillo pirimidinico
hexagonal, e incluyen a la citosina (C), la timina (T) y el uracilo (U); la timina y el
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uracilo son quimicamente similares, aunque la timina contiene un grupo metilo en su

anillo pirimidinico (figura 9) (Alberts ez al., 2016).

Figura 9. Estructura quimica de las pirimidinas

Las purinas presentan un segundo anillo pentagonal unido al anillo hexagonal,
incluyen a la guanina (G) y la adenina (A) (figura 10) (Alberts ez al., 2016).

Figura 10. Estructura quimica de las purinas

Juntos, el azdcar y las bases nitrogenadas forman un nucledsido. Los azdcares de cinco

carbonos pueden ser la ribosa o la desoxirribosa (figura 11). Los nucleétidos que
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contienen ribosa se denominan ribonucledtidos y los que contienen desoxirribosa se
denominan desoxirribonucledtidos (Alberts ez al., 2016; Karp, 2011).

Figura 11. Estructura quimica de la ribosa y la desoxirribosa

Asimismo, los nucleétidos tienen una estructura polarizada: un extremo donde se
localiza el fosfato y se conoce como el extremo 5’(extremo cinco prima), mientras que
el otro es el 3’ (extremo tres prima). Puesto que todos los nucleétidos apilados de la
cadena se dirigen hacia el mismo lado, toda la cadena tiene una direccién (el extremo

5"y el extremo 3") (figura 12) (Karp, 2011).

Figura 12. Direccién de la cadena de nucledtidos
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Ahora bien, existen dos tipos principales de dcidos nucleicos en funcién del tipo de
azticar de su esqueleto azdcar-fosfato. Los que tienen el azdcar ribosa se conocen
como 4cidos ribonucleicos o RNA, y normalmente contienen las bases A, G, Cy U.
Los que tienen el azdcar desoxirribosa se conocen como 4cidos desoxirribonucleicos o

DNA, y contienen las bases A, G, Cy T (figura 13) (Alberts ez al., 2016).

Figura 13. Estructura quimica de los dcidos nucleicos

La secuencia lineal de los nucleétidos en el DNA y en el RNA codifica la informacién
genética de la célula. La capacidad de las bases de las distintas moléculas de dcidos
nucleicos para reconocerse y aparearse entre si por medio de puentes de hidrégeno
es la base de la herencia y de la evolucidn, y se denomina apareamiento de bases
complementarias, donde la guanina s6lo se aparea con la citosina; la adenina con la
timina (en el DNA) o el uracilo (en el RNA) (figura 14) (Alberts ez al., 2016).
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Figura 14. Apareamiento de bases

Habitualmente el RNA se encuentra en las células en forma de una sola hebra
polinucleotidica, mientras que el DNA se encuentra en las células en forma de doble
hebra, estructura descubierta por James Watson y Francis Crick en 1953 (Alberts ez
al., 2016; Karp, 2011).

El DNA es el material genético de todos los organismos celulares, aunque el RNA
tiene esa funcién en muchos virus. En la célula, la informacién almacenada en el bNna
se usa para gobernar las actividades celulares a través de la formacién de mensajes de
rNA (Karp, 2011).

Bases quimicas. Del DNA a la proteina

Un gen, o unidad funcional, suele concebirse como un segmento de DNA que

funciona como una clave para una proteina (Stb ez al., 1978). Asi, los genes son
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unidades de transcripcién que codifican proteinas (enzimas y proteinas estructurales),
y las proteinas, especialmente las enzimas, determinan en gran medida los fenotipos
(Jenkins, 1986).

Las proteinas estdn compuestas por uno o varios polipéptidos y cada
especie de polipéptido es codificado por un gen. Cada polipéptido consiste en
una secuencia larga de aminodcidos mantenidos juntos por enlaces peptidicos
(Gardner et 2l., 2008).

En organismos eucariontes, el DNA permanece en el nicleo de la célula,
mientras que las proteinas se sintetizan en el citoplasma. Por lo tanto, cuando
la célula necesita una determinada proteina, la secuencia de nucleétidos
del fragmento apropiado de DNA (gen) es copiada, primero, en otro tipo de
dcido nucleico, denominado RNA mensajero (mRNA) (proceso conocido como
transcripcién), para posteriormente poder sintetizar una proteina (traduccidn)

(Gardner et al., 2008).

a) Transcripcién

La transcripcién de genes codificantes en eucariontes se lleva a cabo por medio de
la enzima RNA polimerasa II; sin embargo, ésta no puede iniciar por si misma la
transcripcién, por lo cual requiere de ciertas proteinas conocidas como factores de
transcripcién que posicionan a la RNA polimerasa II, y enzimas como la helicasa, las
cuales separan la doble hélice y lanzan a la RNA polimerasa II a iniciar la transcripcién
(Alberts ez al., 2016).

Asi, la transcripcién comienza con la unién del factor de transcripcién TFIID
a una secuencia del DNA denominada promotor basal, la cual se encuentra rio
arriba de la regién codificante del gene. El promotor basal es rico en nucledtidos
T y A, conocido como caja TATA por dicha composicién, que indican el punto
de inicio para la sintesis de RNA. La unién del TFIID al DNA causa una distorsién
local del DNA, que sirve de referencia para el ensamblaje de una serie de factores
de transcripcién (TFIID, TFIIB, TFIIE, TFIIF, TFIIH), y el ensamblaje de la
RNA polimerasa en el promotor basal, para formar finalmente un complejo de
iniciacién de la transcripcién (figura 15). Una vez iniciado dicho proceso, se

liberan los factores de transcripcién y la RNA polimerasa comienza su tarea de
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sintetizar una molécula de RNA, esto ocurre sélo en direccién 5" a 3’, donde una
de las cadenas del DNA actda como molde para la sintesis del RNA. La enzima
helicasa se mueve en forma escalonada a lo largo del DNaA, desenrollando la hélice
del DNA, justo por delante, exponiendo una nueva regién de la cadena molde,
produciéndose la cadena de RNA mensajero mediante el apareamiento de bases
complementarias y la unién de los ribonucleétidos por medio de la formacién de

enlaces fosfodiéster (Gardner et /., 2008; Alberts et /., 2016).

Figura 15. Inicio de la transcripcién

La elongacién de la cadena de RNA mensajero contintia hasta que la enzima encuentra
una segunda sefial en el DNA (sitio de terminacién), donde la polimerasa se detiene y
libera el molde de DNA, generando una secuencia de nucledtidos de RNA exactamente
complementaria a la cadena de pNA (Watson y Crick, 1953; Gardner ez al., 2008;
Alberts et al., 2016).

Ahora bien, durante el proceso de transcripcién del RNA ocurren una serie de
procesos necesarios para que éste pueda salir del nucleo, en donde las enzimas
responsables de dichos procesos cabalgan sobre la “cola” de la RNA polimerasa, en
la cual, a medida que ésta transcribe un RNA, estas enzimas procesan el transcrito
que emerge de la RNA polimerasa (figura 16) (Alberts ez al., 2016).
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Figura 16. Procesamiento del RNA

Etapas de maduracién del RNA
i. El encapuchamiento del RNA

Consiste en la modificacién del extremo 5’ del RNA (extremo que es sintetizado en
primer lugar). Este extremo es encapuchado mediante el agregado de un nucleétido
atipico: un nucledtido de guanina (G) con un grupo metilo (Alberts ez al., 2016).

ii. Corte y empalme del RNA

En la mayorfa de los genes eucariontes, las secuencias de codificacién estin
interrumpidas por largas secuencias interpuestas no codificadoras, denominadas
intrones. Los fragmentos dispersos de secuencias codificadoras o secuencias expresadas,
denominadas exones, suelen ser mds cortos que los intrones y la porcién codificadora

de un gen eucarionte, a menudo, sélo representa una pequefia fraccién de la longitud

total del gen (Alberts ez al., 2016).
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Después del encapuchamiento comienza este proceso en el que se eliminan del
RNA recién sintetizado, las secuencias de intrones y se unen entre sf los exones. Esto
ocurre debido a que los intrones contienen secuencias de nucledtidos en sus extremos
o cerca de ellos, que actdan de sefiales para su eliminacidn, las secuencias especiales
son reconocidas por ribonucleoproteinas nucleares [RNA nucleares pequefios (snRNA)],
conocidas también como “esplaiciosomas” (spliceosomes), que cortan el RNA en los
limites intrén-exén y unen covalentemente la secuencia de exones (Alberts ez /., 2016).

iii. La poliadenilacién

Es una estructura especial en el extremo 3’. Después del corte y empalme, el transcrito
es terminado por una segunda enzima que agrega una serie de nucleétidos de
adenina repetidos (A) al extremo cortado. Se considera que el encapuchamiento y la
poliadenilacién aumentan la estabilidad de la molécula de mrNA eucarionte, facilitan
su exportacién del nicleo al citoplasma, y en general identifican a la molécula de RNA
como mRNA, lo que corrobora que el mensaje estd completo antes de que se inicie la
sintesis proteica (Alberts ez al., 2016).

Una vez que el transcripto ha sido cortado y empalmado y sus extremos 5’y 3’
han sido modificados, el RNA es una molécula funcional que puede abandonar el
nicleo y ser traducida a proteina (Alberts ez al., 2016).

b) Traduccién

La conversién de la informacién del mRrNA a proteina representa una traduccién de la
informacién a otro lenguaje que utiliza simbolos bastante diferentes. La traduccién
de mRNA a proteinas depende de los ribosomas que es la mdquina que se desplaza
a lo largo del mRrNA, y captura moléculas de RNA pequenas conocidas como RNA de
transferencia (tRNA), las mantiene en posicién y une covalentemente los aminodcidos
que éstas transportan a manera de formar una cadena proteica (Alberts ez al., 2016).

Como sdlo existen cuatro nucleétidos distintos en el mRrRNA, pero 20 tipos
diferentes de aminodcidos en una proteina, esta traduccién no se puede explicar por
una correspondencia directa entre un nucledtido del RNA y un aminodcido de una

proteina. La secuencia de nucleétidos de la molécula de mrNa se lee consecutivamente
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en grupos de tres nucleétidos, asi cada grupo de tres nucledtidos se denomina coddn,
y cada uno especifica un aminodcido. Como el RNA es un polimero lineal formado
por cuatro nucledtidos diferentes, hay por lo tanto 64 combinaciones posibles de tres
nucledtidos (4%). Sin embargo, sélo se suele encontrar 20 aminodcidos distintos en
las proteinas, lo que significa que algunos son especificados por mds de un codén. Las
reglas por las cuales la secuencia de nucleétidos de un gen, por medio del mrNa, es
traducida a la secuencia de aminodcidos de una proteina se conocen como el cédigo
genético (Alberts ez al., 2016) (figura 17).

Figura 17. Cédigo genético

Las moléculas encargadas de decodificar como tal el cédigo genético son los tRNA.
Estos se encargan de reconocer y unirse al codén en un sitio de su superficie, y a un
aminodcido en otro sitio. Algunos aminodcidos tienen mds de un tRNA, y algunos tRNA
estdn compuestos de tal forma que s6lo necesitan un apareamiento en las dos primeras
posiciones del codén para poder decodificar/leer un codén, haciendo posible adaptar
los 20 aminodcidos a sus 61 codones con sélo 31 tipos de moléculas de trnA (la
cantidad de trRNA diferente difiere de una especie a otra) (Alberts et al., 2016).
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El tRNA presenta una estructura tridimensional en forma de trébol, debido a que es
una cadena bastante extensa, por lo que ésta suele plegarse, generando el apareamiento
de bases complementarias de diferentes regiones. El anticodén (zona del tRNA que une
al codén complementario del mrNA), asf como el sitio donde el aminodcido se une al
tRNA (extremo 3’), estdn formados por dos regiones de nucleétidos no apareados en
cada extremo de la molécula del tRNA en forma de L (figura 18). Asimismo el tRNA
presenta algunas bases inusuales que son producidas por una modificacién quimica
después de la sintesis del tRNA (seudouridina y dihidrouridina, derivados del uracilo).
De igual forma, para que un tRNA se cargue con su aminodcido correcto, se requiere
de las enzimas denominadas aminoacil-tRNA sintetasas, que acoplan covalentemente
a cada aminodcido con su grupo apropiado de moléculas de trNA, existiendo una
sintetasa diferente para cada aminodcido (Alberts ez al., 2016).

Figura 18. Estructura del tRNA
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Regresando al ribosoma, en donde ocurre la traduccién del cédigo genético (los
ribosomas son un complejo compuesto por mds de 50 proteinas diferentes —proteinas
ribosémicas— y varias moléculas de RNA denominadas RNA ribosémicos —rRNA—);
su estructura estd formada por una subunidad grande y una pequefia que se redinen
sobre una molécula de mrNA (en general cerca de su extremo 5°), momento en el
que inician la sintesis de una proteina. El ribosoma se desplaza por el mrNA como un
largo trozo de cinta (figura 19). La subunidad pequefia hace coincidir los tRNA con
los codones del mrRNA, mientras que la subunidad grande cataliza la formacién de los
enlaces peptidicos que unen en forma covalente a los aminodcidos entre si y forman
una cadena polipeptidica (Alberts ez al., 2016).

Figura 19. Ribosoma mostrando sus partes principales y la formacién

de la cadena proteica derivada del mrNa

Cada ribosoma contiene un sitio de unién para una molécula de mrNA y tres sitios de
unién para las moléculas de tRNA, denominados sitio A, sitio P y sitio E (figura 20)
(Alberts et al., 2016).

El sitio donde comienza la sintesis proteica en el mRNA es crucial porque establece
el marco de lectura para toda la longitud del mensaje. Un error de un nucleétido en
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cualquier direccién determinard que todos los codones siguientes sean mal leidos,
produciendo una proteina no funcional. La traduccién de un mrNA comienza con
el codén AUG, y se requiere un tRNA especial para iniciar la traduccién, éste siempre
transporta el aminodcido metionina. El tRNA iniciador es distinto del tRNA que
normalmente transporta la metionina. El tRNA es cargado en el sitio P de la subunidad
ribosémica pequefia junto con otras proteinas denominadas factores de iniciacién
de la traduccién, antes de que inicie la traduccién del mrnA. Cuando la subunidad
ribosémica pequefia se une al extremo 5’del mRNA, ésta comienza a avanzar y busca
el primer AUG (coddn de inicio). Una vez que lo encuentra, se disocian los factores
de iniciacién, lo que permite el ensamble de la subunidad ribosémica grande,
comenzando asf la traduccién (Alberts ez al., 2016).

Figura 20. Estructura de un ribosoma

Para afiadir un aminodcido a una cadena polipeptidica en crecimiento, el tRNA
apropiado ingresaen el sitio A, por apareamiento de bases con el codén complementario
de la molécula del mrNA. Después, su aminodcido es unido a la cadena peptidica
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sostenida por el tRNA en el sitio P vecino. A continuacidn, el ribosoma se desplaza y
el trNA utilizado es movido al sitio E antes de ser eyectado; esto se repite hasta que se
encuentra un codén de terminacién (Alberts et 2., 2016).

Los codones de terminacién no son reconocidos por un tkRNA, por lo que indican
al ribosoma que termine la traduccién. Las proteinas conocidas como factores de
liberacién se unen a cualquier codén de terminacién que alcance el sitio A del ribosoma,
lo que genera una serie de reacciones que resultan en la liberacién de la cadena proteica
del mRNA y la separacién de las dos subunidades del ribosoma (Alberts ez a/., 2016).

Cuando termina la traduccién del mrNA, la cadena proteica ain no es una
proteina terminada. Muchas cadenas se pueden plegar espontdneamente en su forma
tridimensional, y algunas lo hacen mientras son alargadas en el ribosoma. Sin embargo,
la mayoria de las proteinas requieren chaperonas moleculares que ayudan a plegarse
correctamente en la célula. Las cadenas proteicas recién sintetizadas se encuentran con
sus chaperonas a medida que salen del ribosoma (Alberts ez al., 2016).

c) Control de la expresién génica

El pDNA de un organismo codifica todas las moléculas de RNA y las proteinas necesarias
para producir sus células. En biologfa celular, esto se origina en la expresién génica.
Tanto las bacterias como las células humanas pueden utilizar sus genes en forma
selectiva, activindolos e inhibiéndolos de modo que puedan producir diferentes enzimas
seguin las fuentes de nutrientes disponibles. Esto puede ser observado en organismos
multicelulares que estdin compuestos por cientos de tipos celulares diferentes, que
realizan una gama de funciones especializadas que dependen de genes que se activan
en un solo tipo de células, por ejemplo: las células del pdncreas producen tanto la
hormona proteica insulina, como la hormona glucagén. Otro ejemplo de ello son
los linfocitos del sistema inmunitario, que son las dnicas células del organismo que
generan anticuerpos, mientras que los glébulos rojos en desarrollo son las tnicas células
que producen hemoglobina (la proteina transportadora de oxigeno). Estas diferencias
surgen porque, a medida que una célula se diferencia, las células producen y acumulan
diferentes grupos de moléculas de RNA y proteinas, es decir, expresan genes diferentes,
lo que origina las grandes variaciones de tamafio, forma, comportamiento y funcién de
las células diferenciadas (Alberts ez al., 2011).
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Por otro lado, la mayoria de los organismos unicelulares, asi como las células
especializadas en los organismos multicelulares, son capaces de alterar sus patrones
de expresién génica en respuesta a sefiales extracelulares. Como ejemplo de ello,
en Escherichia coli, cinco genes codifican enzimas que sintetizan el aminodcido
tript6fano, sin embargo, cuando éste estd presente en su entorno y entra a la célula
bacteriana, las enzimas ya no son necesarias y se desactiva su produccién. De igual
forma, una misma senal extracelular puede generar diferentes respuestas en los
diferentes tipos celulares, por ejemplo: en humanos durante periodos de inanicién
o de ejercicio intenso, se liberan glucocorticoides en el organismo, que al llegar
a los hepatocitos, éstos incrementan considerablemente la produccién de diversas
proteinas especificas. Por otro lado, los adipocitos responden a los glucocorticoides,
reduciendo la produccién de las tirosinaminotransferasas. En contrasate, otros
tipos de células no responden a los glucocorticoides. De esta forma, se puede
apreciar que los diferentes tipos celulares responden de distinta forma a la misma
sefial extracelular. Por otra parte, a pesar de estas modificaciones que se producen
en respuesta a sefiales extracelulares, hay caracteristicas del patrén de expresién
génica que no cambian y que le dan a cada tipo celular su caracteristica distintiva
permanente (Alberts ez al., 2011).

Ahora bien, como se sabe, existen muchas etapas en la via que lleva del DNA a
la proteina, y todas ellas en principio pueden ser reguladas. Por tanto, una célula
puede controlar las proteinas que sintetiza por las siguientes vias: 1) controlando
cudndo y cdmo se transcribe un gen; 2) controlando cémo se corta y se empalma
o procesa de algiin modo el transcrito de RNA; 3) seleccionando cudles mRNA se
exportan del nicleo al citosol; 4) degradando en forma selectiva ciertas moléculas
de mRrNA; 5) seleccionando cudles mrNA son traducidos por los ribosomas o
6) activando o inactivando en forma selectiva las proteinas después de su produccién
(Alberts et al., 2011).

El control de la transcripcién suele producirse al comienzo del proceso. Como
se sabe, la regién promotora basal de un gen atrae a la enzima RNA polimerasa y la
orienta correctamente para comenzar su tarea de sintesis de una copia de RNA del gen.
Ademds del promotor basal, casi todos los genes tienen secuencias de DNa reguladoras
que activan o inhiben los genes (Alberts ez a/., 2011).

En eucariontes, algunas secuencias de DNa reguladoras son muy largas

(mds de 10 000 pares de nucledtidos) y funcionan como microprocesadores
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moleculares que integran informacién a partir de diversas sefiales en una
instruccién que determina la frecuencia con la que se inicia la transcripcién.
Estas secuencias no funcionan por si mismas. Para tener un efecto, los
reguladores de la transcripcién que se unen al DNA deben reconocerlas. Estos
reguladores son proteinas especializadas llamadas proteinas reguladoras de un
gen o factores transcripcionales. La combinacién de la secuencia del promotor
y sus moléculas proteicas asociadas es la que actiia como el interruptor para
controlar la transcripcién, cada uno de los cuales reconocen una secuencia de
DNA diferente dentro del promotor y, por lo tanto, regula un grupo distinto de
genes (Alberts ez al., 2011; Beas-Zdrate ez al., 2009).

Asi, las proteinas que reconocen una secuencia de DNA especifica lo hacen
porque su superficie encaja justo en la superficie especial caracteristica de la doble
hélice de esa regién. Estas caracteristicas varfan con la secuencia de nucleétidos,
de manera que diferentes proteinas reconocerdn distintas secuencias nucleotidicas
(Alberts et al., 2011).

Como se menciond en la transcripcidn, las secuencias de bNA donde se unen
estos factores trasncripcionales contienen una secuencia altamente conservada
llamada caja TATA, la cual se encuentra ente 25 y 35 pares de bases rio arriba del
sitio de inicio de la transcripcién. Sin embargo, existen genes que no contienen dicha
secuencia o iniciador en su promotor como los genes de expresién constitutiva,
los cuales codifican para proteinas expresadas de modo permanente. Estos genes
contienen regiones ricas en GC que son reconocidas por factores transcripcionales
especiales (Beas-Zdrate ez al., 2009).

Asimismo, ademds de los elementos reguladores mencionados, la transcripcién de
muchos genes eucariontes puede ser estimulada por elementos de control llamados
potenciadores, los cuales se localizan a miles de pares de bases de distancia del sitio de
inicio de la transcripcién (Beas-Zdrate ez al., 2009).

De esta forma, una regién reguladora en un gen eucarionte consta de dos
variantes: a) regién promotora basal, en donde se ensamblan los factores generales
de transcripcién y la polimerasa del RNA y b) regidon potenciadora, donde se unen
los factores trasncipcionales inducibles que controlan la velocidad de transcripcién
(figura 21) (Beas-Zdrate ez al., 2009).
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Figura 21. Iniciacién y elongacién de la transcripcién en eucariotas. a) Los factores generales
de la transcripcién son necesarios para que la RNA polimerasa se fije al promotor y comience la
transcripcién del gen. b) Se produce la fosforilacién de una porcién de la ARN polimerasa por otros

factores (TFIIH) que permite que la ARN polimerasa continde la transcripcién del gen

Por otro lado, la mayorfa de los factores trasnscripcionales actian en complejos, aunque
algunos lo hacen de manera individual. No todos los factores transncripcionales
activan la transcripcién, pues algunos son proteinas represoras que la suprimen, por lo
que un factor transcripcional puede formar parte de complejos que activan o inhiben
la transcripcién. La actividad de una proteina que actda como factor transcripcional
es regulada por modificaciones postranscripcionales. Existen diversos mecanismos por
los cuales los factores transcripcionales pueden ser activados, que pueden ser (Beas ez

al., 2009):
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* Una proteina se sintetiza s6lo cuando se necesita y se degrada rdpidamente
por protedlisis, de tal manera que nunca se acumula (Beas-Zdrate ez al.,
2009).

* Un factor puede ser activado o inactivado por la unién a su ligando. Un
ejemplo es el receptor de esteroides. Esta proteina se encuentra de manera
natural e inactivada en el citoplasma de las células. Por su naturaleza lipéfila,
los esteroides atraviesan la membrana celular por difusién simple, uniéndose
a su receptor en el citoplasma, propiciando as{ su transporte hacia el niicleo y
su unidén al bNA (Beas-Zdrate et al., 2009).

* Activacién por fosforilacién. Este mecanismo es el mds comdnmente utilizado.
Consiste en la adicién de un grupo fosfato en algiin aminodcido del factor
transcripcional por una cinasa, lo que conlleva a la activacién. Casi todos los
factores transcripcionales se activan a través de este mecanismo (Beas-Zdrate
et al., 2009).

* La donacién de un complejo entre varias proteinas da como resultado un
factor transcripcional activo con capacidad de migrar al nicleo y unirse al
DNA (Beas-Zdrate ez al., 2009).

* El factor transcripcional se encuentra en complejo con otra proteina que
funciona como inhibidor. Cuando el inhibidor es fosforilado, se desprende
del factor transcipcional, permitiendo su traslado al niicleo y su unién al DNA
(Beas-Zdrate et al., 2009).

Cambios fisicos y quimicos en el DNA

La mutacién y la recombinacién son dos de las propiedades genéticas del material
hereditario. La mutacién es la fuente primaria de la variabilidad genética y como
tal es indispensable para que se produzca el hecho evolutivo. Una vez producida la
variabilidad genética por la mutacién, la propiedad genética de la recombinacién
explota al mdximo esa variabilidad para ofrecer un mayor espectro de variacién
genética sobre el que puedan actuar los diversos mecanismos que subyacen en el
proceso evolutivo (Lacadena, 1988).

Los tipos de cambios que pueden ocurrir se clasifican como sustituciones de
nucleétidos o bases. Se llama #ransicion el cambio en un punto determinado de la
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secuencia de una base purica por otra ptrica (A por G o G por A) o de las pirimidinicas
entre si (C por T o T por C), y transversién cuando la sustitucién es de una base puirica

por otra pirimidinica, o viceversa (Lacadena, 1988).

De acuerdo con Lacadena (1988), los mecanismos que producen los cambios de

bases pueden agruparse en dos tipos, segtin se produzcan en el DNA progenitor (viejo)

O nuevo.

a) Cambios de base en la cadena vieja. Pueden ser debidos a:

* Tautomerfa. Cambiar la distribucién espacial de los electrones de las

moléculas hace posible el apareamiento complementario entre bases distintas

de lo normal; T, se apareard con G en vez de A; la G con T en vez de C; la
A conCenvezdeTylaCconAenvezdeG.

* Desaminizacién. Es la sustitucién de grupos "NH," por grupos ceto "

o".

Es producida por determinados tratamientos, por ejemplo, el dcido nitroso

(HNO,) que puede originar dichas sustituciones eliminando el grupo amino

de la citosina (cuadro 3), transformdndola en uracilo que, como se sabe, se

puede aparear con la adenina.

Cuadro 3. Diversos agentes mutagénicos pueden provocar el cambio de bases

La direccién preferida de las mutaciones inducidas por diferentes mutdgenos es la siguiente

Agente

2-aminopurina

5-bromodeoxiuridina

Acido nitroso

Hidroxilamina

Agentes de metilacién

Cambio de par de bases
G

o000 0000 4>
e e R e
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b) Cambios de la base en la cadena nueva: mecanismo implicado en la replicacién
del DNA, producido como consecuencia de que los precursores mononucleétidos
normales pueden ser sustituidos por otros andlogos a ellos, por ejemplo, el
5-bromouracilo (BU), que es andlogo de la timina (5-metiluracilo).

Otros tipos de cambios que pueden ocurrir en el DNa, que se reflejan en cambios

en la morfologfa cromosémica, se muestran en la figura 22.

Figura 22. Cambios estructurales del pNaA
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* Inserciones. La secuencia lineal de bases del DNA se modifica porque se
introducen uno o mds pares de bases en algin lugar de la molécula.

* Deleciones. Suponen una pérdida de bases.

* Duplicaciones. Repeticién seguida (en tindem) o no de alguna secuencia de
bases mds o menos larga.

 Transposiciones. Cambio de posicién de algunos pares de bases.

* Inversiones. Giro de 180° de un determinado segmento.

Estos cambios originan mutaciones de cambio de cuadro de lectura, al originar
cambios en las tripletas.

Ciertamente, dentro de las inserciones como mecanismo molecular de la mutacién,
podria hacerse referencia también a los fenémenos que incluyen el cambio de posicién
de determinadas secuencias de DNA, conocidos como elementos genéticos méviles
(EGM) o transposones (Lacadena, 1988).

Elementos genéticos mdéviles (EGM)

McClintock (1951; 1957) defendié la existencia de los EGM; sin embargo, en
aquella época la comunidad cientifica no estaba preparada para comprender y
aceptar sus ideas. Fue después cuando, gracias a los descubrimientos posteriores
de la genética molecular, le dieron la razén otorgdndole el Premio Nobel en 1983
(Lacadena, 1988).

Los elementos genéticos mdviles, elementos genéticos transponibles o
transposones (figura 23), son secuencias de DNA de hasta varios miles de pares de
bases, que tienen la capacidad de moverse de un lugar a otro del genoma de los
organismos, y que al insertarse dentro de un gen modifican o anulan su funcién
(alelo nulo o amorfo). A diferencia de otros mecanismos de reordenamiento
cromosémico por recombinacién, la transposicién no se basa en una relacién
especifica entre la sede donadora (donde estd inicialmente el transposén) y la sede
receptora (donde se inserta). Asimismo, los transposones llevan la informacién
genética para su propia transposicién (Lacadena, 1988).

47



Figura 23. Mecanismo de transposicién de un transposén

Mutaciones cromosdémicas

De acuerdo con Lacadena (1988), la constitucién cromosémica de un individuo es
constante en cuanto a la morfologia y nimero de los cromosomas presentes en sus
células; sin embargo, pueden producirse variaciones cromosémicas, espontdnea o
artificialmente, que afectan su estructura en ordenacién lineal de genes, conocidas
como variaciones cromosémicas estructurales, o en cuanto al niimero (variaciones
cromosémicas numéricas), algunos autores llaman a éstas: variaciones o mutaciones
cromosémicas.
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Una variacién cromosémica estructural puede afectar a un solo cromosoma, como
ocurre en las deleciones, duplicaciones e inversiones, o puede afectar simultdneamente
a dos 0 mds cromosomas, como sucede en las translocaciones.

Por otro lado, las variaciones cromosémicas numéricas pueden afectar a los
cromosomas como conjunto, bien aumentando el nimero de juegos presentes,
en cuyo caso se llama poliploidia, o bien disminuyéndolo, haploidfa. Cuando la
variacién numérica afecta a cromosomas individuales, tanto por exceso (ganancia de

un cromosoma), como por defecto (pérdida de n cromosoma), se llama aneuploidia.

Mecanismos de reproduccion de las plantas superiores

Los métodos de mejoramiento desarrollados por el hombre dependen fundamentalmente
del sistema de reproduccién de las plantas. El conocimiento de esos sistemas es tan
importante que su estudio debe realizarse antes de iniciar cualquier programa de
mejoramiento genético (Chdvez-Araujo, 1993).

La reproduccién de las plantas cultivadas puede ser:

a) Sexual

Un organismo multicelular se inicia con la fecundacién de la célula huevo por el
gameto sexual masculino (anterozoide) para formar el cigoto, que se desarrollard
y crecerd para transformarse en un embrién y finalmente en un individuo. Esto se
efectda mediante la formacién de células especializadas llamadas gametos: masculino
y femenino, de cuya fusién resultard un cigoto que posteriormente dard origen a un
embrién (Garcfa-Veldzquez, 1990; Chédvez-Araujo, 1993).

Por otro lado, segtin el lugar donde se formen los gametos de ambos sexos, se

distinguen los siguientes tipos de plantas:

a) Monoicas: un mismo individuo posee los dos sexos; se producen gametos
masculinos y femeninos en el mismo individuo, pero en flores diferentes
(unisexuales) como el mafz (Chdvez-Araujo, 1993).

b) Dioicas: se encuentra un individuo por sexo; se producen los gametos masculinos

y femeninos en diferentes individuos, es decir, existen plantas que producen
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c)

tnicamente gametos masculinos y plantas con gametos femeninos. En este tipo
de plantas la fecundacién es forzosamente cruzada (Chdvez-Araujo, 1993).
Poligamas: se caracterizan porque en una misma planta se producen flores
hermafroditas y flores unisexuales femeninas y masculinas, por ejemplo,
fresno, aguacate, papaya, entre otras (Chdvez-Araujo, 1993).

Segtin Chévez-Araujo (1993), con base en la forma de polinizacién, las plantas se

pueden

clasificar en:

a) Autégamas: son plantas que se polinizan por si mismas, es decir, los gametos

que se unen para formar el cigoto proceden de la misma planta. Las
poblaciones de plantas autégamas consisten generalmente en una mezcla de
lineas homocigotas, aunque a pesar de ello, de un 0 a 5% de la polinizacién

puede ser de forma cruzada naturalmente.

b) Alégamas: son plantas de polinizacién cruzada, es decir, que los gametos

<)

masculinos y femeninos que se unen para formar el cigoto son de
plantas diferentes.

Mixtas: son plantas que presentan diferentes grados de autofecundacién y de
polinizacién cruzada; por ejemplo, en sorgo, el porcentaje de polinizacién
cruzada es normalmente de 5%, sin embargo, este porcentaje se eleva en
lugares donde se tienen altas temperaturas y baja humedad relativa, a
diferencia del algoddn, cuya polinizacién cruzada varfa de 5 a 25%, aunque
se citan cifras de 59% en lugares donde hay abundancia de insectos.

La formacién de los gametos se realiza por medio de un proceso conocido como

melosis

Meiosis

(Garcia-Veldzquez, 1990).

Las células que contienen dos juegos completos de cromosomas (nimero somdtico,

2n) producen 6vulos, espermas o esporas con tnicamente un juego de cromosomas

(ndmero gamético o haploide, n), resultado del proceso de divisién celular conocido

como meiosis o gametogénesis (figura 24) (Garcia-Veldzquez, 1990).
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Figura 24. Proceso de meiosis

a) Divisién I o divisién reductora: en ésta tiene lugar la reduccién del ndmero
cromosémico somdtico (2n) al nimero haploide o gamético (n) de cromosomas.

Generalmente comprende seis fases (Garcia-Veldzquez, 1990):
*  Profase I: una profase larga durante la cual los cromosomas homélogos se aparean
longitudinalmente (sinapsis) e intercambian segmentos de DNA por un proceso

llamado entrecruzamiento, que a su vez comprende cinco etapas (figura 25).

Figura 25. Etapas de la profase
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Leptoteno. Los cromosomas aparecen como filamentos largos y delgados,
presentando en toda su longitud pequefios cuerpos esféricos, denominados
cromoémeros.

Cigoteno. Los cromosomas inician el apareamiento o sinapsis, iniciando en
los puntos de contacto o cigomeos y prosigue a manera de cremallera hasta
que los cromosomas quedan en intima asociacién en toda su longitud. Debido
al apareamiento entre cromosomas homdlogos, el nimero de cromosomas es
igual a la mitad del total observado en mitosis, a estas estructuras formadas
del apareamiento de los cromosomas homdlogos se les denomina bivalentes.
Paquiteno. Fase pasiva o estable en donde los cromosomas son mds cortos que
en las fases anteriores.

Diploteno. Se inicia la separacién de los cromosomas homdélogos, aunque ésta
ain no es completa, pues los mantienen unidos uno o mds quiasmas (zonas
de contacto entre bivalentes o multivalentes, de profase tardfa a la primera
anafase de meiosis, sin que tal contacto signifique necesariamente intercambio
de segmentos).

Diacinesis. Completa condensacién de los cromosomas, la envoltura nuclear y

nucléolos desaparecen. Se empieza a formar el huso mitético.

A medida que avanza la meiosis, el nimero de quiasmas intersticiales disminuye (por

terminacién), alcanzando un minimo hacia la metafase I. Los cromosomas contindan

con su acortamiento.
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Metafase I: los bivalentes se localizan en el plano ecuatorial de la célula, debido
a su movimiento a lo largo de las fibras del huso acromdtico que se forman
en el nicleo durante la meiosis y la mitosis. El huso acromdtico corre de polo
a polo y tiene como funcién principal mover los cromosomas hacia el plano
ecuatorial, movimiento conocido como metacinesis (Garcfa-Veldzquez, 1990).
Anafase I: se inicia la separacién de centrémeros homdlogos de cada bivalente
a polos opuestos. De esta manera cada grupo cromosémico en anafase I estd
formado por un nimero haploide de cromosomas (Garcia-Veldzquez, 1990).
Telofase I: se comienza a formar la membrana nuclear entre los dos ntcleos
resultantes y el nucléolo es organizado nuevamente por el organizador
nucleolar (Garcfa-Veldzquez, 1990).



* Citocinesis: empieza la divisién del citoplasma por formacién de la placa
celular y del fragmoplasto. En la formacién de las paredes celulares se
conocen dos tipos: a) sucesivo, que ocurre luego de la divisién del nicleo,
y b) simultdneo, que se presenta después de que se han formado los cuatro
ndcleos haploides (n). El mds frecuente en las plantas es el sucesivo (Garcia-
Veldzquez, 1990).

* Interfase: es el estado entre la primera y la segunda divisién. En algunos
organismos como en 77illium, los cromosomas pasan directamente de anafase
I a metafase II (Garcia-Veldzquez, 1990).

b) Divisién II o divisién ecuatorial: es esencialmente una divisién mitética. En ésta
no hay entrecruzamiento, las dos cromdtidas de cada cromosoma se separan y las
nuevas células resultantes son haploides (n) (Garcia-Veldzquez, 1990).

De la segunda divisién meidtica en las plantas superiores resultan cuatro
células haploides o esporas, llamadas microsporas las masculinas, y megasporas
las femeninas. Usualmente las cuatro células masculinas (producto de la divisién
I y II) se desarrollan para formar un grano de polen cada una. Esto se logra por
medio de dos divisiones mitdticas de cada microspora, en tanto que de las cuatro
megasporas, tres se reabsorben y una sufre tres divisiones mitdticas, para acabar
formando el saco embrionario con ocho nicleos haploides, de los cuales uno se
convierte en 6vulo, dos se fusionan para formar el nicleo endospérmico (2n) vy,
en la mayoria de las plantas con semillas, se reabsorben los otros cinco (figura 26)

(Garcia-Veldzquez, 1990).
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Figura 26. Formacién de microsporas y megasporas, y el proceso de la doble fecundacién

La divisién II de la meiosis difiere de una mitosis en dos aspectos: a) al inicio de ésta, el
ndimero de cromosomas es la mitad del ndmero somdtico y b) las cromdtidas hermanas
son diferentes genéticamente de las que iniciaron el proceso, como consecuencia del

intercambio de segmentos o entrecruzamiento (Garcfa-Veldzquez, 1990).

b) Asexual

La reproduccién asexual se caracteriza porque en ella no intervienen las células sexuales,

por lo tanto no hay reduccién cromosémica ni intercambio de DNA entre cromosomas
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homélogos. La reproduccién asexual, vegetativa o apomictica, no es en realidad una
reproduccién, sino mds bien una multiplicacién, puesto que cada organismo producido
no es otra cosa que un fragmento del organismo del que procede. En ella intervine un
proceso conocido como mitosis, donde se originan células con la misma constitucién
genética y sus cualidades hereditarias son idénticas (Chédvez-Araujo, 1993).

Mitosis

La mitosis ocurre tanto en regiones meristemdticas, como en las microsporas (granos
de polen inmaduros) y en las megasporas (Garcia-Veldzquez, 1990).

Como resultado de la mitosis normal, los ntcleos resultantes mantienen el mismo
ntmero e identidad de los cromosomas dela célula de la cual derivan. De manera tradicional
este proceso ha sido dividido en cinco fases (figura 27) (Garcia-Veldzquez, 1990):

Figura 27. Proceso de mitosis
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Interfase. Esta fase no es considerada como parte del proceso mitdtico. Sin
embargo, en esta etapa la célula sintetiza y duplica el material cromosémico y otros
elementos necesarios para la divisidn celular (Garcia-Veldzquez, 1990).

Profase. Los cromosomas se hacen aparentes como filamentos largos formados por
dos unidades llamadas cromdtidas. A medida que avanza la profase, los cromosomas
se engruesan, las cromdtidas manifiestan mds su estado helicoidal y se muestran
intimamente apareadas en toda su longitud y el nicleo va disminuyendo de tamafio,
hasta desaparecer junto con la membrana nuclear (Garcia-Veldzquez, 1990).

Metafase. Se inicia con la organizacién del huso acromdtico al cual cada cromosoma
se asocia por medio del centrémero o cinetocoro. En esta fase de la divisién cada
cromosoma muestra un tamafo y forma particulares que se mantienen de célula a
célula, que los hace individualmente identificables (Garcfa-Veldzquez, 1990).

Anafase. En esta fase las dos cromdtidas de cada cromosoma inician su movimiento
hacia polos opuestos del huso acromdtico, separdndose inicialmente en la regién del
centrémero (Garcfa-Veldzquez, 1990).

Telofase. Las cromdtidas o cromosomas hijos llegan a los polos y se inicia la
reconstitucion de la membrana nuclear a partir del reticulo endopldsmico. Se forma
el nucléolo y los cromosomas nuevamente se dispersan. Una vez formados los dos

nucleos tiene lugar la citocinesis (Garcia-Veldzquez, 1990).
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UNIDAD II

LEYES DE LA HERENCIA






LEYES DE MENDEL

Gregorio Johann Mendel naci6 en 1822 en una ciudad checa llamada Heinzendorf.
Comenz6 sus experimentos con los guisantes o chicharos de jardin (Pisum sativum)
en 1856, tres anos antes de la publicacién de E/ origen de las especies de Darwin.
Mendel llevé a cabo sus experimentos por un periodo de ocho afos, llevindolos
hasta la cuarta generacién. El fue el primero en postular la existencia de “factores”
determinantes de la herencia, conocidos ahora como genes y cromosomas (Jenkins,
1986). Estos principios que rigen la transmisién de los caracteres hereditarios se basan
en el conocimiento y comportamiento de los cromosomas durante la meiosis (Blanco-
Rodriguez y Bullén-Sopelana, 1987).

Uno de los aciertos en las investigaciones de Mendel fue que eligié al guisante
como planta modelo. Esto se debe primero, a la estructura de sus flores, ya que al ser
una planta autégama puede tenerse la certeza de que las semillas obtenidas de cada
planta dardn origen a descendientes puros. Asimismo, su estructura permite realizar
la hibridacién con bastante facilidad. Segundo, es una planta anual, lo que permite
seguir la manifestacién de sus caracteres en las generaciones sucesivas. Tercero, en el
guisante comun existen muchas variedades que difieren en un solo cardcter de su mismo
6rgano. De esta forma, Mendel estudid siete pares de caracteres: semillas lisas frente
a rugosas, semillas amarillas frente a verdes, vainas completas frente a constrefidas,
vainas amarillas frente a verdes, plantas altas frente a enanas, flores de color blanco
frente a flores de color purpura y posicién de las flores axial frente a terminal. Debido
a que estas caracteristicas no se mezclan para producir tipos intermedios, y a que
se heredan independientemente unas de otras, fue capaz de seguirlas durante varias
generaciones sin ambigiiedad o confusién (De la Loma, 1982; Jenkins, 1986).

Mendel observé que el estado de la atmdsfera, el suelo y las condiciones de
humedad afectaban los caracteres de crecimiento de los chicharos, pero la herencia

era el factor principal en las condiciones de sus experimentos. Asi, demostré que
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los siete caracteres cuidadosamente seleccionados se comportaban de una forma
matemdticamente precisa y predecible, de lo cual, con base en los siguientes

experimentos, se formularon sus leyes (Gardner ez 4/., 2008):

Primera Ley de Mendel
Primer grupo de experimentos

Cruzé entre si dos progenitores que diferfan en un solo cardcter, repitiendo el
experimento para las siete lineas puras de guisantes que habian sido seleccionadas,
efectuando el cruce en las dos direcciones posibles (Blanco-Rodriguez y Bullén-
Sopelana, 1987):

Fecundé flores de plantas de semilla lisa con polen de flores de plantas de semilla
rugosa (cruza directa) y flores de semilla rugosa con polen de las de semilla lisa (cruza
reciproca), obteniendo en ambos casos una generacién de plantas todas de semilla lisa,
ala que llamé F , o primera generacién filial. Es decir, de los dos caracteres alternativos
paternos, s6lo uno, al que llamé dominante, aparece en el hibrido de la primera
generacién filial, quedando enmascarado el otro, al que llamé recesivo (figura 28).

Figura 28. Primera Ley de Mendel
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De este grupo de experimentos se deriva la Primera Ley de Mendel o Ley
de la Uniformidad y la Reciprocidad. Del cruce de dos lineas puras la primera
generacion filial estd formada por individuos idénticos que presentan sélo uno de
los dos caracteres alternativos paternos, cualquiera que sea la direccién del cruce
(Blanco-Rodriguez y Bullén-Sopelana, 1987). Mendel denominé “factor” al agente
determinante responsable de cada uno de los caracteres. Por los resultados obtenidos
en la F y posteriormente en la F,, el factor que determina uno de los aspectos
deberia estar escondido, pero no destruido. Este fenémeno, por el que un aspecto
se manifiesta y el otro no estando presentes ambos factores, se llama dominancia.
En los cruzamientos de Mendel el factor para la semilla lisa se considera dominante
respecto al factor para la semilla rugosa que se considera recesivo. Simbdlicamente
se puede representar con la letra “A” al factor para semilla lisa y con “s” al factor para
semilla rugosa (Strickberger, 1974).

En términos modernos, un factor heredado que determina una caracteristica
biolégica de un organismo se denomina gene. Cada gene ocupa una posicién especifica
en un cromosoma, a la que se denomina locus génico (plural locz). Asimismo, se llama
alelo a las formas alternativas de un gen para cierto cardcter fenotipico, por ejemplo,
el color de la flor: un hipotético gen C para el color de la flor podria presentar tres
variantes en una poblacién, los alelos C (flor roja), ¢ (flor blanca) y ¢! (lor amarilla).
Cada alelo representa una secuencia de DNa, siendo ligeramente diferentes unas de
otras. Un organismo diploide tiene dos alelos por locus, uno en cada cromosoma
homélogo, donde los dos alelos pueden ser idénticos (homocigético), por ejemplo el
genotipo CC o cc, o diferentes (heterocigético); por ejemplo, el genotipo Cc, y es la
combinacién de los alelos lo que determina el fenotipo (Stansfield, 1992; Lawrence,
2003).

Segunda y Tercera Ley de Mendel
Segundo grupo de experimentos
Planté y dejé que se autofecundaran en forma natural los hibridos obtenidos de

los experimentos anteriores. El resultado fue que el cardcter que habia quedado
enmascarado (recesivo), reaparecfa en la segunda generacién filial (F)) en un individuo
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por cada tres que presentaban el cardcter dominante (figura 29) (Blanco-Rodriguez y
Bull6n-Sopelana, 1987). La regular reaparicién de diversos rasgos recesivos escondidos
constitufa desde luego una notable contribucién a la teorfa hereditaria, ya que durante
mucho tiempo se habia considerado que todos los rasgos se “fusionaban” y se dilufan

en la descendencia hibrida (Strickberger, 1974).

Figura 29. Segunda Ley de Mendel

Tercer grupo de experimentos

Posteriormente, realizé lo que se denomina retro-cruzamiento o cruzamiento de
prueba, que consiste en el cruce artificial entre los hibridos (F,) y la linea pura usada
como parental que presenta el cardcter menos frecuente (recesivo), obteniendo una
tercera generacion filial (F,) compuesta por la mitad de individuos que presentaban el
cardcter dominante y mitad con el recesivo (figura 30) (Blanco-Rodriguez y Bullén-
Sopelana, 1987).
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Figura 30. Retrocruzamiento

De los resultados obtenidos en el segundo y tercer grupo de experimentos, Mendel
dedujo su Segunda Ley o Ley de la Segregacién y de la Pureza de los Gametos:
los caracteres hereditarios estén controlados por pares de factores hereditarios,
los cuales se separan durante la formacién de gametos (cada guisante debe tener
un par de homdlogos de tales factores, de los cuales uno ha sido aportado por
el évulo y el otro por el grano de polen) (Blanco-Rodriguez y Bullén-Sopelana,
1987).

Aclarados estos puntos, Mendel acometid la tarea del cruce de dihibridos, es decir,
de progenitores que diferfan entre si en dos caracteres: amarillo-liso (AARR) frente
a verde-rugoso (aarr). Como cabia esperar por la dominancia, las semillas de dicho
cruzamiento (F) resultaron amarillas y lisas (AaRr) (figura 31) (Blanco-Rodriguez y
Bullén-Sopelana, 1987).

63



Figura 31. Cruce dihibrido F,

Sin embargo, al cultivar las plantas de la F, y autofecundarlas, dieron lugar a 556 en
la F, de los siguientes tipos: 315 amarillas y lisas, 108 verdes y lisas, 101 amarillas
y rugosas y 32 verdes y rugosas. En términos de proporciones, dichos nimeros se
aproximan mucho a la proporcién 9:3:3:1. Un método alternativo para combinar
los gametos de F, es poner los gametos femeninos alineados a un lado de un “tablero
de ajedrez” (cuadro de Punnett) y los gametos masculinos alineados del otro lado
para asi combinar éstos a fin de formar cigotos (figura 32). Siguiendo la misma
sistemdtica que en los experimentos anteriores, dedujo su tercera ley, la Ley de la
Distribucién Independiente o de la Libre Combinacién de Factores Hereditarios:
cuando dos o mds factores hereditarios se segregan simultdneamente, la distribucién
de cualquiera de ellos es independiente de los demds (Strickberger, 1974; Blanco-
Rodriguez y Bullén-Sopelana, 1987; Stansfield, 1992).
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Figura 32. Tercera Ley de Mendel

La proporcién 9:3:3:1, dada mds arriba, se refiere dnicamente a los fenotipos

producidos en el cruzamiento dihibrido (F,) y consiste en separar los cuatro tipos de
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gametos producidos por la F, (AaRr), que son: AR, aR, Ary ar en proporcién 1:1:1:1
oV Y4 : VY : Y . Como esto es cierto, tanto para el polen como para las ovocélulas
de la F, la probabilidad de que cada uno de los cuatro tipos de granos de polen se
combinen con cualquiera de los cuatro tipos de ovocélulas serd ¥4 X 4 = 1/16. Como
puede verse con facilidad, nueve de las combinaciones dardn lugar a un fenotipo
liso-amarillo, tres serdn lisas-verdes, tres rugosas-amarillas y una serd rugosa-verde
(Strickberger, 1974).

Las deducciones extraidas por Mendel en sus estudios con los chicharos han sido
corroboradas en diversos experimentos de cruzamiento llevados a cabo en diversas plantas
y dentro de especies del reino animal. Esto ha demostrado de un modo inequivoco
que los principios en que se basan las leyes de Mendel son completamente generales, y
pueden predecir el resultado de un suceso antes de verificarse (De la Loma, 1982).

DESVIACIONES DE LAS SEGREGACIONES TIPICAS MENDELIANAS

Las leyes de Mendel fueron descubiertas por la observacién de casos demasiado
simples; investigaciones posteriores pusieron pronto de manifiesto que dichas leyes
eran insuficientes para explicar algunos fenémenos hereditarios de exteriorizacién
mds compleja (De la Loma, 1982).

La experiencia ha demostrado que, cuando los factores se heredan como unidades
individuales independientes, en ciertos casos el cardcter no depende de la presencia
de un solo gene o factor, sino del resultado de la accién conjunta de varios de ellos; es
decir, de una interaccién de factores, por lo que la herencia de un cardcter no siempre
es una cosa tan simple como Mendel imaginé (De la Loma, 1982).

a) Dominancia incompleta: como resultado de los experimentos mendelianos,
se crey$ en un principio que, en cada par de caracteres, habia siempre uno
que debia ser dominante y otro que debia ser recesivo. Sin embargo, se han
estudiado casos en que la dominancia no existe, y el hibrido de la primera
generacién es intermedio, presentando el cardcter en estudio con una
intensidad intermedia entre la de ambos progenitores (De la Loma, 1982).

b) Pleitropia: a veces la influencia de un gene o factor determina simultdneamente
varios caracteres diferentes. Los estudios de Mendel demostraron que en el

66



c)

d)

e)

£)

guisante o chicharo, el color de la flor y el color de los tegumentos de la
semilla dependian del mismo par de alelos (De la Loma, 1982).
Heteromeria: ocurre a veces que genes distintos localizados en diferente lugar
en los cromosomas determinan el mismo cardcter (De la Loma, 1982).
Alelismo multiple: se ha considerado hasta el momento que un par de alelos es
el que controla una determinada caracteristica fenotipica, pero un determinado
gen puede tener mds de dos formas alélicas. Cuando se presenta esta situacién
se dice que tienen alelos multiples o polialelos (De la Loma, 1982).

En el caso de alelos multiples, un individuo diploide tendrd como médximo

dos de estos alelos, uno en cada uno de los cromosomas homdlogos, aunque
en la poblacién se puedan presentar mds alelos para el mismo gen (De la
Loma, 1982).
Interaccidn factorial: con mucha frecuencia, un caricter no es el resultado de
la accién de un solo gene, sino el resultado de la accién conjunta o interaccién
de varios de ellos. Poco tiempo después de redescubiertas las leyes de Mendel,
Bateson, experimentando en gallinas, pudo confirmarlas en general, pero
también puso en evidencia que a veces un cardcter no depende de un solo
gene (De la Loma, 1982).

Factores complementarios, reversién o atavismo: hay casos en que para

la manifestacién de un cardcter no basta la accién de un solo gene, sino que
se requiere la presencia simultdnea de dos. A estos dos distintos factores,
necesarios para la aparicién de un cardcter, se les designa con el nombre de
factores complementarios (De la Loma, 1982).
Epistasis: este concepto fue propuesto por Bateson y se describe como el efecto
de un factor genético que, no siendo alélico de otro, impide su manifestacién
en la herencia; trae aparejado consigo el concepto de hipostasis, ya que cuando
un factor genético encubre a otro que no es su alélico, ese otro es hipostdtico
del primero (De la Loma, 1982).

El concepto de epistasis se ha ampliado de modo que ahora se considera
bajo el mismo nombre y de una manera general a la interaccién de factores
no alélicos en las plantas o en los animales. Bajo éste quedan, por lo tanto,
incluidos los casos que hace tiempo se llamaron de accién complementaria,

tales como el color de la piel de los conejos y los ratones y el color del grano

de maiz (De la Loma, 1982).

67



g) Factores letales y subletales: por definicién, son factores letales los que causan
la muerte del individuo antes de que pueda reproducirse y factores subletales
los que le dan en general, menor vitalidad. En la segregacidn, este tipo de
factores significa que algunos genotipos no aparecen o aparecen en ndmeros
menores de los que serfan de esperar (Brauer, 1976).

Herencia ligada al sexo

Segun Pierce (2010), el término sexo se refiere al fenotipo sexual. La mayoria de los
organismos poseen sélo dos fenotipos sexuales: () (&), es decir, macho o hembra. Se
dice que estas caracteristicas y los genes que la producen estdn ligados al sexo. Existen
varios mecanismos para la determinacién del sexo, fundamentalmente el mecanismo
de determinacién del sexo controla el modo de herencia de las caracteristicas ligadas
al mismo.

Mecanismos de determinacidén del sexo (Pierce, 2010)

Existen muchas formas de aparicién de la diferencia sexual. En algunas especies es
posible que un mismo individuo presente ambos sexos, una entidad que se denomina
hermafroditismo. De igual forma se dice que los organismos que presentan estructuras
reproductoras tanto masculinas como femeninas son monoicos, y las especies en
las que el individuo posee s6lo estructuras reproductoras masculinas o femeninas
se denominan dioicas. Entre las especies dioicas el sexo de un individuo puede ser
determinado desde el punto de vista cromosémico, genético o ambiental.

a) Cromosdémico: estos organismos poseen cromosomas que se asocian al sexo.
De manera general, las hembras poseen dos cromosomas X (XX), por lo
que es considerada homogamética y los machos poseen un cromosoma X
y un cromosoma Y (XY), por lo que es considerado heterogamético; ambos
casos presentan sus excepciones, por ejemplo: donde el macho sélo presenta
un cromosoma X (XO), donde la O representa la ausencia del cromosoma
sexual (saltamontes), o donde la hembra es diploide y el macho es haploide,
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desarrollado a partir de 6vulos no fecundados y genera sus gametos por mitosis
(abejas), o donde la hembra es la heterogamética y el macho homogamético
(Armadillidium vulgare); entre otros casos.

En el caso de los cromosomas sexuales X y Y, como otros pares de cromosomas,
pueden aparearse durante la meiosis y segregarse, pero no son homélogos. La mayor
parte de los genes del cromosoma X son diferentes de los genes del cromosoma Y,
sin embargo pueden aparearse porque poseen pequefas regiones homdlogas entre
si (con los mismos genes), llamadas regiones seudoautosémicas. En consecuencia,
los machos y las hembras no poseen el mismo nimero de alelos en los /loci ligados
al sexo. Esta diferencia de nimero produce los distintos patrones de herencia en
ambos sexos. Se supone que el sexo en estos organismos estd determinado por la
presencia de dichos cromosomas sexuales, pero en realidad son los genes individuales
localizados en los cromosomas referidos, los que generalmente determinan los
fenotipos sexuales.

b) Genético: en algunas plantas y protozoos, no existen cromosomas sexuales, el
sexo es determinado genéticamente, donde los genotipos en uno o mds loci
determinan el sexo.

c) Factores ambientales: en algunos organismos el sexo estd determinado
en forma parcial o completa por factores ambientales como el caso del
molusco marino (Crepidula fornicata). Esta especie vive apilindose una sobre
otra, donde el primer organismo se desarrolla como hembra produciendo
sustancias quimicas que atraen a otras larvas que se desarrollan como machos,
y se asientan sobre ella. Los machos superiores, después de un tiempo, se
vuelven hembras, para atraer mds larvas que se asienten encima de la pila.
Ese tipo de desarrollo sexual se denomina hermafroditismo secuencial, donde
cada animal puede ser tanto macho como hembra, aunque no ambos sexos al

mismo tiempo.

Los factores ambientales también son importantes en la determinacién del
sexo en muchos reptiles, aunque la mayor parte de estos organismos poseen
cromosomas sexuales, el fenotipo se ve afectado por la temperatura durante el

desarrollo embrionario.
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Caracteristicas ligadas al sexo

Los genes del cromosoma X determinan caracteristicas ligadas al X, y los genes del
cromosoma Y determinan caracteristicas ligadas al Y. Los machos y las hembras difieren
en sus cromosomas sexuales de modo que el patrén de herencia de las caracteristicas
ligadas al sexo difiere del presentado por los genes localizados en los cromosomas
autosémicos (Pierce, 2010).

La primera persona que explicé la herencia ligada al sexo fue el bidlogo
norteamericano Thomas Hunt Morgan, quien, en 1910, descubrié entre las moscas
de la colonia de su laboratorio un macho tnico que tenia ojos blancos, en absoluto
contraste con los ojos rojos normales de las moscas de la fruta (Pierce, 2010).

Herencia extracromosémica

La herencia extracromosdémica se define como una herencia no mendeliana, en la que
se asocia DNA extranuclear con la transmisién de caracteres particulares (Gardner ez
al., 2008).

Una forma de herencia extracromosémica es por medio de la célula reproductiva
femenina (oosfera), éstageneralmente porta mds citoplasmay organelos citoplasmdticos
que la célula masculina y es de esperar que afecte caracteres no mendelianos. Este tipo
de predeterminacién por genes de la madre, en lugar de los de la descendencia, se
denomina efecto o herencia materna. Actualmente se cree que, en ciertos casos en los
que el macho aporta citoplasma de forma significativa, los genomas de los orgdnulos
acompanantes pueden ser destruidos. Existen, sin embargo, excepciones como la
herencia biparental, que se produce en ausencia del gen que degenera los pléstidos
paternales (Gardner ez al., 2008; Grierson y Covey, 1991).

Por otra parte, las mitocondrias y los cloroplastos portan pequefias cantidades
de DNA dnico que se comportan independientemente respecto a los genes nucleares
(Gardner et al,, 2008). Al respecto, la teorfa endosimbionte sostiene que los
genomas de los orgdnulos provienen de genomas de procariotas, esto debido a que la
comparacién de la secuencia de los genomas de los orgdnulos ha demostrado que sus
genes estdn mds préximos a los genes de las bacterias que a los genes nucleares, asi

como la similitud de sus procesos de expresién génica. De esta forma estos orgdnulos
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serfan antiguas bacterias de vida libre que formaron una asociacién simbionte con
el precursor de la célula eucariota. De igual forma se ha comprobado que esta
relacién simbiética ha sido seguida por una pérdida o transferencia masiva de genes
del genoma tanto mitocondrial como cloropldstico al genoma nuclear (Nuez ez al.,

2002; Lemire, 2005).

Genoma mitocondrial

El genoma nuclear y mitocondrial son funcionalmente interdependientes. A pesar de
ello la mayoria de las proteinas mitocondriales estdn codificadas por genes nucleares.
Sélo son conocidos: 2 rRNA (los tinicos en el ribosoma mitocondrial), de 20 a 35
tRNA (todos los necesarios para la traduccién en la mitocondria), y 13 proteinas
(subunidades de los complejos mitocondriales implicadas en la cadena respiratoria
y la sintesis de ATP), para ser codificadas por el DNA mitocondrial (mtDNa). Las
subunidades restantes de los complejos (alrededor de 90 proteinas necesarias para
el ensamblaje de los ribosomas mitocondriales, 20 diferentes aminoacil sintetasas,
y todas las enzimas necesarias para replicar y transcribir el DNA mitocondrial) estdn
codificadas por genes en el nicleo (Castro ez al., 1998).

Todas las proteinas codificadas en la mitocondria forman componentes de las vias
metabdlicas o complejos de enzimas, cuyos componentes restantes son codificados
en el nicleo. En esta situacién, tenemos complejos mitocondriales: ATP sintetasa, la
citocromo c oxidasa y la NADH deshidrogenasa b-c1 que tienen subunidades codificadas
por dos genes nucleares y mitocondriales. Por otro lado, dependiendo del reino y
la especie el mtbNA puede tener diferentes tamanos del genoma; algunos ejemplos
son: Ascaris suum, 14.5 kb; Drosophila subobscura, 15.8 kb la levadura, Saccharomyces
cerevisiae, 78 kb. Hongo, Neurospora crassa, 60 kb; plantas, Zea mays, 570 kb, Cucumis
melo, 2500 kb (Castro, et al., 1998).

En los seres humanos, el mtDNA es una molécula formada por una hebra
circular doble, cerrada covalentemente de 16 569 pb que ha sido secuenciada
completamente. El mtbNA de los mamiferos se hereda como un haploide de la
madre y raramente se ha encontrado heteroplasmia. Asi, otra de las funciones del
DNA mitocondrial es la identificacién de lineas maternas, ya que las mitocondrias

de una célula hija provienen exclusivamente de la célula materna. De esta

71



manera, desde una perspectiva poblacional, se podria considerar como un sistema
pequefio, sexualmente asilado o de linajes clonales. La tasa de evolucién del bna
mitocondrial es de 5 a 10 veces mds rdpida que el genoma nuclear, principalmente
porque las mitocondrias no tienen las enzimas de reparacién de errores en la
replicacién ni de los dafos del DNA. De esta manera, el mtDNA tiene un alto nivel
de transiciones y transversiones, as{ como una alta incidencia de mutaciones de
pequena longitud. En los seres humanos, la alta tasa de mutacién del mtpNa
(2-4% por cada millén de afios) conduce a un alto grado de variabilidad entre
individuos (Castro et 2l., 1998; Nuez et al., 2002).

Genoma cloropldstico

Todas las células de las plantas contienen pequefios orgdnulos, relativamente poco
diferenciados, denominados protoplastidios, que son capaces de desarrollarse de
diversas formas para formar orgdnulos caracteristicos, tales como los amiloplastos,
los cloroplastos y los cromoplastos. Gracias a los estudios de ultraestructura se ha
demostrado que un tipo de plastidio se puede transformar en otro, aceptando
que las diferentes formas representan estados alternativos de diferenciacién del
mismo orgdnulo. La mayor parte de los conocimientos sobre biologfa molecular
de los plastidios proviene de los estudios sobre los cloroplastos (Grierson y
Covey, 1991).

Como se sabe, los cloroplastos son los orgdnulos encargados de realizar la
fotosintesis en la célula vegetal, a su vez estdn implicados en el metabolismo del
nitrégeno, azufre, lipidos y algunas hormonas de plantas. El genoma del cloroplasto
(cpDNA) se compone de moléculas de DNA dobles circulares y de cadena homogénea
de 110 a 200 kb de tamafio, que contiene entre 30 y 50 diferentes genes de RNA y
un nimero de genes codificadores de proteinas, que varia de aproximadamente 100
en las plantas terrestres y algas verdes, y de 150 a 200 en las algas marrén. Estos
genes codificadores de proteinas se pueden dividir en dos grupos principales: los
genes incluidos en la expresién y la traduccién de la maquinaria del cloroplasto y
los genes relacionados con la bioenergética y la funcién fotosintética. De esta forma
su DNA codifica para los genes ribosomales (rRNA), los genes de transferencia (tRNA),

las proteinas ribosomales y las proteinas involucradas en los fotosistemas I y II. Sin

72



embargo, estd claro que los cloroplastos no son orgdnulos genéticamente auténomos,
ya que dependen del genoma nuclear para la determinacién de muchas de sus
funciones. Las moléculas de DNA estdn unidas a las membranas de los cloroplastos,
pero se extienden dentro del estroma donde forman nucleoides (Grierson y Covey,
1991; Nuez et al., 2002; De Las Rivas et al., 2016).

El mayor genoma del cloroplasto conocido corresponde a la alga roja Porphyra
y tiene de 70 a 80 genes adicionales, un tercio de los cuales estdn relacionados con
la biosintesis de los aminodcidos y otras biomoléculas esenciales. Una caracteristica
del genoma cloropldstico de la mayorfa de las plantas es la presencia de dos grandes
repeticiones invertidas (1Rs) de 6 a 76 kb que dividen el cpDNA en una regién grande
y una pequefa de una sola copia (llamada rsc Large Single Copy y ssc Short Single
Copy, respectivamente) (De las Rivas ez al., 2016).

Andproesterilidad

Es un fenémeno que indica que el gameto masculino de las plantas no es funcional. El
gen de la androesterilidad en el arroz se descubrié en 1981 por Singh e Ikehashi; es
un nuclear recesivo (ms = male-sterile). Las plantas androestériles se indican como ms
ms, por el contrario, las plantas con el gen Ms ms y Ms Ms son fértiles. Si cruzamos
una planta ms ms (hembra) con Ms Ms (macho) toda la progenie en la F1 serdn Ms
ms (fértiles).

Una planta androestéril presenta sus anteras blancas, delgadas y puntiagudas. Se
ha reportado que este tipo de plantas son mds susceptibles a enfermedades.

El principal uso de la androesterilidad en la mejora de plantas es para llevar a
cabo cruzamientos controlados sin necesidad de emascular (retirar las anteras) el
progenitor femenino, de esta manera se evita la autofecundacién. Algunas especies
que suelen presentar el gen de la androesterilidad son: jitomate, lima, cebada, arroz,
quinoa, girasol, ajonjoli, olivo, sorgo, entre otras.

El proceso para obtener semilla hibrida fértil se lleva a cabo cruzando: ms ms x
Ms Ms; asf toda la F1 serd Msms.

La androesterilidad puede ser inducida mediante sustancias quimicas que actdan
como gametocidas selectivos, a saber: 2,3 dicloroisobutirato sédico, hidracida maleica,
giberelinas, etcétera (Ramirez, 2000).
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UNIDAD III

MUTACIONES Y DIVERSIDAD
GENETICA VEGETAL






DEFINICION DE MUTACION

Con la finalidad de lograr entender lo que es una muzacidn, ésta se puede definir como
todo cambio, alteracién o destruccién del material genético de un ser vivo, en nuestro
caso, las plantas, es decir, un cambio quimico en el DNA de las células vegetales. O
bien, entiéndase como un cambio heredable o no en la constitucién fisica o quimica
de un organismo; en otras palabras, es un cambio en el mensaje hereditario. En la
figura 33 se puede apreciar que todo cromosoma estd formado por genes (DNA) y un
cambio en la estructura quimica de éste es considerado como una mutacién.

Figura 33. Todo cambio en el DNA de un cromosoma puede ser considerado
como una mutacién
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:Entonces, cémo se produce una mutacién en el bDNA? En la figura 34 se explica

claramente la forma en cémo se puede producir.

Figura 34. Representacién de la alteracién de secuencia de nucleétidos

por algiin agente fisico o quimico

FACTORES QUIMICOS Y FISICOS QUE GENERAN MUTACIONES

En general, puede decirse que existen dos tipos de mutaciones; la mutacidn natural,
considerada como la base de la seleccién natural (se caracteriza porque sobreviven las
especies mejor adaptadas) y por consiguiente de la evolucién; y la mutacidn inducida,
la cual puede ser provocada por diversos agentes mutagénicos. En ambos tipos de
mutaciones los cambios ocurren al azar, es decir, no se sabe con exactitud cudl va a ser
el resultado.

La tasa de la mutacién natural oscila entre una mutacién en un millén de plantas.
En comparacidn, la tasa de mutacién inducida puede ser tan alta como se quiera,
pero existe el riesgo de causar tantas mutaciones en la planta que la lleve a perder su
capacidad de sobrevivencia.
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La capacidad mutagénica de cualquier agente se mide por la dosis letal media
(DL,), considerada como la dosis que mata 50% de los individuos o materiales

vivos tratados.
Las mutaciones pueden ser provocadas por la accién de:

a) Agentes quimicos: entre ellos se pueden citar a los siguientes: dcido nitroso
(transforma la citosina en uracilo y la adenina en hipoxantina, provocando
incorporacién de bases erréneas en la replicacién del DNA), colchicina (considerada
como la sustancia por excelencia utilizada para inducir la poliploidia), derivados
de purinas y pirimidinas (hacen que el DNA se confunda durante su replicacién),
acridinas (provocan cambios en la lectura del cédigo genético), mostazas
nitrogenadas, agentes alquilantes (afaden grupos etilo o metilo a las bases
nitrogenadas alterando la replicacién del DNA), EMS (metasulfato de etilo o
etilmetanosulfonato, se puede usar en la semilla, ésta se remoja en una solucién
de 0.3 a 1.5% durante 30 a 120 min, provoca cambios en las bases nitrogenadas
de GC a AT), la nitrosoguanidina provoca cambios en las bases de GC a TA.

A manera de ejemplo, se puede ilustar el efecto de la colchicina en el proceso de divisién

celular, especificamente al evitar la formacién del huso mitdtico y de esta manera dar

origen a células poliploides, es decir, con cargas de 4n, 6n, etcétera (figura 35).

Figura 35. Efecto mutagénico de la colchicina durante la divisién celular

Profase

Profase Metafase Anafase

4 cromosomas 4 cromosomas Los 4 dobletes Separacion de

 Simples. dobles (dobletes) se alinean las cromatidas
Célula diploide hermanas
(2n) y disolucién 8 cromosomas simples
2 juegos: del huso Célula tetraploide
l' & " Poliploidia mitética: Formacion de dos células (4n)
tetraploides a partir de una célula madre diploide 4 juegos:
(©)W.P. Armstrong 2002 |' & 'l & l' & 'l
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b) Agentes fisicos; dentro de éstos se consideran a las radiaciones, las cuales

presentan menor longitud de onda, es decir, son menores a 380 nm,
caracterizadas por tener mayor temperatura de radiacién, o sea mayor
energia y en consecuencia mayor poder de penetracién. Existen dos tipos
de radiaciones: radiaciones ionizantes (RI), como ejemplo los Rayos X: la
unidad que se maneja es el RAD (dosis de radiacién absorbida). Este tipo
de radiacién rompe la cadena de DNA y ademds produce radicales libres
de agua muy reactivos, los cuales reaccionan con el DNA para alterar su
estructura. A veces se eliminan trozos completos de DNA. Las radiaciones
no ionizantes (RNI) provocan la formacién de enlaces covalentes entre dos
bases pirimidinicas contiguas, dando origen a dimeros, éstos distorsionan
la conformacién del DNA inhibiendo la replicacién. Como ejemplo de
RNI se encuentra la luz ultravioleta (uv), la cual penetra menos que los
Rayos X, pero con efecto acumulativo. Otro ejemplo es el Cobalto 60, el
cual puede provocar aparicién de variabilidad génica y resistencia en las
plantas. La diferencia entre las Ri y las RNI es el tamaiio de su longitud de
onda y el efecto que provoca en la célula. Por su parte, ain no se demuestra
que las radiaciones electromagéticas de onda larga (emisoras de radio y
teléfonos celulares) puedan provocar mutaciones.

c) Agentesbioldgicos (dafios provocados por virus): sea cual sea el mecanismo

que usen los virus para penetrar en las plantas, como dafios mecdnicos
a nivel de epidermis, vectores, granos de polen infectados u otros; una
vez en el interior de la célula, los virus se desplazan de una célula a otra
a través de los plasmodemos, o bien, pueden llegar al floema para ser
transportados a toda la planta. El bNa viral puede provocar modificaciones
en el DNA de la célula, alterando su secuencia de nucledtidos, y con esta
mutacién se puede inducir la sintesis de nuevas proteinas, algunas de las
cuales (enzimas) pueden provocar modificaciones en el fenotipo de la
planta.

Algunas consideraciones generales sobre las mutaciones son:
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retrocruzamiento al genotipo que se desee.



*  Debe comprobarse que la mutacién de interés es estable, es decir, que se
mantenga en varias generaciones y no se diluya (que no se pierda).

* Una mutacién puede provocar fracturas cromosémicas, quimeras (tejidos
con diferente constitucién genética, es decir, unas células que hayan sido
afectadas y otras que no).

* En las plantas de propagacién vegetativa, al lograrse una mutacién, no es
recomendable su reproduccidn sexual, pues existe la posibilidad de perder el
cardcter deseado.

T1POS DE MUTACIONES EN EL MATERIAL GENETICO
Anteriormente las mutaciones se clasificaban de la siguiente manera:

*  Mutaciones puntuales. Se refiere a cambios especificos en el gen, o sea, cambios
en un solo nucledtido.

*  Mutaciones cromosémicas. Relacionadas con cambios en los cromosomas,
es decir, a pérdida o ganancia de cromosomas completos, o a cambios
estructurales como deleciones, traslocaciones, inversiones y duplicaciones
(figura 30).

*  Mutaciones genémicas. Consideradas como cambios en el genoma completo,
por ejemplo, pasar de 2n a 4n (poliploidias).

*  Mutaciones silenciosas. Son cambios en la tercera posicién del codén, donde
no cambia el aminodcido; se refiere a cualquier alteracién en el genoma sin
cambio en el fenotipo.
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Figura 36. Tipos de cambios estructurales en los cromosomas, considerados como mutaciones

Actualmente las mutaciones hacen referencia a los cambios sufridos en el gen, llamadas
mutaciones puntuales, por adicién, sustitucién o supresiéon de una o mds bases

(hgura 37).

Figura 37. Tipos de mutaciones puntuales o génicas
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https://www.genome.gov/27562612/anomalas-cromosmicas/

Para precisar qué podria ocurrir en una mutacién génica por la adicién de una base
nitrogenada (nucledtido), es obvio notar que los aminodcidos en el bNA mutado no
son los mismos que los del DNa original, en consecuencia se formard una proteina

diferente. Obsérvese la siguiente figura.

Figura 38. En el recuadro inferior se muestra la sintesis de aminodcidos diferentes
(en color rojo), producida por la adicién de una base nitrogenada (A; adenina),

provocada por un agente mutagénico

ORIGEN E IMPORTANCIA DE LA VARIABILIDAD GENETICA

:Qué es la diversidad o variabilidad genética? En términos sencillos, se puede decir
que se refiere a la cantidad (por tanto es medible) de variacién genética que existe
entre individuos de una misma especie. En otras palabras, es la cantidad de variacién
genética que se puede medir en diferentes niveles: individual y poblacional.

Se puede decir que cada especie es genéticamente distinta a las otras y cada
individuo también lo es respecto a los otros individuos de su misma especie
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cuando dicho individuo se origina mediante la reproduccién sexual. Es decir, hay
variabilidad genética entre especies, pero también la hay, aunque en menor grado,
entre los individuos de una misma especie, por lo tanto, también la habrd dentro de
una poblacién.

Caracteristicas de la variacion

* Lavariacién es una propiedad de los seres vivos.

* La variacién inicia con la especiacién de los seres vivos, a través de las
mutaciones, y posteriormente la cruza de éstos provoca variacién en la
progenie de una especie.

* Las mutaciones permiten la aparicién de nuevas formas y son, por tanto, el
verdadero origen de la variabilidad.

* ;Una mutacién serd heredable? Si.

* Lavariacién observable (fenotipo) en los seres vivos depende de la interaccién
entre el genotipo (herencia) y el medio ambiente.

* La variacién ecoldgica, provocada en periodos cortos, no es heredable y
depende de factores externos, sin embargo, la variacién genética es considerada
como heredable y depende del genoma de un organismo.

* La pérdida de los ancestros de las especies vegetales implica la de recursos
genéticos valiosos.

* Los niveles altos de varibilidad genética deberfan ser el principal objetivo de
la conservacién de los organismos vivos.

* La pérdida de la variabilidad genética es la principal causa de la extincién de
las especies, es decir, la vida es inconcebible sin variabilidad.

* Laevolucién puede considerarse como producto de una o varias mutaciones,
debido a que éstas son la principal fuente de variabilidad genética.

FUNCION Y FACTORES QUE AFECTAN LA DIVERSIDAD GENETICA

* Es mantener un reservorio de condiciones de respuesta a un medio ambiente

cambiante, que permita la adaptacién y la supervivencia de las especies.
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* A mayor diversidad genética, las especies tienen mayores posibilidades de
sobrevivir a cambios en el ambiente.

* Cuando el tamafio de una poblacién se reduce, aumenta la reproduccién entre
los organismos emparentados y entonces se reduce la diversidad genética.

* Elestudio de la diversidad genética de los individuos constituye una poderosa
herramienta para la conservacién de los recursos biolégicos

* En un programa de mejoramiento genético vegetal, los recursos biolégicos
(germoplasma) son la materia prima, por tanto, es importante estudiar su
diversidad genética.

Factores que afectan la diversidad genética

Los principales factores que pueden afectar la diversidad genética son: mutaciones,
la seleccién natural (sobreviven los mds aptos), sobreexplotacién (extraccién
de individuos), desequilibrio ecolégico por contaminacién, cambio climdtico,
introduccidn de especies ajenas a ecosistemas en equilibrio, incremento de la poblacién
humana (consecuentemente de sus acciones), sequias, inundaciones (tsunamis),

incendios, vulcanismo, huracanes, ingenierfa genética (manipulacién del DNA).

CENTROS DE ORIGEN Y DE DIVERSIDAD DE LAS PLANTAS CULTIVADAS

Actualmente, en varias instituciones educativas, centros de investigacién, redes para
el aprovechamiento integral sustentable de varias especies de importancia econémica,
entre otros, se ha logrado concientizar el peligro que representa la intervencién del
hombre en los ecosistemas, en su afin de obtener mds y mejores variedades con
caracteristicas agrondmicas sobresalientes, principalmente por el hecho de provocar
el deterioro del equilibrio genético en las poblaciones de plantas que se manipulan
por cualquier método de fitomejoramiento genético, perdiendo o eliminando una
cantidad enorme de genes, aparentemente sin importancia agricola, pero que a la
naturaleza le llevéd miles de afos adaptarlas a su entorno, producto de su proceso
evolutivo a través de continuas mutaciones y de seleccién natural (Robles, 1991).

En muchos paises que han constatado los peligros de la erosién genética, estin
dedicando recursos y esfuerzos técnicos para no continuar vulnerando la variabilidad
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genética, a través de colectas de germoplasma (Robles, 1991). Sin embargo, es
erréneo considerar que las muestras de las colecciones representardn el total de la
variabilidad genética; a pesar de ello, no colectarlas ni preservarlas podria implicar
la pérdida total de dicho recurso. A esos lugares en donde se preservan los bancos
de germoplasma se les suele llamar Centros Primarios de Origen de las Especies, o
bien Areas de Diversidad Genética o Centros de Diversidad (figura 39). La mayorfa
de estos centros de diversidad trabajan con muchos cultivos, cuentan con un sistema
de mantenimiento de semillas a corto y largo plazo, de colecciones vivas. Ademds,
cuentan con servicio de documentacién, casi todos computarizados. Organizan
expediciones de recoleccién, mantienen un servicio de intercambio de germoplasma
e informacidn, entre otras actividades. En México se tiene el Centro Internacional
de Mejoramiento de Maiz y Trigo (cimmyT), Colegio de Posgraduados de Chapingo,
y aunque en menor escala, la Universidad Auténoma de Chapingo, el Instituto
Tecnolégico y de Estudios Superiores de Monterrey, la Universidad Auténoma
Agraria “Antonio Narro” (Robles, 1991), la Universidad Auténoma de Guanajuato,
la Universidad Auténoma del Estado de México (con colecciones de Tigridia pavonia,
Agave spp., Sprekelia formosisima, etc.), y otras instituciones que forman parte de las
Redes Temdticas del Consejo Nacional de Ciencia y Tecnologia (Conacyt).

Figura 39. Bancos mundiales de germoplasma en los que se trata de contar con la mayor

variabilidad genética de especies cultivables y otras
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RECURSOS FITOGENETICOS, SU USO Y CONSERVACION

México es considerado el séptimo pais megadiverso, y ademds es el centro de origen
de muchas plantas cultivadas, con amplia variabilidad genética, como el maiz, chile,
calabaza, frijol, algodén, entre otras; todas ellas de suma importancia en la alimentacién
del hombre. Esto representa un orgullo, pero también un gran compromiso. Desde
el punto de vista de mejoramiento genético, se ha observado que las formas silvestres
de las plantas cultivadas son la mejor fuente de genes para la resistencia de plagas y
enfermedades. También se ha observado que, en su lugar de origen, las plantas han
desarrollado mecanismos para sobrevivir y reproducirse. Esta situacién ha provocado
que las plantas, al ser domesticadas y cultivadas, se aparten de su sistema natural de
convivencia, entrando a una condicién de desventaja respecto a las plagas y patégenos,
por la constante pérdida de variabilidad genética. Conforme avanza la domesticacidn,
consecuentemente disminuye su capacidad de tolerancia a los cambios que ocurren
en su medio agroecolégico. Esto pude provocar que el fitomejorador que se limita
a trabajar con poblaciones cultivadas, alcance resultados poco atractivos, debido
principalmente a que la variabilidad con la que cuenta es muy reducida.

La variabilidad en la ploidia entre las especies cultivadas y silvestres es un aspecto
de suma importancia en el mejoramiento genético. Cabe mencionar que no es sencillo
transferir un gene o grupo de ellos de la poblacién silvestre a la cultivada por simple
cruzamiento, recombinacién y seleccién, mds bien, para lograrlo en necesario usar
técnicas que pueden requerir muchos afos de trabajo intenso. Aunado a lo anterior,
es importante conocer el sistema de reproduccién de las diferentes especies, ya que de
este conocimiento depende en gran medida el tipo de manejo en el proceso de mejora

de las especies cultivadas (Robles, 1991).

METODOS DE EVALUACION DE LA VARIABILIDAD GENETICA (MARCADORES GENETICOS)

Cabe hacer mencién que los marcadores genéticos se dividen en: marcadores
morfoldgicos y marcadores moleculares (proteinas y DNa).

Luego nos podemos cuestionar, ;cémo estudiar o medir la diversidad genética?,
y la respuesta es: a través del uso de los marcadores morfoldgicos, es decir, a través

de observaciones directas del fenotipo (evaluacién de caracteres cuantitativos y

87



cualitativos). Sin embargo, también se puede complementar para mayor precisién
a través del andlisis de marcadores moleculares, como las proteinas (isoenzimas) y el
DNA. Para ello se pueden usar las siguientes técnicas moleculares:

* Isoenzimas (proteinas): consideradas como marcadores bioquimicos.
* arLpS. Amplificacién Selectiva de Fragmentos de Restriccién.

* RELPs. Logitud de Fragmentos de Restriccién de ADN.

* RraPDs. Amplificacién Aleatoria de ADN Polimérfico.

* ssR. Secuencias Simples Repetidas (microsatélites).

e Otros.

Entre otros usos de los marcadores genéticos, se pueden citar las siguientes finalidades:

Marcadores bioquimicos. Son diferentes formas moleculares de una misma enzima que
presentan o muestran especificidad por el mismo sustrato y a éstas se les suele llamar
izoenzimas. Las isoenzimas presentan una estructura cuaternaria, y en funcién de
ello suelen manifestar sus genotipos en un gel de almidén o de poliacrilamida, en
cualquiera de las siguientes formas (figura 40).
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Apuntes de genética vegetal

Figura 40. Diagramas representativos de las isoenzimas en funcién de su estructura cuaternaria

Diagrama de los patrones isoenzimiticos esperados para los homocigotos y
heterocigotos para una enzima monomérica.

Diagrama de los patrones isoenzimaticos esperados para los
homocigotos y heterocigotos para una enzima trimérica.

Fuente: Disponible en: http://webs.ucm.es/info/genetica/ AVG/practicas/isoenzimas/.htm

Por ejemplo, la isoenzima acotinasa, cuya nomenclatura internacional es Aco,
suele presentar el siguiente genotipo: nétese la presencia de un locus con dos alelos
homocigotos, uno recesivo (aa) y el otro dominante (AA), y un heterocigoto (Aa).
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De esta manera, se pueden colectar los materiales experimentales deseados, hacer un
extracto proteico en el laboratorio y correr las muestras sobre un gel de almidén
(recomendable, por ser muy econémico) o de poliacrilamida. Se hace un recuento de
las bandas activas y para cada una de las muestras suele registrarse la presencia de la
banda (alelo) como “1” o su ausencia como “0”. Del andlisis genético se obtiene un
dendrograma (figura 41) basado en la distancia genética de Nei (1972).

Figura 41. Dendrograma obtenido usando el algoritmo UPGMA, adoptado del procedimiento
NEIGHBOR de la versién 3.5 de PHYLIP (Felsenstein, 1990), basado en la matriz de distancia
genética de Nei (Nei, 1972), por el programa POPGENE. Las cifras indican la distancia genética

entre clusters de las nueve variedades de 7igridia pavonia.

Con la informacién que se logre obtener es posible hacer una interpretacién precisa a
fin de sugerir alternativas para el buen manejo, conservacién y mejoramiento genético
de estas y otras especies (Arzate-Ferndndez ez al., 2008), a saber:
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La técnica de electroforesis de isoenzimas en geles de almidén puede ser
utilizada para describir isoenzimdticamente a las variedades botdnicas de 7.
pavonia: Gloria, Mariana, Penélope, Samaria y Trinidad.

La técnica de electroforesis de isoenzimas puede ser utilizada como herramienta
complementaria para la caracterizacién de variedades botdnicas de 7. pavonia,
en conjunto con los marcadores morfoldgicos.

Con base en el dendrograma obtenido, se observa que la distancia genética
entre las variedades Angeles-Sandra y Carolina-Dulce es 0.0, sugiriendo que
estas especies estdin muy emparentadas genéticamente.

Desde el dendrograma es posible observar que Gloria, a pesar de ser la variedad
mds diferenciada en cuanto a patrones de bandeo se refiere, no lo es asi en
cuanto a su valoracién genética, dado que se observa mucho mds distante del
resto de las variedades que a aquella denominada Samaria.

Marcadores moleculares de DNA. Bajo el mismo principio de electroforesis, la presencia

(“17) o ausencia (“0”) de cada una de las bandas genera una matriz binaria o también

llamado un cédigo de barras (huella genémica) o patrén, que, en principio, debe ser

especifico para cada muestra analizada. Los cebadores, iniciadores o primers de DNa se

hibridizan en puntos al azar en todo el genoma. Como resultado de esto, se produce

un gran ndmero de bandas polimérficas que permiten distinguir variedades, como se

muestra en la siguiente ﬁgura.

Figura 42. Gel de amplificacién del iniciador Y24 de 10 bases en 15 especies
de Tigridia spp. Pares de bases (bp). Marcador escalera de 100 pb a 3000 pb (M)

91



Posteriormente, se hace un recuento de las bandas amplificadas: presencia (“17) y
ausencia (“0”) y se representan esos datos en una tabla de Excel para generar la matriz
binaria. A manera de ejemplo se muestra una matriz binaria en la figura 43. El Y24
indica el cebador empleado para amplificar los fragmentos de bNa. En la columna de

la izquierda se muestran las 15 especies de Tigridia spp. usadas en el estudio (Reyes-
Diaz et al., 2015).

Figura 43. Matriz binaria generada con los datos de los fragmentos amplificados con el iniciador

Y24 de 10 bases en 15 especies de Tigridia spp.

Una vez que los datos se cargan en el programa, se genera un dendrograma (una vez

editado), como el que se muestra en la figura 44.
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Figura 44. Dendrograma obtenido a partir del andlisis con cebadores RAPD de 10 bases, basado en
la distancia genética de Nei (1972) usando el método UPGMA, del programa POPGENE.
(1= Subgénero Tigridia: B= complejo violaceae; 2= Subgénero Hydrotaenia: A= complejo

meleagris, B= complejo multiflora y C= complejo vanhouttei. Altitud de colecta en msnm).

PROGRAMAS INFORMATICOS PARA EL ESTUDIO DE LA DIVERSIDAD GENETICA

Existen algunos programas informdticos (se incluye la referencia) para el andlisis de la

Diversidad Genética (IPGRI y Cornell University, 2003), a saber:

* Arlequin
Schneider, S., D. Roessli y L. Excoffier. 2000. Arlequin: A Software for
Population Genetics Data Analysis, Versién 2.000. Laboratorio de Genética y

Biometrfa, Departamento de Antropologfa, Universidad de Ginebra, Suiza.
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CLUSTAL W

Thompson, ].D., D.G. Higgins y T.J. Gibson. 1994. CLUSTAL W-:
improving the sensitivity of progressive multiple sequence alignment through
sequence weighting, position-specific gap penalties and weight matrix choice.
Nucleic Acids Res, 22:4673-4680.

DnaSP

Rozas, J. y R. Rozas, 1995. DnaSP, DNA sequence polymorphism: an
interactive program for estimating population genetics parameters from DNA
sequence data. Comput. Appl. Biosci, 11:621-625.

GDA

Lewis, PO. y D. Zaykin. 1999. Genetic Data Analysis: Computer Program for
the Analysis of Allelic Data, Versién 1.0 (d12). Distribuido por los autores.
GENEPOP

Raymond, M. y E Rousset. 1995. GENEPOP (versién 1.2): Population
genetics software for exact tests and ecumenicism. /. Hered. 86: 248-249.
GeneStrut

Constantine, C.C., R.P. Hobbs y A.J. Lymbery. 1994. FORTRAN programs
for analysing population structure from multilocus genotype data. /. Hered.
85:336-337.

MacClade

Maddison, D.R. y W.P. Maddison. 2000. MacClade. Versién 4. Sinauer
Associates, Sunderland, MA.

MALIGN

Janies, D. y W.C. Wheeler. 1998. MALIGN. pdf: Documentation for
MALIGN, software for multiple alignments of DNA sequences. Distribuido
por los autores en la Internet en <ftp://ftp.amnh.org/pub/molecular/
malign/>.

MEGA 2

Kumar, S., K. Tamura, I.B. Jakobsen y M. Nei. 2001. MEGA2: Molecular
Evolutionary Genetics Analysis software. Bioinformatics 17(12):1244-1245.
NTSYSpc

Rohlf, EJ. 2002. NTSYS pc: Numerical Taxonomy System. Version 2.1. Exeter
Publishing, Setauket, N.Y.



PAUP*

Swofford, D.L. 2002. PAUP*: Phylogenetic Analysis Using Parsimony (*and
Other Methods), Versién 4. Sinauer Associates, Sunderland, M.A.

PHYLIP

Felsenstein, J. 1993. PHYLIP (Phylogeny Inference Package), Versién 3.5c.
Distribuido por el autor.

POPGENE

Yeh, EC., R.C. Yang, T.B.]. Boyle, Z.H. Ye y ].X. Mao. 1997. POPGENE, the
User-Friendly Shareware for Population Genetic Analysis. Centro de Biologia
Molecular y Biotecnologfa, Universidad de Alberta, Canadd.

PowerMarker

Liu, J. 2003. PowerMarker: New Genetic Data Analysis Software, Versién 1.0.
Programa distribuido por el autor en forma gratuita en la Internet en <http://
www.powermarker.net>

SITES

Hey, J. y J. Wakeley. 1997. A coalescent estimator of the population recom-
bination rate. Genetics, 145:833-846.

Structure

Pritchard, J.K., M. Stephens y P. Donnelly. 2000. Inference of population
structure using multilocus genotype data. Genetics, 155:945-959.

TFPGA

Miller, M.P. 1997. Tools for Population Genetic Analysis (TFPGA), 1.3: A Win-
dows Program for the Analysis of Allozyme and Molecular Population Genetic
Data. Distribuido por el autor.
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UNIDAD IV

INTRODUCCION A LA HERENCIA CUANTITATIVA
Y GENETICA DE POBLACIONES






CARACTERES CUALITATIVOS Y CUANTITATIVOS

La genética cuantitativa tiene como objetivo el estudio de la herencia de las diferencias
entre los individuos, que son de grado mds que de clase, cuantitativas en lugar de
cualitativas (Falconer y Mackay, 2006).

Los caracteres cualitativos son un conjunto de caracteristicas de naturaleza
absoluta, es decir, de manera general, s6lo pueden manifestarse con dos modalidades
contrapuestas sin que existan tipos o grados intermedios entre ellas, el color de la
flor (roja o blanca) en Pisum sativum L. A veces las modalidades distintas son mds de
dos, pero en todo caso el ndmero de manifestaciones del cardcter es limitado y estas
manifestaciones estdn bien definidas. Por ejemplo, la flor de Antirrhinum majus, en
la F, s6lo habrd tres fenotipos: el de flores rojas (homocigota), el de flores blancas
(homocigota) y el de flores rosas (heterocigota) (De la Loma, 1982).

En cuanto a los caracteres cuantitativos, no basta un nimero reducido de clases
para clasificar adecuadamente a una poblacidn, la intensidad de expresién del cardcter
puede ser considerada como una variable continua, capaz de adquirir cualquier valor
dentro de ciertos limites extremos, tales como la altura de una planta, la longitud de
una espiga, la produccién de una planta en peso de grano, la intensidad de color de
un fruto, etc. Asimismo, un cardcter cuantitativo estd determinado por mds de un par
de factores y en su mayorfa la variacidn fenotipica de estos factores es afectado por
factores ecoldgicos (Brauer, 1976; De la Loma, 1982).

De igual forma, la principal diferencia que existe entre los caracteres cualitativos
y los cuantitativos se basa en el nimero de genes que contribuyen a la variabilidad
fenotipica y el grado de modificacién del fenotipo debido a factores ambientales
(Ramirez y Egafia, 2003).

Los caracteres cuantitativos pueden ser codificados por muchos genes (quizd de
10 a 100 o mds), contribuyendo al fenotipo con tan pequefia cantidad cada uno, que
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sus efectos individuales no pueden ser detectados por los métodos mendelianos. Los
genes de esta naturaleza son denominados poligenes /oci de caracteres cuantitativos
o QTLs (Quantitative Trait Loci). En muchos casos, la mayor parte de la variacién
genética del cardcter cuantitativo puede atribuirse a los efectos principales de
pocos loci, a efectos pleiotrépicos menores (los genes que tienen mds de un efecto
fenotipico se dice que tienen efectos pleiotrépicos) y a sus interacciones (Ramirez y
Egafia, 2003).

Por otra parte, los métodos de estudio de la genética cuantitativa difieren de
los empleados en la genética mendeliana. Puesto que no pueden observarse las
proporciones, las descendencias individuales no proporcionan informacién alguna
y la unidad de estudio debe ampliarse a las “poblaciones”, es decir, a grupos mds
grandes de individuos que comprenden mds descendencias. Asimismo, el estudio
de la naturaleza de las diferencias cuantitativas requiere la medicién y no sélo la
clasificacién de los individuos (Falconer y Mackay, 2006).

Varianza

La genética de un cardcter métrico gira alrededor del estudio de su variacién, ésta, vista
como los componentes que determinan las propiedades genéticas de la poblacién, y
en particular el grado de parentesco entre parientes. La varianza mide y expresa la
cantidad de variacién. Cuando los valores se dan como desviaciones de la media de
la poblacién, la varianza es simplemente la media de dichos valores, los valores al
cuadrado (Falconer y Mackay, 2000).

La particién de la varianza en componentes nos permite estimar la importancia
relativa de los distintos factores determinantes del fenotipo, en particular el papel de
la herencia frente al ambiente, su “importancia relativa” puede contestarse sélo si se
expresa en términos de la varianza atribuible a las diferentes fuentes de variacién. La
importancia relativa de una fuente de variacién es la varianza debida a ésta, cuando se
da como proporcién de la varianza fenotipica total. De esta forma, a la importancia
relativa de la herencia en la determinacién de los valores fenotipicos se le llama

heredabilidad del cardcter (Falconer y Mackay, 2000).
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Heredabilidad

Existen dos significados diferentes de herencia y heredabilidad. Un cardcter puede
ser hereditario en el sentido de estar determinado por el genotipo o en el de ser
transmitido de padres a hijos, y el grado en el que es hereditario puede no ser el mismo
en los dos casos. La heredabilidad es una propiedad importante de los caracteres
métricos; su funcién principal es el papel predictivo de la respuesta a la seleccién, y
expresa la proporcién de la varianza total que es atribuible a los efectos medios de los
genes, es decir, expresa la confiabilidad del valor fenotipico como indicador del valor
genotipico (Falconer y Mackay, 2006; Abbott y Pistorale, 2010).

Ahora bien, el andlisis de los pardmetros genéticos es de gran importancia, pues la
informacién proveniente de los componentes de la varianza genética y la heredabilidad
son esenciales para hacer inferencias acerca de los beneficios que pueden obtenerse
con la seleccién (Abbott y Pistorale, 2010).

Segtn Falconer y Mackay (20006), la varianza genotipica debe dividirse de acuerdo

con la particién del valor genotipico en valor mejorante, y de esta forma se tiene:

* Varianza genotipica: es la variacién fenotipica de una poblacién que resulta
de diferencias genotipicas.

e Varianza dominante: depende de las frecuencias génicas y del grado de
dominancia entre los alelos de un Jocus que surgen al combinarse pares de
alelos para formar genotipos en cada generacidn.

* Varianza aditiva: es la fraccién de la variabilidad genética que se debe a los
efectos aditivos de los genes (interaccién alélica en la cual no hay dominancia,
numerosos genes de efecto pequefio); es medida por el valor reproductivo, ya
que como los progenitores pasan a su progenie sus genes y no sus genotipos,
son los efectos medios de los genes de los progenitores los que determinan el
valor genotipico medio de su progenie.

* Varianza por interaccién interloci o epistdtica: se da cuando el genotipo se
refiere a mds de un Jocus (interaccidn alélica entre varios loci) y, cuando se da
esta combinacién de genes en diferentes Joci, dichos genes interaccionan o
presentan epistasis. Si los genotipos de los distintos /oci muestran interaccién
epistdtica, dichas interacciones dan lugar a un componente de varianza de las

desviaciones por interaccién (varianza epistdtica) (Falconer y Mackay, 20006).

101



* Varianza ambiental: es la variacién que ocurre entre individuos del mismo

genotipo.

CONSTITUCION GENETICA DE POBLACIONES

Una poblacién mendeliana consiste en una comunidad de individuos de una especie
que se reproduce sexualmente y por ende tienen lugar los apareamientos. Cuando los
apareamientos dentro de la poblacién son aleatorios, es decir, que los individuos que
la integran tienen las mismas probabilidades de aparearse unos con otros, se dice que
es panmictica o mendeliana (Jenkins, 1986).

La genética de poblaciones se puede definir como rama de la genética que estudia
la composicién genética de una poblacién: cudntos alelos tiene y cudntos de éstos son
iguales o diferentes. En otras palabras, estudia la variacién genética de una poblacién.
Es decir, si existe variacién alélica (alelos diferentes) en un mismo Jocus habrd variacién
genética; es decir, que un alelo se encuentre o no en el Jocus de varios individuos.

Segin Jenkins (1986), las poblaciones se pueden describir en términos de su
estructura. Esta consiste en caracteristicas tales como su organizacién espacial y
sistemas de cruzamiento. Con base en su organizacién espacial, una poblacién puede

clasificarse en:

* Grandes y continuas

* DPequenas y coloniales

* Lineales (como una poblacién estrecha, pero continua a lo largo de las orillas
de un rio).

Por otro lado, respecto a los sistemas de cruzamiento, las poblaciones se pueden
clasificar desde poblaciones con autofecundacién completa, hasta poblaciones con
cruzamientos totalmente aleatorios.

Con base en la estadistica, la poblacién es el grupo de interés. Sin embargo,
generalmente, ésta es demasiado grande, por lo cual es necesario tomar una coleccién
mds pequefia de individuos, llamada muestra, y para describir a la poblacién se utilizan
las mediciones efectuadas en la muestra. Una forma para asegurar que una muestra
sea representativa de la poblacién es seleccionar a sus integrantes al azar y que aquella
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sea lo suficiente grande como para que las diferencias aleatorias entre los individuos
que la componen y los de la poblacién global no distorsionen la estimacién de los
pardmetros poblacionales (Pierce, 2010).

Una poblacién (en el sentido genético) no es sélo un grupo de individuos,
sino un grupo reproductivo, y la genética de una poblacién no sélo se refiere a la
constitucién genética de los individuos, sino también a la transmisién de los genes
de una generacidn a la siguiente (Falconer y Mackay, 2006). Por otro lado, se dice
que el conjunto de genes de una poblacién estd formado por una heterocigosidad
en la mayoria de los /oci. Este polimorfismo genético se mantiene por una presién

de mutacién y por las fuerzas de la seleccién natural, como se verd a continuacién

(Jenkins, 1986).

Ley DE HARDY-WEINBERG

Trabajando independientemente, Hardy y Weinberg (1908) describieron los principios
bdsicos dela genética de poblaciones, sefialando que en una poblacién con reproduccién
sexual y cruzamientos aleatorios, se establece un equilibrio de las frecuencias
alélicas, y que la frecuencia de cada alelo permanece constante de generacién en

generacién. Esta constancia se mantendrd mientras se den las siguientes condiciones

(Jenkins, 1986):

* La poblacién debe ser suficientemente grande como para que los errores de
muestreo sean despreciables.

¢ No debe haber mutacién en los alelos, tanto de A~z como de a—A.

¢ Los cruzamientos deben ser al azar, es decir, todas las combinaciones de cruces
deben ser igualmente probables.

* Todos los genotipos deben ser igualmente viables y fértiles.

* Todos los gametos deben tener la misma probabilidad de formar cigotos.

* Laspoblaciones deben estar aisladas para evitar la migracién de los individuos,

y por lo tanto de los genes de una poblacién a otra.

Si se dan estas condiciones, se establecerd el equilibrio genético; si no, las frecuencias
genéticas cambiardn (Jenkins, 1986).
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La genética de poblaciones hace uso de modelos matemdticos, y para poder

explicar el equilibrio génico en una poblacién se puede utilizar el Cuadro de Punnett

o Rejilla Genética, a saber:

Supdngase la siguiente cruza entre genotipos: Aa x Aa.

Si asignamos simbolos a los alelos, de manera que la frecuencia de
“A” sea “p” y que la frecuencia de “a” sea “q”, entonces se obtiene que
p+q = 1.

Asi, los genotipos se distribuyen binomialmente por la expresién (p+q)* =

p*(AA) + 2pq(Aa) + g*(aa)

Gametos A: a:
(alelos) p=05 q=0.5

€ 3

A:p=05 AA: p*-0.25 Aa: pq =0.25

aq=05 Aa: pq =0.25 aa: q*~0.25

Entonces, los puntos a considerar en la Ley de Hardy-Weinberg son:
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En una poblacién panmictica o mendeliana bajo apareamiento aleatorio,
tanto la frecuencia génica o alélica (Fa), como la frecuencia genotipica (FG)
se mantienen constantes (no cambian) de generacién en generacién, siempre
que no haya:

Mutacion (cambio en el DNA).

Seleccidn (natural o artificial).

Migracién génica (flujo de polen de un lugar a otro).

Siempre FA + FG = 1.

Si en un /locus hay mds de un alelo, la suma de sus frecuencias siempre debe
ser 1.

Sialguna de las frecuencias (FA o FG) cambia, se dice entonces que la poblacién
no estd en equilibrio.

Se requiere de una sola generacién para restablecer el equilibrio.



CAMBIOS DE FRECUENCIA GENICA

Las poblaciones no se mantienen fijas, las frecuencias génicas varfan con el tiempo,
el cambio de las frecuencias génicas es la base de la evolucién, que puede ser definida
como el cambio en la composicién génica de las poblaciones a través del tiempo y la
conversion de las variaciones dentro de la poblacién en variaciones entre poblaciones
en el proceso de especiacion (Jenkins, 1986).

Las fuerzas que producen los cambios de las frecuencias genéticas se clasifican en
dos clases de procesos, uno de ellos es aquel que ocurre en poblaciones grandes con

apareamiento aleatorio, conocidos como procesos sistemdticos, y son:

*  Mutacién: cualquier cambio en el genotipo que incluya, por ejemplo,
sucesos tales como las translocaciones e inversiones, pero, normalmente, la
mutacién se refiere a cambios cualitativos dentro de un gen. La mutacién
es importante en la genética de poblaciones, porque altera las frecuencias
génicas y porque provee la materia prima sobre la que puede actuar la
seleccién natural para alterar las frecuencias génicas. La mutacién difiere
dependiendo de si es un suceso raro, que por lo general no producird un
cambio permanente en poblaciones grandes, o si es un proceso que ocurre
repetidamente. De igual forma, las tasas de mutacién son generalmente
muy bajas, del orden de 10° 0 10 por generacién para la mayoria de los
loci y organismos, por tanto, la mutacién por si sola tinicamente puede
producir cambios muy lentos de la frecuencia génica (Jenkins, 1986;
Falconer y Mackay, 2006).

*  Migracién: es el movimiento de individuos, o grupos de individuos dentro o
fuera de una poblacién aislada (Jenkins, 1986).

*  Seleccién: perpetuacién diferencial y no aleatoria de algunos genotipos
con base en “la supervivencia del mds apto”. La seleccién funciona en las
poblaciones de formas muy diversas y con consecuencias diferentes, tres de
estos tipos son (Jenkins, 1986):

*  Seleccién direccional: cambio progresivo y unidireccional en la
composicién genética de una poblacién, en contra de una variante.
Normalmente se observa esto cuando el ambiente cambia de una
forma y la poblacién cambia con €l (Jenkins, 1986).
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*  Seleccién estabilizadora: en una poblacién que estd bien adaptada a su

ambiente se eliminan las variantes que aparecen por recombinacién,
mutacién o migracién, por lo que se estabiliza la poblacién (Jenkins,
1980).

Seleccién dispersiva: se favorecen las variantes externas y se eliminan
los organismos en el rango de la media, esto fragmenta una poblacién
grande en dos mds pequefias; cada una muy diferente de la otra
respecto al cardcter en cuestién. Si tenemos los genotipos A4, aa, Aa,
se favorecen los homocigotos, pero también es comun ver la seleccién
del heterocigoto a expensas de los homocigotos (Jenkins, 1986).

Ahora bien, los otros tipos de procesos que producen los cambios de las frecuencias

genéticas son conocidos como procesos dispersivos. Estos se presentan en poblaciones

donde los gametos que transmiten genes a la siguiente generacién llevan una muestra

de los genes de la generacién parental y, si esa muestra no es grande, las frecuencias

génicas son susceptibles de cambio con el paso de una generacién a la siguiente. Este

tipo de proceso puede ser predecible en cantidad, pero no en sentido. Con base en

Falconer y Mackay (2000), las diferentes formas de considerar las consecuencias de

este proceso son:
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Deriva genética: ocurre de forma independiente en diferentes subpoblaciones
y se describe como el cambio aleatorio de la frecuencia génica. Si se computan
las frecuencias génicas en cualquier poblacién pequefia, se observard que su
valor cambia de generacién en generacién de una forma errdtica, sin mostrar
una tendencia a recuperar su valor original, lo que conduce a la diferenciacién
genética entre las poblaciones.

Diferenciacién entre subpoblaciones: se refiere a que las poblaciones naturales
estin mds o menos subdivididas en grupos locales o subpoblaciones, las
cuales pueden llegar a diferir en frecuencias génicas, si el nimero de
individuos en los grupos es pequeno. Esto se debe a que en la naturaleza
los habitantes de un drea extensa rara vez constituyen una tnica poblacién
grande, ya que el apareamiento tiene lugar mds frecuente entre habitantes
de la misma regién. Esto también puede observarse en las poblaciones
domésticas o de laboratorio.



* Uniformidad dentro de las subpoblaciones: dentro de las subpoblaciones
la variacién genética se reduce progresivamente, esta uniformidad es
la razén del uso tan extendido de lineas consanguineas de animales
de laboratorio en muchas dreas de investigacién bioldgica. Una linea
consanguinea es la que se mantiene como poblacién pequefa durante
muchas generaciones.

* Incremento de la homocigosis: los homocigotos aumentan en frecuencia
a expensas de los heterocigotos. Esto, junto con la tendencia general
a que los alelos deletéreos sean recesivos, constituye la base genética
de la pérdida de fecundidad y viabilidad que casi siempre resulta de la
consanguinidad.

Ejemplo: ;c6mo calcular las frecuencias génicas, alélicas o gaméticas de una poblacién?

*  Supongamos que el color de la flor de cosmos depende de un par de alelos
(A=rosa, a=blanco).

* En un poblacién se encuentran, para este locus: 40AA (Rosas), 40Aa (Rosas)
y 20aa (blancos) = FGAO. Estos datos se obtuvieron con marcadores moleculares,
antes de la floracién.

* Entonces el nimero de individuos de cada genotipo = frecuencia genotipica
absoluta observada (FGAO), y su frecuencia genotipica relativa observada
(FGRO) serd: (AA/n+Aa/n+aa/n), considerando para este ejemplo que 100 es
el ndmero total de individuos muestreados (n).

e O sea: FGRO = 0.4AA+0.4Aa+0.2aa.

¢ Entonces la frecuencia alélica_(FA) de ambos alelos ser4:

e Parael alelo (A) = F de A en AA+ F de A en Aa+ F de A en aa = A=AA
(dominante) +1/2Aa (heterocigoto) = 0.6.

* También se puede aplicar la férmula para calcular: P(A) = [2(AA) + (Aa)]/2n]

e TParaelalelo (a) = F de a en AA+F de a en Aa +F de a en aa = a= aa (recesivo)
+1/2Aa (heterocigoto) = 0.4.

* También se puede aplicar la férmula para calcular: q(a) = [2(aa) + (Aa)]/2n]

* Porlo tanto, p + q = 1.

* Dara calcular la FGRE (“Esperada”), en la siguiente generacidn, se elabora un

cuadro de apareamiento aleatorio, y tenemos que:
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Gametos (alelos) (9 6 ) A (0.6) a(0.4)
A (0.6) 0.36 AA 0.24 Aa
a (0.4) 0.24 Aa 0.16aa

La poblacién original (PO) tenia FGrO: 0.40AA+0.40Aa+0.20aa
La siguiente poblacién tendrd una FGRE: 0.36AA+0.48Aa+0.16aa
Como existen diferencias en los valores de AA, Aa y aa, entonces la PO 7o
estaba en equilibrio para dicho locus.
:Entonces, cémo se logrard el equilibrio de la poblacién? Con sélo una
generacién de apareamiento sin la influencia de fuerzas externas.
¢Cémo calcular la frecuencia genotipica absoluta esperada (FGAE), de la
sigulente generacion?

*  Para AA = FGRE de AA x total de individuos; individuos esperados para
AA =0.36 x 100 = 306.
Para Aa = FGRE de Aa x total de individuos; individuos esperados para
Aa=0.48 x100 = 48.
Para aa = FGRE de aa x total de individuos, individuos esperados para aa
=0.16x100=16.

A fin de ratificar si una poblacién estd en equilibrio, se puede realizar:
* Una prueba, comparando las frecuencias genotipicas absolutas
esperadas (FGAE) con las observadas (FGAO).
También es utl para determinar si las frecuencias alélicas
estdn en equilibrio, la prueba de ajuste de X? (ji cuadrada) o
prueba de concordancia o de significacién; usando la siguiente
expresion:
X2 = ¢ otipes (EGAO-FGAE)?
FGAE
Si se tiene un solo grado de libertad, la diferencia de las frecuencias se reduce
por 0.5, para quedar asi:
X? [(FGAO-FGAE) — 0.5]*
FGAE

= Y genotipos



e Los criterios de decisién son: cuando X* =~> X’ = entonces existe
diferencia significativa (D.S.) (95%) o altamente significativa D.A.S. (99%)
y por tanto se rechaza la hipdtesis nula (no estd en equilibrio).

¢ Cuando X* | <X’ entonces no existe D.S. (95%) o D.A.S. (99%) y
por tanto se acepta la hipétesis nula (estd en equilibrio).

* Los valores de X? (Fisher y Yates) para 1 a 10 grados de libertad y con
probabilidades de 0.05 (D.S. = *) y de 0.01 (D.A.S. = **) se muestran en el

siguiente cuadro (Fisher y Yates, 1963).

Grados de libertad Probabilidad de diferencia
(GL)
0.05 (D.S.) 0.01 (D.A.S.)
1 3.84 6.64
2 5.99 9.21
3 7.82 11.34
4 9.49 13.28
5 11.07 15.09
6 12.59 16.81
7 14.07 18.48
8 15.51 20.09
9 16.92 21.67
10 18.31 23.21
Endogamia

Laendogamia o consanguinidad es el apareamiento entre s de individuos emparentados
por ascendencia. Esto genéticamente ocasiona que se formen réplicas de genes y
aumenten los homocigotos, aumentando la homocigosis de los genes recesivos que,
para una especie alégama o de fecundacién cruzada, pueden ser peligrosos en este
estado, pudiendo causar una depresién por consanguinidad, caracterizada por una

disminucién general del vigor (Jenkins, 1986; Falconer y Mackay, 20006).
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La consanguinidad aumenta también la variabilidad entre diferentes lineas
congénitas de una poblacién. Diferentes familias tienen diferentes combinaciones
de genes homocigdticos, entonces la variabilidad fenotipica puede incrementarse
realmente, pero la variabilidad genotipica disminuye por la pérdida de los heterocigotos

(Jenkins, 1986).

Heterosis

Un claro contraste con la depresién por consanguinidad es el fenémeno llamado
heterosis. Este se asocia con el incremento de la heterocigosis en la cual, cuando
se cruzan dos lineas consanguineas, la descendencia hibrida muestra generalmente
un vigor mayor. A este incremento de la aptitud de los hibridos se le denomina
vigor hibrido, en donde el vigor biolégico perdido por consanguinidad tiende a ser
restaurado por cruzamiento, lo cual juega un papel fundamental en la mejora de

algunas plantas, como el maiz, para producir hibridos (Jenkins, 1986; Falconer y

Mackay, 20006).
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UNIDAD V

METODOS DE MEJORAMIENTO
GENETICO VEGETAL






DEFINICION, OBJETIVOS E IMPORTANCIA DE LA MEJORA VEGETAL

Se pueden encontrar muchas definiciones de mejoramiento genético o también
llamado fitomejoramiento, desde un concepto sencillo, como el arte y ciencia de
cambiar genéticamente las plantas (Allard, 1967), hasta algo mds reciente como:
todas las actividades dirigidas a obtener plantas con mejores caracteristicas (genotipos
sobresalientes) para el beneficio humano. Y otra mds: considerada como una rama de
la agricultura que manipula la herencia genética de las plantas para desarrollar nuevas
y mejores variedades para su uso por la sociedad.

Entre los objetivos de hacer mejora genética vegetal se pueden citar: rendimiento (kg/
ha), calidad (granos como el Golden Rice con alto contenido de vitamina A, de lisina en
los cereales, de metionina en papa, o con mayor cantidad de triptofano, o bien con bajo
porcentaje de 4cidos grasos saturados, con mayor o menor contenido de aziicar, con
alto contenido de pldstico biodegradable, elevado porcentaje de antioxidantes, de buena
palatabilidad y ficil digestibilidad forrajera, ausencia de sustancias tdxicas, propiedades
organolépticas, etc.), resistencia a plagas y enfermedades, acortar ciclo de cultivo
(generalmente precoz), novedad, ausencia de espinas, color, aroma, lograr plantas rastreras
o trepadoras, ciclo largo de apertura floral, tamafio, forma, altura, resistenciaa suelos salinos
o4cidos, a heladas, asequias, a deficiencias de nitrégeno, a herbicidas, larga vida de anaquel,
espigas firmes, plantas insensibles al fotoperiodo, firmacos y otras moléculas de alto
valor medicinal, plantas para biorremediacién (capaces de absorber o degradar metales
pesados), plantas productoras de biocombustible (diesel o etanol), entre otros (Vallejo-
Cabrera y Estrada Salazar, 2002).

Ha sido sefialado que de las 300 000 especies de plantas vasculares existentes en la
Tierra, alrededor de 300 (0.1%) han sido domesticadas, y menos de 30 (por su aporte
del 95% de la energia y proteinas) constituyen la base alimentaria de la humanidad,
entre éstas destacan el maiz, el trigo y el arroz. Cabe resaltar que 50% del incremento
en la productividad de estos cultivos se debe a su mejoramiento genético. Se estima
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que para 2025, dos billones de personas mds necesitardn alimento; razones sobran
para sefialar que la necesidad de diversificar los productos del campo, de domesticar
nuevas especies y continuar con el mejoramiento genético de éstas y otros cultivos,
seguirdn formando parte importante del ser humano. Por tanto, se puede concluir que
sin el mejoramiento genético, la agricultura no podrd mantener el nivel de
desarrollo requerido (Ibid). De acuerdo con Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar (2002),
las principales etapas en un programa de mejoramiento genético vegetal son:

* Eleccién de la poblacién o bien de los progenitores (silvestres o domesticados,
preferentemente con variabilidad genética).

* Eleccién del método de mejoramiento genético (hibridacién o cruzamiento,
mutagénesis, técnica de cultivo de tejidos 77 vitro, ingenierfa genética, u otro).

* Evaluacién y seleccién de genotipos de interés.

* Conformacién de la nueva variedad (debe ser diferente, uniforme y estable).

* Conservacién en ambiente controlado (5°C y baja humedad relativa).

*  Multiplicacién de la variedad con fines comerciales.

* Derechos de Propiedad Intelectual (lograr el titulo de obtentor ante el sNiCs).

* Distribucién y comercializacién de la variedad.

Se sugieren los siguientes pasos para conservar la pureza genética de una variedad

(Aquiles-Carballo, 2011):

* Aislar para prevenir contaminaciones por cruzamiento natural o por mezclas
mecdnicas.

* Inspeccionar los campos de produccién de semillas, antes de los estados de
desarrollo en los cuales pudieran contaminarse.

* Realizar pruebas periddicas de variedades de pureza genética.

* Evitar deriva genética (pérdida de alelos de una generacién a otra provocando
una reduccién en la variabilidad genética), y sembrar las variedades inicamente
en sus dreas de adaptacidn.

* Certificar las variedades para mantener pureza genética y calidad de las
semillas.

* Adoptar el sistema que limita a 4 el niimero de generaciones de multiplicacién
de semillas: de original a bésica, a registrada y a certificada.
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DISCIPLINAS RELACIONADAS CON LA MEJORA VEGETAL

Son disciplinas en constante desarrollo que permiten la combinacién del conocimiento
de otras mds, a saber: genética, biologfa, fitopatologia, botdnica, fisiologia, biotecnologfa,
estadistica, informdtica, edafologfa, agroecologfa, etnobotdnica, etc., ademds, la mejora
vegetal se considera cosmopolita (universal), de impacto mundial con aplicaciones
précticas (Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar, 2002).

METODOS EMPLEADOS PARA LA MEJORA VEGETAL

Antes de inciar con la descripcién de los diferentes métodos empleados en el
mejoramiento genético, es importante recordar que las plantas en general se
reproducen de manera sexual por medio de semillas (cuyo origen es la unién de dos
gametos de diferente sexo, uno masculino llamado polen y otro femenino llamado
évulo), éstas a su vez pueden ser autégamas (con la capacidad de autopolinizarse)
o alégamas (de polinizacién cruzada). Y aquellas plantas de multiplicacién asexual
(sin la intervencién gamética) o vegetativa o clonal, cuya parte puede ser una estaca,
tubérculo, bulbo, rizoma, estoldn, hojas, hijuelo, yema, injerto, meristemo, callo,
célula somdtica, protoplasto o embrién apomictico (embrién asexual, el cual se forma
a partir de células haploides del saco embrionario o de células somdticas diploides de
la nucela o tejido nucelar) (Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar, 2002).

Se estima que las plantas autégamas tienen entre 5 y 20% de polinizacién cruzada
natural (provocada por factores bidticos y abidticos), en consecuencia los individuos
de una poblacién autégama son homocigotos para la mayoria de los genes. Ejemplo:
tomate, lechuga, cacahuate, arroz, frijol, soya, papa, cebada, trigo, algodén, chile,
berenjena, café, pimiento, etc. Por su parte, las alégamas tienen desde 70 hasta
100% de polinizacién cruzada, por ello los individuos de una poblacién alégama
son heterocigotos para la mayoria de los genes que controlan los caracteres. Ejemplo:
cebolla, melén, zanahoria, girasol, cacao, maiz, etcétera (Vallejo-Cabrera y Estrada-
Salazar, 2002).

A continuacién se pueden apreciar las principales diferencias entre las plantas

autégamas y alégamas:
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Autégamas

Aldgamas

No hay recombinacién genética, no intercambia

sus genes con otras plantas.

Miéxima recombinacién genética, gran

variabilidad genética.

El fitomejorador centra su interés en seleccionar y

evaluar genotipos (el genotipo es permanente).

Poco interés por seleccionar y evaluar los individuos

(el genotipo es pasajero).

Mayor interés por la frecuencia de genotipos en

la poblacién.

Mayor interés por la frecuencia de gametos en

la poblacién.

Una planta o genotipo puede dar origen a

una variedad.

Una variedad se forma por el conjunto y

recombinacién de muchas plantas o genotipos.

No pierden vigor por autofecundacién.

Generalmente pierden vigor por autofecundacién.

El mejoramiento avanza rdpido pero puede

parar rdpido.

Las ganancias son lentas pero continuas. La
recombinacién genética garantiza el progreso en

el mejoramiento.

Se debe aumentar la variacién genética por

hibridacién artificial, mutacién u otro.

La variacién genética se origina en forma natural

por recombinacidn.

Las pruebas de progenie son féciles y

bien definidas.

Las pruebas de progenie son mds dificiles y

muy variables.

Mejoramiento genético de especies autdgamas

Entre los métodos de mejoramiento genético m4s utilizados en las especies autégamas

se pueden citar los siguientes (Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar, 2002):

e Seleccién. Como método de

mejoramiento (seleccidn artificial), es

un procedimiento que sigue el fitomejorador para separar los mejores

genotipos de los menos favorecidos, respecto a rendimiento, calidad, etc.

A diferencia de la seleccién natural, la superioridad recae sobre genotipos

con mayor capacidad de sobrevivir y de reproducirse. De esta manera, la

seleccidn artificial no crea variabilidad, sino que acttia sobre la ya existente.

Los individuos seleccionados

artificialmente serdn los progenitores

de la siguiente generacién. La seleccién no termina con un solo ciclo

de seleccidn.
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La seleccién puede ser:

Masal (sm). Consiste en seleccionar, de una poblacién original,
centenas de plantas con fenotipos semejantes y deseables, mezclar
las semillas de plantas seleccionadas y finalmente tomar una muestra
para efectuar la préxima siembra. Este procedimiento se repite tantas
veces como sea necesario hasta que la poblacién se torne homogénea.
En la sM no se sabe si las plantas seleccionadas son homocigotas
o heterocigotas, y si los fenotipos superiores son debido a la carga
genética o alainfluencia del ambiente. La efectividad de la sm depende
de la heredabilidad (probabilidad de que se herede un cardcter) del
cardcter deseado.

Individual (s1) con prueba de progenie. Consiste en seleccionar la
semilla de muchas plantas individuales (lineas puras) dentro de la
poblacién original. La variabilidad genética estd entre las lineas, no
dentro de ellas. Se sugiere seleccionar intensamente para caracteres de
alta heredabilidad como resistencia a enfermedades, colores, etc. No
se debe seleccionar intensamente para caracteres de baja heredabilidad
como rendimiento y calidad. Sembrar las semillas seleccionadas
por cada linea pura, con el fin de proceder a la evaluacién, para
posteriormente elegir los fenotipos deseados.

* Hibridacién. Es el proceso a través del cual se cruzan dos o mds progenitores
de diferente constitucién genética, a fin de transmitir caracteristicas deseables
(controladas por genes) a sus descendientes. La hibridacién o cruzamiento
es la principal estrategia para el mejoramiento genético de las plantas
autégamas.

En la figura 45 se muestra cémo se realizarfa un proceso de hibridacién utilizando
cuatro progenitores; después de la autofecundacién de la F, es posible seleccionar el
genotipo deseado en la F, de la poblacién segregante. Ejemplo: obtener en una variedad
de gerbera el gen de resistencia a Fusarium presente en el P1, el gen de resistencia a
Oidium presente en el P2, el gen de resistencia a pulgdén presente en el P3 y el gen del
color naranja en la flor presente en el P4.
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Figura 45. Seleccién de la variedad de gerbera en la poblacidn segregante F, con resistencia a dos

enfermedades, una plaga y color naranja de la flor
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Métodos de hibridacién

De acuerdo con Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar (2002), los métodos de hibridacién son:
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Genealdgico o de Pedigri. Consiste en seleccionar plantas élite (superiores), a
partir de la generacién F, y en generaciones segregantes sucesivas (F, a F),
conservando un registro de las relaciones padres-progenie. Estos registros sirven
para decidir qué familias deben ser mantenidas y cudles deben ser eliminadas.
Este método se basa en la seleccién y autocruzamiento de progenitores, hasta
lograr una F_ a F , para registro y entrega al agricultor. Este método es muy
usado en hortalizas y frutales, permite cultivar menor nimero de plantas



en cada cruzamiento, estudiar la herencia de diferentes caracteres, ademds
de llevar un registro genealégico del comportamiento del material en cada
generacién; sin embargo, la principal debilidad de este método es que exige
tiempo, esfuerzo y recursos en la toma de datos, ademds de que se pueden
descartar genotipos buenos para caracteres cuantitativos durante la seleccién
artificial, entre otras desventajas. Este método es caro y laborioso, comparado
con el masal, pero mds rdpido, ademds sirve para estudiar la herencia.
Masal, masiva o poblacional. Este método consiste en seleccionar a los
progenitores y cruzarlos entre ellos. Sembrar la semilla de la F, luego en cada
generacién se mezcla la semilla sin hacer seleccién artificial de la F, hasta
la F, o F, hasta que se aprecie una alta proporcién de plantas homocigotas
para la mayorfa de los caracteres observables. Posiblemente en la F, o F se
haga seleccién artificial de plantas individuales deseables en la poblacidn.
Estas selecciones son conducidas como familias, en forma similar al método
geneal6gico. En una parcela masal se espera que muchos genotipos estén
en competencia, los mejores se incrementardn répidamente durante varias
generaciones y los mds pobres serdn eliminados muy rdpido. Este método es
mds barato y simple que el genealdgico, pero es mds demorado, y no sirve
para estudiar la herencia.
Retrocruzamiento (cruza regresiva). Es un método muy utilizado para
incorporar resistencia a determinadas enfermedades en variedades, cuya
susceptibilidad puede comprometer la estabilidad de la produccién. Como
su nombre lo indica, el método hace uso de una serie de cruzamientos
repetidos entre la progenie hibrida (F ) y la variedad que se va a mejorar
(padre recurrente) y durante la cual la caracteristica para la que se busca
mejoramiento es mantenida mediante seleccién. La autofecundacién
después del dltimo retrocruzamiento debe producir homocigosis para el
gen o genes deseados, y asi, después de completar el proceso, se tendrd una
variedad con la adaptacién, capacidad de rendimiento y calidad del padre
recurrente, pero superior a éste en la caracteristica particular para la cual se
hizo mejoramiento.

El genotipo del padre recurrente debe ser recobrado en un mdximo
de seis retrocruzas. El cardcter se debe manifestar fenotipicamente, con

mucha claridad, de tal manera que pueda seleccionarse ficilmente en cada
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retrocruza. Debe tomarse en cuenta que cuando el cardcter es dominante, no
es necesario ir hastala F, para hacer el retrocruzamiento porque su genotipo
heterocigoto se manifiesta en la F. El retrocruzamiento se ha utilizado
mucho para obtener variedades resistentes a enfermedades. Sin embargo,
resulta adecuado también para modificar caracteres morfoldgicos, color y
caracteres cuantitativos dependientes de pocos genes, como la precocidad,
altura de planta, tamafio y forma de la semilla. En realidad, el método
puede utilizarse para modificar cualquier cardcter que tenga una
heredabilidad elevada.

En el cuadro 4 se puede apreciar la recuperacién promedio de los genes del

padre recurrente después de cada retrocruza.

Cuadro 4. Recuperacién promedio de los genes del progenitor recurrente

Coneracion (%) del progenitor
Recurrente Donante

F, 50 50

F RC, 75 25

F RC, 87.5 15.5

F RC, 93.75 6.25
F RC, 96.875 3.125
F RC, 98.4375 1.5625

Descendencia de semilla vinica (uniseminal). Consiste en avanzar cada
planta F, por medio de una semilla dnica, hasta alcanzar cierto grado de
homocigosis y luego efectuar seleccién entre lineas. Asi, de cada planta
F, proveniente de un determinado cruzamiento, se toma al azar una
semilla Gnica para avanzar a la siguiente generacidén. Se repite el proceso
con la generacién F, y F . A partir de la generacién F, o F, en lugar
de tomar una semilla por planta, se cosechan plantas individuales que
serdn sembradas en surcos individuales separadamente (planta x surco)

y evaluadas para caracteristicas agronémicas deseables. Los surcos serdn



seleccionados posteriormente en ensayos de produccién. Actualmente,
este método es el mds usado en especies autégamas. En resumen, es un
método de mejoramiento porque lleva a las generaciones segregantes
hasta lograr homocigosis y en la etapa final efectiia seleccién para
alterar las frecuencias génicas de la poblacién. Para caracteres de baja
heredabilidad (menor de 25%), este método es muy ventajoso porque
se trabaja con poblaciones grandes, lo cual permite romper ligamientos.
Con caracteres, cuya heredabilidad sea entre 25-50% es aconsejable usar
el método masal. Cuando se utilizan poblaciones pequenas, y se trabaje
con caracteres entre 50-75% de heredabilidad, es mejor trabajar con el
método genealdgico.

Seleccion recurrente. Es cualquier método de seleccién en el cual, los individuos
seleccionados, con base en alguna caracteristica, son intercruzados para
obtener una nueva poblacién que serd utilizada en un nuevo ciclo de
recombinacién (segundo intercruzamiento). Es un método eficiente para
realizar un cambio gradual en las frecuencias génicas de la poblacidn,
procurando un aumento de las frecuencias de los genes favorables para la
expresién de un determinado cardcter, evitando una aproximacién muy
rdpida a la homocigosis. Este método es muy utilizado en especies alégamas
porque el proceso de recombinacién genética, en estas poblaciones, ocurre
en forma natural. El principal obstdculo ha sido justamente la dificultad
de hacer suficientes cruzamientos para promover la recombinacién en cada
ciclo, especialmente en especies donde el nimero de semillas obtenidas
por cruzamiento es muy bajo. La seleccién recurrente permite obtener
poblaciones de amplia base genética e introducir genes de especies
exdticas. Se debe seleccionar un minimo de cuatro progenitores lo menos
emparentados posible. Por ejemplo, con 10 progenitores se obtendrdn
10 hibridos (primer intercruzamiento) (1x2, 2x3, 3x4, 4x5, 5x6, 6x7,
7x8, 8x9, 9x10 y 10x1), normalmente se hacen cinco polinizaciones por
cruzamiento. En el segundo intercruzamiento se obtendrdn 8 hibridos, a
saber: (1x2)x(3x4), (2x3)x(4x5), (3x4)x(5x6), (4x5)x(6x7), (5x6)x(7x8),
(6x7)x(8x9), (7x8)x(9x10) y (8x9)x(10x1); esto se hace con el fin de que
la mayor parte de los genes favorables puedan tener mayor posibilidad de

encontrarse en un solo genotipo.
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Mejoramiento genético de especies aldgamas

Segtin Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar (2002), las plantas alégamas presentan un alto
porcentaje de polinizacién cruzada natural como consecuencia de factores biolégicos
naturales, conocidos como monoecia (especies con ambos sexos pero separados),
dioecia (especies con un solo sexo), dicogamia (maduracién de los sexos en periodos
diferentes), protandria (maduracién temprana de las anteras), protoginia (maduracién
temprana del gineceo), heterostilia (el tamafo y forma de los 6rganos sexuales impide
la autofecundacién), esterilidad (ausencia de viabilidad en los gametos sexuales) o
autoincompatibilidad (gametos sexuales viables pero incompatibles genéticamente).
Lo anterior se considera un recurso evolutivo para asegurar la recombinacién con
otros individuos.

Estas especies presentan un constante intercambio genético (recombinacién)
generacién tras generacién. En consecuencia, las poblaciones alégamas tienden
a ser altamente heterogéneas (poblaciones compuestas por plantas con genotipos
diferentes) y las plantas individuales son altamente heterocigotas (Vallejo-Cabrera y
Estrada-Salazar, 2002).

Bdsicamente, el mejoramiento de plantas alégamas presenta dos alternativas:
obtencidn de poblaciones mejoradas u obtencion de una generacion F, con vigor hibrido
(beterosis). El mejoramiento de poblaciones conduce inevitablemente a una base
genética més estrecha. Asi, la poblacién resultante estard constituida por una mezcla
de una gran nimero de genotipos, lo cual le confiere mayor estabilidad fenotipica.
Una poblacién con cierta variabilidad genética estd mds protegida en comparacién
con una poblacién constituida por un solo genotipo (Vallejo-Cabrera y Estrada-
Salazar, 2002).

En contraste, un hibrido F, proveniente del cruzamiento entre lineas endogdmicas
estd conformado por unos pocos genotipos. La superioridad del hibrido se debe a la
combinacién favorable de los genes, los cuales estdn, en gran parte, en condicién
heretocigota. Asi, la frecuencia de gran parte de los genes es de 50%. Por lo tanto,
esa superioridad sélo se manifesta en la generacién F,. En la siguiente generacién
F,, se presentard la segregacién génica y aparecerdn individuos con genes recesivos
desfavorables en condicién homocigota.

De acuerdo con Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar (2002), los métodos que se
utilizan para obtener poblaciones mejoradas son los siguientes:
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a) Seleccién intrapoblacional
*  Seleccién masal simple.
*  Seleccién masal estratificada.
*  Seleccién antes del florecimiento.
*  Seleccién familiar con prueba de progenie.
* Seleccién entre y dentro de familias de medios hermanos.
*  Seleccién entre y dentro de familias de hermanos completos.
*  Seleccién entre y dentro de familias endogdmicas S, 0 S..

e Seleccién recurrente.

b) Seleccién interpoblacional
*  Seleccién recurrente reciproca en familias de medios hermanos.

*  Seleccién recurrente reciproca en familias de hermanos completos.
a) Seleccién intrapoblacional

Busca mejorar el comportamiento por si mismo de una determinada poblacién.
Existen dos tipos de seleccién intrapoblacional: la masal, basada principalmente en el
fenotipo de las plantas individuales y la seleccién que utiliza algin tipo de estructura
familiar o prueba de progenie.

*  Seleccién masal simple (sMms)

La sms consiste en seleccionar de una poblacién aislada, heterocigota y heterogénea,
con alta varianza genética de tipo aditivo, un nimero adecuado de plantas agronémicas
deseables. Se cosecha su semilla, se mezcla y esta mezcla constituye la semilla para
la siguiente generacién. Este es el sistema de mejoramiento mds antiguo. En la sms
no existe control ambiental, de tal manera que las mejores plantas generalmente son
aquellas que ocurren en las partes mds fértiles o mds favorables del terreno y con
competencia completa. Esto dificulta la identificacién de genotipos superiores por el
aspecto fenotipico de las plantas individuales. La sms es efectiva para caracteres de alta
heredabilidad. Presenta resultados poco consistentes para alterar la media de caracteres
cuantitativos. Permite mdxima recombinacién de genes, por lo tanto, contribuye al uso
de mdxima variabilidad genética. Es el método mds econdémico y fécil. Cada cosecha
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representa un ciclo de seleccién. La mayor limitacién de la sms es la falta de un control
o evaluacién de la descendencia.

e Seleccién masal estratificada

Su objetivo es hacer la seleccién masal mds eficiente mediante el uso de un esquema
que permita un cierto control sobre la heterogeneidad del suelo. Fue propuesta por
Gardner en 1961, con el fin de reducir el efecto ambiental en los procesos de seleccién.
Consiste en dividir el lote de evaluacién-recombinacién en parcelas o estratos de igual
tamafio, procediéndose a la seleccién en cada estrato independiente de los demds.

Cada estrato representa, por tanto, una unidad ambiental diferente.

e Seleccidn antes del florecimiento

Con el fin de mejorar la eficiencia de la seleccién masal se ha sugerido la eliminacién
de plantas inferiores antes del florecimiento, lo cual representa una seleccién en
ambos sexos o seleccién con control de polen. En algunas especies como el maiz,
el potencial productivo de una planta se percibe después de la floracién. Debido a
lo anterior, el reconocimiento de plantas inferiores antes del florecimiento es muy
problemdtico. Sélo las mds débiles se podrdn reconocer y eliminar. En otras especies
como la cebolla, repollo, zanahoria, la produccidn se expresa antes del florecimiento,
de ahi que el reconocimiento de plantas inferiores antes del florecimiento sea ficil. Se

pueden entonces controlar los machos y las hembras.

*  Seleccién familiar con prueba de progenie

El método consiste en usar la prueba de progenie con el fin de mejorar la eficiencia
de la seleccién. La prueba de progenie se define como la evaluacién del genotipo de
los progenitores con base en el fenotipo de sus progenies. Después de la obtencién y
evaluacién de las progenies se identifican los progenitores superiores que dieron origen

a esas progenies. Estos progenitores superiores serdn utilizados en la obtencién de la
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siguiente generacién mejorada. La seleccién con prueba de progenie es mds eficiente en
relacién con la seleccién masal o fenotipica, debido a la evaluacién mds precisa de las
plantas seleccionadas. Como las progenies son evaluadas en ensayos con repeticiones,
las medias de las progenies son mds precisas respecto de las observaciones individuales.
Ademds, la posibilidad de repeticién en varios locales (ambientes) disminuye el efecto de
la interaccién genotipo x ambiente sobre el resultado de la seleccién, permitiendo una
utilizacién mds amplia del material seleccionado.

El proceso consiste en sembrar la progenie de una planta en un surco para evaluacién
y luego seleccionar los mejores progenitores para avanzar a la siguiente generacién.

* Seleccién entre y dentro de familias de medios hermanos

Este método lo sugirié Lonnquist en 1964. Paterniani (1967), en Brasil, hizo una
pequefia modificacién y lo denomind “seleccién entre y dentro de familias de medios
hermanos”, teniendo en cuenta que el método consiste en la evaluacién y seleccién de
progenies de medios hermanos y después la seleccién de las mejores plantas dentro de

las progenies seleccionadas.

* Seleccién entre y dentro de familias de hermanos completos

Las familias de hermanos completos corresponden a la descendencia del cruzamiento
entre dos plantas. En una poblacién en via de mejoramiento, se pueden obtener
muchas progenies de hermanos completos a través del cruzamiento entre dos plantas,
asi: 1x2,3x4,5x6,7x8, etc. Por consiguiente, 200 familias de hermanos completos
son obtenidas de 400 plantas de la poblacién. Estas familias pueden ser evaluadas y
usadas para seleccion.

e Seleccidn entre v dentro de familias endogdmicas S, o S
y & 1 2

Familias o progenies endogdmicas obtenidas por autofecundacién han sido empleadas
frecuentemente en el mejoramiento de poblaciones. Cuando se desee efectuar una
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recombinacién mds completa, el material serd sembrado en una generacién adicional.
Esta recombinacién mds completa es deseable, aunque se necesite una siembra
adicional. Después de la recombinacién se inicia el siguiente ciclo, autofecundando
las mejores plantas de la poblacién del ciclo 1. El uso de familias endogdmicas en el
mejoramiento de poblaciones es recomendado para caracteres de baja heredabilidad,
porque la endogamia hace aumentar la varianza genética entre familias y conduce a
un aumento del progreso esperado por seleccién. El método requiere polinizacién
controlada y el tamafio efectivo es el menor de todos, cuando se compara con el
mismo nimero de familias seleccionadas por los otros métodos.

e Seleccidn recurrente

La expresion seleccién recurrente (sR) fue introducida en 1945 por Hull, para indicar
la reseleccién, generacién tras generacidn, con intercruzamiento de los materiales
seleccionados con el fin de promover la recombinacién genética.

El concepto de seleccién recurrente es bastante amplio y significa un proceso
continuo de mejoramiento, en donde se suceden ciclos de recurrencia.

El método consiste en la seleccién de las mejores plantas de una poblacién, seguida
de intercruzamiento entre si para obtener la poblacién del ciclo 1. En la poblacién
resultante se repite el proceso para obtener el siguiente ciclo.

Segtin este concepto, muchos métodos de seleccidén se ajustan al criterio de
seleccion recurrente. Asi, la seleccién masal y los demds métodos de mejoramiento
poblacional que usan prueba de progenie son modalidades de seleccién recurrente.

La seleccién recurrente tiene como objetivo aumentar continuamente la frecuencia

de los genes favorables, a través de los sucesivos ciclos de seleccién.

b) Seleccién interpoblacional
*  Seleccién recurrente reciproca (SRR) en familias de medios hermanos

La SRR fue propuesta por Comstock, Robinson y Harvey en 1949 como un
procedimiento ttil para mejorar la respuesta heterética entre dos poblaciones,
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aprovechando simultdneamente la varianza genética aditiva y no aditiva. Selecciona
por h ¢ g (habilidad combinatoria general) y h ¢ e (habilidad combinatoria especifica)
y necesita dos probadores (una poblacién es probadora de la otra).

El método parte de dos poblaciones (A y B), preferiblemente no relacionadas, que
se mejoran simultdneamente y se conocen como poblaciones reciprocas. El objetivo
bdsico es aprovechar al mdximo los efectos aditivos y no aditivos de genes. El resultado
es el mejoramiento per se de las dos poblaciones (basado en efectos aditivos), como la

heterosis del cruzamiento entre ellas (basado en efectos de dominancia).

*  Seleccién recurrente reciproca en familias de hermanos completos

Es una modificacién de la SRR tipo tradicional, propuesta por Comstock, Robinson y
Harvey (1949). Este método es idéntico al anterior, con la diferencia de que aqui se
evaldan familias de hermanos completos en lugar de medios hermanos. Una ventaja de
este método es que se puede muestrear el doble de plantas en las poblaciones de referencia
que en el método de medios hermanos, porque sélo se realiza un ensayo de evaluacién
en donde las familias de hermanos completos sirven para identificar al mismo tiempo
los mejores progenitores tanto en la poblacién A como en la B. Esta metodologfa se la
puede utilizar cuando las poblaciones producen dos o mds inflorescencias.

La seleccién recurrente reciproca en familias de hermanos completos presenta las

siguientes caracteristicas:

Utiliza al méximo los efectos no aditivos.

Requiere de dos poblaciones prolificas, es decir, con dos o mds
inflorescencias por planta.

Selecciona pares de genotipos en cada generacién de autofecundacién,
en lugar de genotipos en forma individual.

Puesto que la seleccién se basa en pares de genotipos, el interés
primario es el comportamiento agronémico de combinaciones simples
especificas.

La seleccién se basa en el comportamiento de las familias entre
hermanos completos, en lugar de una mezcla de hermanos completos

y medio hermanos, como ocurre en el caso anterior.
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La metodologia difiere de la prueba temprana, porque sélo se cruzan
plantas So en forma individual, en lugar de cruzar éstas con un
probador comdn.

Los dos progenitores de las mejores familias se seleccionan y se
recombinan dentro de cada poblacién, para formar nuevas poblaciones
a fin de iniciar un nuevo ciclo de seleccién.

La principal ventaja de este sistema de seleccién es que si se identifican
familias superiores, éstas se pueden reproducir, pues se dispone de
semilla de ambos padres.

El cruzamiento entre dos poblaciones puede producir hibridos
superiores.

El valor promedio de un individuo depende del de su compafero y una
familia de hermanos completos dard una estimacién menos precisa del
valor promedio de un padre que una familia de medios hermanos.

En resumen, este sistema consiste en aislar un grupo de genotipos de
una poblacién o poblaciones y determinar cudles se comportan mejor
en combinaciones hibridas especificas.

Mejoramiento genético en especies de reproduccion asexual o vegetativa

Una poblacién propagada asexualmente estd formada por una mezcla de lineas puras
y cualquiera de esas lineas conserva sus caracteres a través de las generaciones. Las
plantas propagadas vegetativamente a partir de un individuo se llaman clones. Es
decir, cada clon conserva su estabilidad genética, mientras no haya intervencién en su
reproduccidn, de los gametos sexuales (polen y évulos). Los clones son fenotipicamente
homogéneos, pero en especies de fecundacién cruzada son altamente heterocigotas,
no toleran la autofecundacién y muestran heterosis (Vallejo-Cabrera y Estrada-
Salazar, 2002). La posible variacién que puede encontrase en un clon puede deberse
a mutaciones somdticas (Robles, 1991). En algunos casos se utiliza la propagacién
vegetativa, debido a que la produccién de semillas es muy baja o el cultivo presenta
variabilidad genética indeseable cuando se propaga por semillas.

En general, la mayorfa de la especies de propagacion vegetativa son poliploides de
origen hibrido, muestran muchas veces floracién reducida o nulay problemas de esterilidad,

128



por lo tanto la diversidad genética no se obtiene por recombinacidn, sino eventualmente
por otros medios. El enfoque es muy simple: el mejorador elige a los progenitores, luego
genera por hibridacién familias segregantes de pldntulas y termina seleccionando hasta
encontrar individuos deseables, vigorosos y sanos. A menudo se recurre a las mutaciones
para generar variabilidad; sin embargo, las mutaciones ocurren en células individuales y el
material desarrolla quimeras (Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar, 2002).

Las principales ventajas de mejoramiento en especies clonales son: el producto
comercial es uniforme, la heterosis (vigor hibrido) puede fijarse, se pueden
propagar especies estériles y se puede usar la micropropagacién para multiplicar
rdpidamente un material sobresaliente. Entre las desvenatajas se puede citar: los
propédgulos son voluminosos y dificles de almacenar por largos periodos, todas las
plantas son genéticamente iguales y, por tanto, susceptibles a la misma enfermedad
y/o plaga. Cuando se detecte una infeccidn, los clones pueden ser purificados por
micropropagacién (cultivo de meristemos), o también sujetos a tratamiento con altas
temperaturas (Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar, 2002).

Otros métodos de mejoramiento genético

Con base en los autores citados, la eficiencia de cualquier programa de mejoramiento
genético se mide por su capacidad para generar variabilidad. En este sentido, la
induccién de variabilidad puede realizarse mediante:

a) Introduccién de nuevas especies.

b) Mutagénesis fisica o quimica. Mutagénesis fisica con rayos gamma (Cobalto
60), rayos UV, rayos X, irradiacién con neutrones, o bien quimica con
sustancias como EMS (metasulfonato de etilo), DES (sulfonato dietilico) o
colchicina, entre otros.

c) Biotecnologfa vegetal.

La biotecnologfa vegetal, como herramienta complementaria al mejoramiento
genético, comprende una serie de técnicas tales como el cultivo de tejidos vegetales,
ingenierfa genética y uso de marcadores moleculares (Vallejo-Cabrera y Estrada-
Salazar, 2002):
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Cultivo de tejidos vegetales

Todas las células somdticas de una planta se originan por mitosis a partir del cigoto
(embrién). Igualmente, cada una de las células de la planta es totipotente, es decir,
capaz de originar una planta adulta, idéntica a la planta madre. El principio bdsico
del cultivo de tejidos es la aplicacién de la roripotencia celular, esto es, la capacidad de
regenerar plantas a partir de células aisladas, no diferenciadas, o a partir de érganos
y tejidos vegetales. Tales células, cuando son colocadas en un medio de cultivo
apropiado, pueden dividirse indefinidamente y hasta diferenciarse, lo que propicia la
regeneracién de una parte de la planta y posteriormente de la planta entera. De esta
forma, millares de plantas se pueden producir a partir de una o algunas células del
mismo clon (Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar, 2002).

El cultivo de tejidos es una forma de multiplicacién asexual. La principal dificultad
es identificar, para cada especie, el medio de cultivo mds adecuado.

Los autores afirman que el cultivo de tejidos tiene muchas aplicaciones dentro de

los programas de mejoramiento genético, entre los cuales se pueden citar:

Micropropagacién comercial de plantas

La produccién comercial de plantas iz vitro es muy importante en la agroindustria de
flores, especies forestales, fruticolas y olericolas. El método se basa en la produccién
de plantas mds uniformes, sanas y a una velocidad mayor en comparacién con los
métodos tradicionales de propagacion, sin considerar el mantenimiento de cantidades
considerables de plantas por metro cuadrado dentro de frascos, protegidas contra el
ataque de plagas, enfermedades y condiciones abidticas estresantes.

El proceso de biofabricacién de plantas incluye las siguientes etapas:

* Seleccién y desinfestacién de los materiales que servirdn como fuente de
explante.

* Establecimiento del explante en el medio de cultivo.

*  Multiplicacién de los propdgulos a través de sucesivos subcultivos.

* Crecimiento y enraizamiento de las pldntulas 7z vitro.

* Traslado a invernaderos para aclimatizacién y endurecimiento de las pldntulas.
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Conservacién de germoplasma

Esta técnica es muy promisoria, especialmente para aquellas especies que se propagan
vegetativamente. Consiste en conservar las plantas en tubos de ensayo, ocupando
un espacio relativamente pequefio. Con esta técnica se facilita el intercambio de
germoplasma y se disminuye el riesgo de introducir patégenos a otras regiones

o paises.

Eliminacién de virus

En muchas especies, el cultivo de tejidos, especialmente el de meristemos, es una
de las maneras mds eficientes de eliminar ciertos tipos de virus responsables de la
degeneracién y pérdida de los cultivares. Debido a la rapidez de la multiplicacién de
las células meristemdticas, las particulas virales no consiguen infectar tales tejidos.
Ademds de lo anterior, el sistema vascular de esas regiones no se encuentra totalmente

desarrollado, lo cual dificulta el transporte del virus a otras partes de la planta.

Cultivo de ovarios y rescate de embriones

En los cruzamientos interespecificos se presentan, con mucha frecuencia, diferentes
grados de incompatibilidad genética, lo cual dificulta el flujo de genes entre
las especies. Esta incompatibilidad o barrera genética impide el éxito de estos
cruzamientos. Estas barreras, generalmente son poscigéticas (después de ocurrida la
doble fecundacién en el saco embrionario, el endospermo no se forma correctamente
y por lo tanto no sustentan adecuadamente al embrién, o bien, puede haber errores
en las divisiones mitdticas durante el desarrollo del embrién evitando su completa
formacién) y pueden superarse utilizando el cultivo de embriones in vitro, en etapas
tempranas. En el cultivo de ovarios se ponen, generalmente en un medio de cultivo
especifico, discos o secciones de ovario, los cuales contienen 6vulos fertilizados.
Los évulos, cuyos embriones serdn capaces de germinar, se hinchardn hasta hacer
visible un nuevo hibrido, el cual por mecanismos tradicionales serfa imposible
su formacién.
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Haplodiploidizacién: cultivo de anteras o polen

El desarrollo de lineas homocigdticas es un proceso importante en la produccién
de nuevas variedades o hibridos de los cultivos agricolas. Tradicionalmente,
los fitomejoradores han conseguido la homocigosis a través de un proceso de
autofecundacién o de retrocruzamiento muy prolongado (5 a 10 afos). Sin embargo,
para acortar el tiempo en la obtencién de lineas homocigotas o lineas puras, se estd
recurriendo a la habilidad que tienen las células gaméticas (évulos o polen) de poder
generar plantas completas cuando son cultivasdas in vitro, en medios de cultivo
apropiados y bajo condiciones muy especificas. Las plantas obtenidas de polen o de
6vulos, son haploides y por ello cada gen estd representado por un solo alelo. Cada
cromosoma de la planta haploide puede ser duplicado por medio de tratamiento con
colchicina. Al duplicar el juego cromosémico se obtiene un doble haploide que es
completamente homocigoto o isogénico (linea pura).

Las plantas haploides se pueden producir por medio de cultivo de anteras o de granos
de polen inmaduro (microsporas). El proceso de produccién de plantas haploides,
seguido de la duplicacién de sus cromosomas, se conoce como haplodiploidizacion.

Esta estrategia presenta grandes ventajas para los programas de mejoramiento

genético, entre las cuales se pueden citar las siguientes:

* DPermite economizar significativamente el tiempo para producir nuevos
cultivares. Es decir, en un programa de mejoramiento convencional,
la homocigosis se alcanza después de siete a nueve generaciones de
autofecundacién, permaneciendo siempre una pequefa proporcién de
heterocigosis residual. La produccién de haploides a partir de 6vulos o granos
de polen en poblaciones hibridas F1 permite a los fitomejoradores obtener
lineas homocigotas en una sola generacién, después de la duplicacién de los
cromosomas que puede ser espontdnea o inducida con colchicina. Cuando
se aplica esta técnica en arroz, cebada, trigo, por ejemplo, se pueden
cosechar granos homocigotos de las plantas RO (primera generacién de
plantas haploides) en apenas 8 a 9 meses, contados a partir de la siembra de
una generacién hibrida F1.

* DPermite la manifestacién de los genes recesivos que estdn enmascarados en la
condicién heterocigota.
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*  Aprovechamejorlavariacién genéticageneradaenlahibridacién. Considerando
que cada grano de polen proveniente de la planta hibrida F1 representa un
gameto genotipicamente diferente, la poblacién de las plantas doble-haploides
deberfa, tedricamente, exhibir la misma variabilidad genética encontrada en
una generacién F2, con la ventaja adicional de que cada individuo tiene un
genotipo homocigoto, es decir, fijado definitivamente.

* Incrementa la eficiencia de seleccién a favor de los individuos homocigotos,
tanto para los caracteres cualitativos como cuantitativos, facilitando la
identificacién de genotipos superiores.

* A partir de células haploides se pueden producir protoplastos y embriones,
en los cuales se pueden inducir mutaciones y efectuar la seleccién iz vitro con
mucha eficiencia.

* DPermite identificar rdpidamente los cruzamientos promisorios.

En plantas alégamas, como el maiz, altamente heterocigotas, la produccién de
haploides 7z vitro facilita la produccién de lineas puras, que pueden ser utilizadas
como progenitores en el desarrollo de cultivares hibridos.

La regeneracién de plantas haploides se ha reportado en aproximadamente 200
especies (Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar, 2002). Sin embargo, en la prictica sélo
se le ha utilizado en un ndmero reducido de especies cultivadas. Esto se debe al
hecho de que la frecuencia de regeneracién a partir de células gaméticas es

relativamente baja.

Hibridos somdticos por fusién de protoplastos

El término protoplasto se refiere a una célula desprovista de su pared celular, por accién
de enzimas pectoceluloliticas. Cuando se los conserva en soluciones con calcio, entran
en contacto y eventualmente se pueden fusionar, produciendo un hébrido somdtico.
En la fusién de protoplastos o hibridacién somdtica no hay reduccién del conjunto de
cromosomas, por lo que generalemente es tetraploide (2n de una célula somdtica + 2n
de la otra célula somdtica = 4n). En la mayoria de los casos, la convivencia de los dos
genomas nucleares, de las dos especies, es temporal debido probablemente a la falta

de sincronizacién de los ciclos de replicacién del DNA.
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Existen muchos ejemplos de hibridos somdticos; sin embargo, un caso interesante
es el hibrido jitopapa (2n=36) entre papa (Solanum tuberosum), 2n=48 y jitomate
(Lycopersicon esculentum), 2n=24. Estas dos especies pertenecen a la familia Solanaceae,
pero son sexualmente incompatibles. Estas plantas formaron tubérculos, pero ninguna
produjo frutos; en suma, los hibridos obtenidos no tuvieron valor comercial, pero la
técnica puede ser un punto de partida para la introduccién de genes y formacién de
nuevas combinaciones genéticas.

Los protoplastos se utilizan en el mejoramiento genético para producir plantas:
transgénicas, de hibridos somdticos, de mutantes o variantes somaclonales. Ademds,
los protoplastos sirven para realizar estudios de expresién de genes aislados y
su regulacion.

Para producir hibridos somdticos, se utilizan técnicas como el tratamiento con
polietilenglicol (PEG) en condiciones salinas, a fin de regular la presién osmdtica del
medio y evitar que los protoplastos se revienten, o bien, con la aplicacién de pulsos
de corriente eléctrica cortos (electrofusién) con el fin de favorecer la agregacién de
los protoplastos, que normalmente se repelen debido a las cargas negativas de la
membrana celular.

La fusién somdtica, generalmente, conduce a la hibridacién de los citoplasmas
y muy poco a la hibridacién de los ntcleos. Los cloroplastos y mitocondrias se
distribuyen aleatoriamente en las primeras divisiones. Después de varias generaciones,
permanecen los organelos de un solo progenitor. La fusién del citoplasma de dos
células y el nicleo de una de ellas, se denomina cihibrido o cibibrido somdtico. Esto
es de particular interés en las caracteristicas hereditarias monogénicas, tales como los
genes de resistencia, o cuando se deben combinar los rasgos genéticos nucleares con

las caracteristicas que se heredan citoplasmdticamente.

Variacién somaclonal

Durante el proceso del cultivo de tejidos o células se pueden presentar alteraciones
genéticas, conocidas como variacién somaclonal. Entre los factores que pueden
producir esas alteraciones estdn los reguladores de crecimiento vegetal. Muchas de
esas variantes somaclonales poseen caracteristicas agronémicas deseables que pueden

ser aprovechadas mediante seleccidn.
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En la seleccién convencional, el fitomejorador aplica los agentes selectivos
(herbicidas, fungicidas, etc.) directamente en el campo; en cambio, en la seleccién
celular, los aplica a nivel celular discriminando entre millones de esas células, aquellas
que son resistentes. Las plantas que son regeneradas a partir de esas células son
evaluadas para averiguar si mantienen el cardcter de resistencia. Posteriormente, se
evalda su progenie para determinar si el cardcter es heredado en forma estable.

También puede ser utilizada en la obtencién de genotipos adecuados a condiciones
estresantes, por ejemplo, genotipos resistentes a temperaturas elevadas, suelos dcidos
con altos contenidos de aluminio o suelos pobres con deficiencias de algtin elemento
nutritivo.

A través de esta metodologia se pueden producir nuevas lineas, con caracteres
deseables, en cortos periodos. Por ejemplo, una variedad de tomate por el método
tradicional, se produce entre 7 y 8 afios; por variacién somaclonal se la puede obtener
en 3y 4 afios; en el caso de la cafia de azicar el plazo se puede reducir de 14 a 7 afios
y en el café, se reduce de 15 a 20 afios a 7 al0 afios.

Produccién de semilla sintética

Los estudios sobre embriogénesis somdtica in vitro abrieron las puertas para la
produccién de semilla sintética. La embriogénesis somdtica se refiere a la formacién
de embriones a partir de células somdticas o haploides. Los embriones somdticos
presentan una estructura bipolar, constituida de un dpice caulinar (el cual dard origen
a la parte aérea de la planta) y otro radical (formard la raiz de la planta), ademds
de presentar un sistema vascular cerrado, sin conexién con el tejido del explante
original. Estas caracteristicas diferencian a los embriones somdticos de los cigéticos o
sexuales por cuanto en éstos estd presente la recombinacién genética. El proceso de
embriogénesis somdtica pueder ser directa cuando los embriones surgen directamente
del tejido original, y la embriogénesis indirecta en la cual los embriones se originan
del tejido que se diferencié en la forma de callo.

En el proceso de produccién de semilla, los embriones somdticos son encapsulados
en hidrogel. El material mds utilizado para encapsular embriones es el alginato de
sodio, debido a sus propiedades gelificantes, bajo costo, facilidades de uso y ausencia
de fitotoxicidad.
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Las semillas sintéticas son importantes debido a la posibilidad de producir
grandes cantidades de embriones somdticos en cortos periodos y en espacios fisicos
reducidos. Ademds, permiten mantener la identidad genética y la produccién de
semillas independientemente del efecto climdtico y en ausencia de estructuras, como
invernaderos, para la aclimatacién de pldntula. Entre las desventajas de esta técnica
estdn: poca resistencia a la desecacién, no tolera el dano mecdnico y la baja difusién

del oxigeno y CO.,,.

Transformacidén genética de plantas

Se entiende como el proceso a través del cual se realiza la transferencia controlada
de fragmentos de dcido nucléico (genes) a un genoma receptor, los cuales deben
integrarse a ese nuevo DNA y lograr expresarse. Esta tecnologfa se conoce con el nombre
de tecnologia del DNA recombinante o ingenierfa genética, la cual hizo posible la
transferencia de genes entre especies no relacionadas (aisladas reproductivamente),
pertenecientes a géneros distintos y muchas veces a reinos diferentes, dando origen
a combinaciones genéticas inexistentes en la naturaleza, conocidos como organismos
transgénicos u organismos genéticamente modificados (0GM) (Vallejo-Cabrera y
Estrada-Salazar, 2002).

La transformacién genética por esta técnica incluye tres etapas bdsicas: identificacidn,
aislamiento y secuenciacién del gen de interés agrondmico; preparacién del gen
(clonacién) y transferencia a la especie receptora.

Existen diferentes técnicas de transformacién genética de plantas, agrupadas en
dos categorias, segtin los autores citados:

* Transferencia indirecta de DNA. Utiliza un vector como Agrobacterium
tumefaciens o A. rhizogenes. La transformacién por A. mumefaciens ha sido
el método mds utilizado; sin embargo, muchas especies, en particular las
monocotiledéneas, son poco susceptibles a la infeccién por Agrobacterium.
Esto estimuld a estudiar otros métodos, considerados como directos, a saber:

* Transferencia directa de DNA. Se basa en métodos fisicos o quimicos tales como
la biobalistica (aceleracién de particulas), microinyeccién, electroporacién de
protoplastos o utilizacién de polietilenglicol (PEG).
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La transformacién genética ha permitido la produccién de plantas transgénicas
con caracteristicas agronémicas de importancia econdémica, con resistencia a virus, a
hongos, a insectos, a herbicidas, a estrés ambiental, a maduracién del fruto, color de
la flor, calidad nutricional, entre otros (Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar, 2002).

A pesar de las grandes posibilidades de la ingenierfa genética, existen dudas
sobre la bioseguridad y bioética, lo que ha provocado que muchos paises actiien
cautelosamente respecto a esta nueva tecnologfa. Las interrogantes sobre el
impacto de los productos transgénicos en la naturaleza, en la salud humana y
animal, ha llevado a estos paises a adoptar su propia reglamentacién para el uso
de los productos transgénicos. Con el soporte de muchos autores, sefialan que con
legislaciones claras y precisas, el desarrollo de la ingenieria genética debe continuar
para beneficio de la humanidad y en pro del medio ambiente (Vallejo-Cabrera y
Estrada-Salazar, 2002).

Uso de marcadores moleculares en el mejoramiento genético de plantas

Los marcadores moleculares son utilizados para identificar o marcar alelos de dificil
expresion fenotipica. En otras palabras, son herramientas que facilitan la seleccién del
alelo de interés a través del marcador (Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar, 2002).

Los marcadores deben ser altamente heredables (heredabilidad préxima a 1:0), de
ficil evaluacién y estar intimamente ligados al alelo que se desea seleccionar. De esta
manera, el marcador y el gen de interés tienden a permanecer juntos y por lo tanto,
una planta que exprese el fenotipo del marcador debe ser portadora, al mismo tiempo,
del alelo de interés. Estas propiedades hacen de los marcadores unos instrumentos
muy eficientes para efectuar seleccién indirecta de alelos de interés para los programas
de mejoramiento. Ademds, por poseer un nimero ilimitado de polimorfismos con
base en el DNA y ser independientes del efecto ambiental y del estado fisiolégico de
la planta, permiten identificar en forma precoz y precisa las plantas con una mejor
combinacién de alelos favorables (Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar, 2002).

Los marcadores moleculares también son utilizados en estudios de variabilidad
genética, identificacién de cultivares, proteccién de los derechos del fitomejorador u
obtentor, evaluacién de la pureza genética de las semillas, mapeo genético e incremento

de conocimientos sobre la organizacién de los genomas. Los marcadores moleculares
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mds utilizados son los bioquimicos, a base de proteinas llamadas isoenzimas, y los que
usan el propio DNA (Vallejo-Cabrera y Estrada-Salazar, 2002).

Dada la importancia y el interés de estas dos ultimas técnicas en el campo del
mejoramiento genético vegetal, se decidié considerar un capitulo adicional, en el cual
se expondrdn de manera sencilla algunos aspectos inherentes a la ingenierfa genética

y biologfa molecular.
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UNIDAD VI

INTRODUCCION A LA BIOLOGIA MOLECULAR E
INGENIERIA GENETICA DE PLANTAS






Desde tiempos inmemoriales, la humanidad ha utilizado a los seres vivos para su
beneficio. De diferentes maneras se han ido descubriendo procedimientos para
obtener mejoras en las variedades animales y vegetales. La revolucién agricola,
la domesticacién de animales y la produccién de vino, cerveza y yogur no son
sino diversas manifestaciones de la biotecnologia. El término biotecnologfa es
el resultado de la aplicacién de las técnicas de biologia molecular (Beas-Zdrate
et al., 2009).

El objetivo del mejoramiento genético vegetal estd enfocado en el incremento
del rendimiento de las plantas cultivadas, aquél se ha basado sélo parcialmente en
el conocimiento cientifico. La seleccién de mejores variedades de plantas es una
actividad que se ha llevado a cabo por milenios empleando técnicas empiricas y la
genética cldsica; sin embargo, con el arribo de la tecnologia del DNA recombinante,
muchos grupos de investigacién comenzaron a utilizar los resultados obtenidos por la
biologfa molecular, entre ellos los marcadores moleculares y la trasformacién genética
son los mds conocidos (Nuez et al., 2002).

De esta forma, la posibilidad de realizar ingenierfa genética en plantas depende,
al igual que en los animales, de que se logre introducir en ellas genes de interés
agrondémico, es por ello que los bidlogos moleculares se han dedicado con ahinco
a secuenciar genes durante los dltimos afios (Soberén-Mainero, 1996; Beas-Zdrate

et al., 2009).

MARCADORES GENETICOS Y MOLECULARES

Para Valadez-Moctezuma y Kahl (2000), un marcador se refiere a cualquier molécula
de proteina, DNA 0 RNA de tamafio o peso molecular conocido, y un marcador genético

es cualquier gen cuya expresién permite un efecto fenotipico que puede ser detectado
fécilmente y es capaz de detectar variacidn, ya sea en una proteina o en una secuencia
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de DNA; dicha variante, ya sea fenotipica o genotipica, puede actuar como marcador
genético si se identifican en un individuo caracteristicas del genotipo, del fenotipo,
o de ambos y si, ademds, puede hacerse seguimiento a su herencia a través de varias
generaciones (Vicente y Fulton, 2003).

Desde tiempos antiguos, uno de los marcadores genéticos mds utilizados por el
mejorador han sido los morfolégicos, preferentemente caracteres que controlados
por un solo gen muestren un fenotipo constante en diferentes ambientes. Esos
marcadores tiene como principal ventaja la sencillez de su evaluacién que no
requiere trabajo de laboratorio. Desafortunadamente, en algunas especies estos
marcadores son escasos, y su utilidad estd limitada, ademds, por la elevada
frecuencia con la que estos genes presentan interacciones con otros, as{ como la
influencia ambiental sobre su expresién limitan su utilizacién en un programa
de mejora del rendimiento, puesto que éste se verd afectado negativamente
(Nuez et al., 2002).

Un marcador genético debe ser: a) altamente polimérfico o variable dentro
y entre especies, b) de herencia mendeliana no epistdtica (sin interaccién entre
genes), c) insensible a los efectos ambientales, d) de herencia codominante, ¢) de
rdpida identificacién y simple andlisis y f) de posible deteccién en los estadios
tempranos del desarrollo de una planta. Existen varios tipos de marcadores
genéticos: morfoldgicos, proteicos o bioquimicos y marcadores basados en pDNA
(Picca et al., 2004).

Con la aparicién de las técnicas modernas de la biologfa molecular, surgieron
diferentes métodos de deteccién del polimorfismo genético. Inicialmente, la
utilizacién de marcadores proteicos, enzimdticos o no, habfan sido muy utilizados en
el mejoramiento genético vegetal, su evaluacién era mds compleja que los caracteres
morfoldgicos, pero la influencia ambiental era menor. Este procedimiento consiste en
separar mediante electroforesis un extracto proteico del organismo o tejido a analizar,
la proteina de interés es posteriormente identificada mediante una reaccién coloreada.
Los mds utilizados han sido las isoenzimas, proteinas que difieren en carga eléctricay se
pueden separar electroforéticamente en geles de almidén o acrilamida. Son marcadores
codominantes que permiten diferenciar ambos homocigotos del heterocigoto. Su
utilidad viene limitada por su reducido nimero, porque no cubren toda la extensién
del genoma, por sus interacciones o modificaciones postranscripcionales, o diferente
expresién en distintos tejidos (Nuez ez al., 2002).
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La aparicién de los marcadores a nivel del DNA proporcionan al mejorador
marcadores que, al tener su origen en variaciones individuales en la secuencia
comun del DNA, cubren todo el genoma, posibilitando su evaluacién en estadios
muy tempranos y a partir de muestras minimas que no destruyen al individuo,
no son influenciables por el ambiente y no presentan interacciones intergénicas
(Nuez et al., 2002).

De esta forma, desde el punto de vista del mejorador, los marcadores moleculares
se clasifican en dos grandes grupos, los usados en la Reaccién en Cadena de la
Polimerasa (PCR, Polymerase Chain Reaction) y el resto. Los primeros, a su vez, se
pueden clasificar segiin amplifiquen secuencias conocidas o secuencias aleatorias,
aunque también existen marcadores que comparten ambas caracteristicas (Nuez
et al., 2002).

Marcadores basados en la Reaccion en Cadena de la Polimerasa (PCr)

La Reaccién en Cadena de la Polimerasa es un sistema de amplificacién in vitro
de DNA. Se basa en la copia de fragmentos de un DNA molde por la accién de una
polimerasa termoestable, y que requiere la presencia de oligonucleétidos que acttien
como cebadores (conocidos también como iniciadores o primers). Los cebadores son
fragmentos de DNA de una dnica hebra cuya secuencia es complementaria de las que
enmarca la regién que se va a amplificar (Jiménez y Collada, 2000).

El método implica la ejecucién de una serie repetitiva de ciclos (conocidos como
ciclos térmicos), cada uno de los cuales involucra la desnaturalizacién del DNa, la
unién del iniciador a la cadena desnaturalizada (alineacién o hibridacién) y la sintesis
(extensién), a partir del iniciador de una doble cadena mediante la accién de la
polimerasa (Azofeifa-Delgado, 2006).

La reaccidn que tiene lugar es ciclica, de modo que las copias obtenidas aumentan
de manera exponencial, obteniendo millones de ellas a partir de una cantidad inicial
muy pequeia de DNA (Jiménez y Collada, 2000); estos fragmentos se separan,
posteriormente, por peso molecular y conformacién mediante técnicas electroforéticas
(dichas técnicas se basan en el hecho de que las moléculas de dcidos nucleicos estén
cargadas negativamente y migran hacia el 4dnodo en un campo eléctrico, usualmente

se realizan en una matriz de agarosa o poliacrilamida, inmersa en un buffer salino
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que posibilita el establecimiento de un campo eléctrico, obteniéndose un patrén de
bandas especifico que permite diferenciar individuos (Azofeifa-Delgado, 2000).

La PCR requiere de cinco elementos bdsicos: a) DNA molde (DNA gendmico)
proveniente de la muestra a analizar; b) el iniciador, que es un oligonucleétido con la
propiedad de localizar y unirse a sitios complementarios del DN desnaturalizado, debe
contener al menos un 50% de guanina-citosina (G-C) para funcionar correctamente;
c) precursores del DNA o desoxirribonucledtidos (dATP, dGTP, dCTP y dTTP) para la
sintesis de la cadena; d) solucién buffer y e) 72g polimerasa, una enzima termoestable
que tiene la propiedad de restituir la doble cadena de bNA usando una cadena simple
como molde a partir de un punto determinado, fijado en este caso, por el iniciador
(Azofeifa-Delgado, 2000).

La principal diferencia entre las técnicas basadas en la PCR radica en los
cebadores que se empleen, los cuales fundamentalmente pueden ser de tres tipos:
especificos (disefados a partir de una secuencia de DNA conocida previamente y
complementarios de la misma); semiespecificos (complementarios de elementos
repetitivos de DNA) y arbitrarios (uno o dos cebadores cortos de secuencia arbitraria,
por lo cual no se requiere el conocimiento previo de la secuencia de DNA) (Jiménez
y Collada, 2000).

Las técnicas mds usuales son los Polimorfismos de pNa Amplificados al Azar
(RAPD), los Polimorfismos de Longitud de Fragmentos Amplificados (aAFLp), las
Secuencias Simples Repetidas o Microsatélites (ssr), las Inter-Secuencias Simples
Repetidas (1ssr), las Regiones Amplificadas de Secuencias Caracteristicas (SCAR), la
Amplificacién Selectiva de Loci Polimérficos (sampr), la Amplificacién Azarosa de
las Huellas del pna (RAF) y la Amplificacién Directa con DNA Microsatélites (DAMD)
(Valadez-Moctezuma y Kahl, 2000; Azofeifa-Delgado, 2006).

A continuacién sélo se describirdn algunos de los mds utilizados:
Polimorfismos de DNA Amplificados al Azar (RAPD)
Los Polimorfismos de bNa Amplificados al Azar o Random Amplified Polymorphic
DNA (RaPD) (Sdnchez-Chiang y Jiménez, 2009) son marcadores que amplifican

aleatoriamente segmentos de DNA en una gran variedad de especies; se basan en la
probabilidad estadistica de que se presenten sitios complementarios al oligonucleétido,
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generalmente de 10 bases (b), a lo largo del genoma. El polimorfismo de las bandas
entre los individuos se debe a cambios en la secuencia de los nucleétidos en los sitios
de acoplamiento del oligonucledtido y por insercién o delecién de los fragmentos en
estos sitios (Rentarfa, 2011). Los polimorfismos producidos con esta técnica pueden
resultar de cualquier cambio en la secuencia o sitio de unién del iniciador (mutacién
puntual), lo cual impide que el iniciador se una a la cadena, o también pueden ser el
producto de cambios que alteren el tamafio o impidan la exitosa amplificacién del DNA
molde. Como regla general, el tamafo de las variantes se detecta muy escasamente y
los productos de amplificacién individuales representan un alelo por locus (Azofeifa-
Delgado, 2000).

Estos marcadores son dominantes, es decir, no se pueden distinguir entre los
homocigotos dominantes de los heterocigotos para un segmento particular, por lo que
la estimacidn de las frecuencias alélicas se debe hacer de manera indirecta, asumiendo
equilibrio de Hardy-Weinberg (Rentarfa, 2011).

Los RraPD son ttiles en la elaboracién de mapas genéticos, en el estudio de
parentesco y en el andlisis de la estructura poblacional, ya que ayudan a estimar
tamafo efectivo, aislamiento reproductivo y niveles de fecundacién cruzada
(Rentarfa, 2011).

Es una técnica relativamente fécil que no necesita conocimiento previo de la
secuencia del DNA, el nimero de Joci que pueden ser examinados es ilimitado, no
requiere pruebas radioactivas, se pueden manejar cebadores universales, tienen un
costo bajo, la técnica es relativamente sencilla y se utiliza una cantidad pequefia
de DNA para el andlisis (Debener ez al., 1996; Sdnchez-Chiang y Jiménez, 2009;
Rentarfa, 2011).

Microsatélites o secuencias simples repetidas (SSR)

Las Secuencias Simples Repetidas o Short Sequence Repeats (SsR) son regiones
hipervariables compuestas de secuencias de unos pocos pares de bases —uno a cuatro,
por ejemplo mononucleétidos (TT)n, dinucledtidos (AT)n, o tetranuclestidos
(ATGC)n— repetidas muchas veces, las cuales se asume que estdn azarosamente
distribuidas por todo el DNa; estos /oci se encuentran en regiones codificantes (exones) y no
codificantes (intrones) del DNA y es probable que se formen por eventos de rompimiento

145



que generan polimorfismos con valores superiores al 90% (Jiménez y Collada, 2000;
Azofeifa-Delgado, 2006; Sinchez-Chiang y Jiménez, 2009; Rentarfa, 2011).

Los microsatélites se pueden usar paralos estudios de genética intra e interespecifica;
debido a que presentan ciertas ventajas sobre otros marcadores, por ejemplo: a) tienen
el més alto polimorfismo; b) segregan de manera mendeliana y son codominantes;
c) la presencia de un solo /Jocus genético por microsatélite hace que la lectura de las

bandas sea clara y fécil de interpretar y d) son selectivamente neutros (Vicente y
Fulton, 2003; Rentarfa, 2011).

Inter-secuencias simples repetidas (1SsR)

Es una técnica relativamente nueva, en los ISsR el iniciador es un di o trinucleétido
repetido de tipo microsatélites que puede estar anclado (AsSR) o no en los extremos
3’0 5" con 1 a 4 bases flanqueando a la secuencia. La secuencia del ancla consiste de
uno, dos o tres nucledtidos, los cuales se anclan al final del extremo 3’ 0 5° de un
microsatélite (ssR), asegurando el reconocimiento del iniciador con el bNA genémico,
con la finalidad de incrementar la distincién de fragmentos polimérficos (Pradeep
et al., 2002; Yamagishi ez al., 2002; Rentarfa, 2011).

La variacién alélica en los 1SsR consiste de la presencia o ausencia de bandas de los
productos amplificados; estos marcadores tienen la ventaja de poseer un gran nimero
de bandas polimérficas, las bandas son leidas como marcadores dominantes; es decir,
no se sabe si el individuo es homocigoto dominante o heterocigoto; la diversidad
genética estd basada considerando que cada banda representa un Jocus con dos alelos y
que el alelo dominante estd en equilibrio de Hardy-Weinberg. Ademds, es una técnica
relativamente fécil de montar, altamente repetible y actualmente existen cebadores
universales para plantas (Rentarfa, 2011).

De esta forma los marcadores moleculares pueden ser usados con aplicaciones
diversas, en la caracterizacién de la variacién genética, identificando materiales
vegetales, especies, variedades botdnicas e hibridos, entre otros. Esto se efectiia a
través del andlisis de las bandas amplificadas que surgen de los productos de la pcr,
observable por medio de la técnica de electroforesis (figura 46), determinando asi
el polimorfismo observado entre los individuos evaluados y la generacién de mapas
genéticos de alta densidad (Picca ez al., 2004; Nuez ez al., 2002).
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Figura 46. Gel de electroforesis

Mapas genéticos

Los trabajos de Morgan sentaron las bases de la medida de la situacién relativa de los genes
en los cromosomas mediante el andlisis de ligamiento. En algunas especies modelo como
Drosophila, trigo, maiz, tomate, entre otras, existfa suficiente informacién y materiales
provenientes de la investigacién citogenética como para hacer posible, ademds, el
establecimiento de la situacién cromosémica de todos o algunos de los genes conocidos
en la especie. Por tanto, se podia situar a los genes en el genoma a medida que se iban
descubriendo, siendo la mayorfa de ellos mutantes morfoldgicos o fisiolégicos obtenidos
de la variacién natural, o sintetizados artificialmente con tratamientos mutagénicos. A
partir de estos materiales se fueron generando los primeros mapas genéticos, algunos de
los cuales llegaron a integrar centenares de genes y a cubrir la mayor parte de la longitud
de los cromosomas (Nuez et /., 2002).

La confeccién de estos mapas era enormemente laboriosa. Muchos de los genes
usados para este andlisis son deletéreos o interaccionan con otros genes, lo que hace
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habitualmente dificil examinar la segregacién de varios genes al mismo tiempo.
De este modo, la introduccién en el mapa de un nuevo gen era lenta y compleja
porque habia que analizar su segregacién en numerosos cruzamientos, lo que obligaba
a construir y mantener colecciones de lineas de variantes genéticas o citogenéticas
adecuadas para estos estudios. Como consecuencia de ello, estos mapas se realizaron
s6lo en un reducido grupo de especies, interesantes por haber sido usadas como
modelo de estudios genéticos anteriores, o por su importancia econémica como trigo,
maiz, tomate y guisante, entre otras (Nuez ez al., 2002).

Los marcadores moleculares permiten realizar mapas completos para cualquier
especie con una elevada calidad, un costo econémico y una inversién de tiempo
razonables. Los primeros mapas con marcadores moleculares se construyeron usando
RFLPs en el genoma humano. En el tomate, con un mapa de 112 loci (RFLPs e
isoenzimas), entre otros. Los mapas genéticos moleculares son compatibles con
los clésicos, mejordndolos y permitiendo su integracién dentro de aquellos en las
pocas especies en las que estas comparaciones son posibles. Ademds, el desarrollo de
marcadores propicia un conjunto de aplicaciones a la mejora, basadas la mayoria en la
seleccién de genes con marcadores localizados en su proximidad, que son ampliamente
aplicadas en los programas de mejora comercial (Nuez ez al., 2002).

La construccién de un mapa genético implica la descripcién de cada uno de los
marcadores moleculares, la disposicién ordenada entre ellos y la determinacién de la
distancia que los separa, construyendo grupos de marcadores ligados entre si que deben
corresponder cada uno de ellos a un cromosoma. Para elaborar mapas de alta densidad,
éstos deben ser obtenidos en una sola poblacién, con promedios del orden de uno o
mds marcadores por cada Mb (millén de pares de bases), o bien obtenidos conjugando
la informacién producida por diferentes mapas construidos de densidades parecidas en
varias poblaciones de la misma especie. El orden en el que se colocan los loci en cada
cromosoma de un mapa de ligamiento debe ser el mismo en el que estdn ordenados
en el genoma, pero las distancias entre genes no tienen por qué corresponder con las
distancias fisicas. Esto se debe a que los mapas genéticos se basan en el ligamiento, y
éste puede variar segin el fragmento de genoma que se analice, siendo las distancias
genéticas proporcionalmente mayores respecto a las fisicas en zonas de mayor
recombinacién (eucromatina) o mds cortas cuando la recombinacién estd restringida
(regiones centroméricas y heterocromdticas). La recombinacién puede variar también

segtin el genotipo, el sexo, la edad o la especie, entre otros (Nuez ez al., 2002).
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INGENIERIA GENETICA

Uno de los objetivos principales de la ingenierfa genética es el de incrementar la variabilidad
genética (Nuez ez al., 2002). Para ello se hace uso de diferentes técnicas como son:

Transformacidn genética

La posibilidad de realizar ingenieria genética en plantas depende de que se logre
introducir en ellas material genético exdgeno, que éste se establezca y herede de una
célula a otra. En el caso de las plantas, existen diferentes procesos por medio de los
cuales esta introduccién de material genético puede ocurrir (Soberén-Mainero, 1996).

Uno de ellos se realiza con la ayuda del microrganismo Agrobacterium tumefaciens,
que es capaz de invadir la planta e introducirle un segmento de DNA, llamado pldsmido,
integrdndose al genoma de la célula vegetal infectada, pudiendo heredar establemente
dicha informacidn a las células hijas. Por este medio, el mejorador puede modificar
dichos segmentos (pldsmidos) a modo de introducir en la planta DNA con genes de
interés agronémico (Soberén-Mainero, 1996).

Otro, es el procedimiento conocido como biobalistica, que consiste en
hacer penetrar DNA (que puede contener secuencias de A. rumefaciens que le
ayuden a integrarse al cromosoma) a las células vegetales. Esto se realiza a través
de un dispositivo llamado “gene gun” (figura 47) o pistola génica, que lanza proyectiles
microscépicos cargados con el DNa de interés (Sober6n-Mainero, 1996).

Figura 47. Pistola génica. Usada para disparar proyectiles microscépicos

cargados de DNA de interés agronémico
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Sobreexpresion de genes

Por otro lado, las posibilidades de mejora por transgénesis no se limitan a introducir
en una variedad nuevos genes con funciones nuevas, el aumento de dosis génica puede
conducir a la mejora de muchos caracteres agronémicos que muestran variacién
continua. La sobreexpresién génica ya ha demostrado ser una herramienta dtil,
ejemplo de ello se observa en la resistencia a Pseudomonas syringae, en variedades de
tomate como Rehovot-13, Ontario 7710 o Campbell 28, por medio del gen Pto, que
es un receptor de membrana que confiere resistencia al patégeno. Este fue el primer
gen de resistencia clonado a inicios de la década de los noventa. Adicionalmente, Tang
et al. (1999) encontraron que la sobreexpresién del gen Pto, también mejoraba la
resistencia a Xanthomonas campestris pv vesicatoria causante de la mancha bacteriana y
el hongo Fulvia fulva, causante de la cladosporiosis o abigarramiento del tomate. De
igual forma, la sobreexpresién de genes reguladores podria mejorar las caracteristicas
del sistema confiriendo mayor resistencia a diversos tipos de estreses. Este es el caso de
la sobreexpresién del factor “alfin 1” en alfalfa, que interacciona con promotores de
genes inducibles por cloruro sédico, que aumenta la tolerancia a la salinidad. Otro
ejemplo es el del factor HSF3 que aumenta la termo tolerancia (Nuez ez al., 2002).
La tecnologia del DNA recombinante ha hecho posible investigar mds a fondo la
estructura y funcién de los genes, especialmente de los genes eucari6ticos que eran
inaccesibles por otros métodos. Cada descubrimiento que se produce revoluciona por
completo los conocimientos de la genética molecular y, muchas veces, obliga a revisar
algunos conceptos que ya se crefan firmemente establecidos. En la actualidad, se estdn
desarrollando brillantes investigaciones que arrojan, casi diariamente, respuestas a
muchas preguntas, lo que a la vez genera nuevas interrogantes e inquietudes. Asi, la
explotacién de los métodos de generacién de variabilidad, mediante el uso del pNA
recombinante, augura un futuro muy promisorio para obtener moléculas hechas a la

medida (Soberén-Mainero, 1996; Curtis y Barnes, 20006).
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GLOSARIO
(Robles, 1995)

Adaptacién. Ajuste de un organismo o de una poblacién a un determinado ambiente.

Alelo. Forma alternativa de un gen. Por ejemplo, un hipotético gen C podria presentar
tres variantes en una poblacidn, los alelos C, c y ¢!. Cada alelo representa una secuencia
de DNA, siendo ligeramente diferentes unas de otras. Un organismo diploide tiene
dos alelos por locus, uno en cada cromosoma homdlogo. Los dos alelos pueden ser
idénticos (por ejemplo el genotipo CC), o diferentes (por ejemplo el genotipo Cc), y
es la combinacién de los alelos lo que determina el fenotipo.

Alelo dominante. Alelo que enmascara otro alelo cuando ambos estdn presentes en
un hibrido, también se aplica al fenotipo de dicho alelo, que enmascara el fenotipo
alternativo del otro alelo.

Alelo recesivo. Alelo que no se refleja en el fenotipo cuando se presenta en condicién
de heterocigosis. Sélo dard lugar a su correspondiente fenotipo cuando esté en
condicién de homocigosis.

Diploide. Organismo o célula con dos series de cromosomas o de genomios.

Epistasis. Supresién de la accién de un gene o genes por otro gene o genes no alelos
de los suprimidos. Los genes suprimidos son llamados hipostdticos.

Fenotipo. Expresién bioquimica o clinica del genotipo. Caracteristicas de un individuo
observable o discernible por otros medios.

Gene. Particula determinante en la herencia; unidad de herencia; unidad de pNa

situada en un lugar fijo en el cromosoma.
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Genoma. Serie completa de cromosomas transmitidos unitariamente por un

progenitor.

Genotipo. Constitucién genética de un locus en particular. Total de genes que
tienen informacién sobre una determinada caracteristica, se puede o no expresar
fenotipicamente.

Haploide o monoploide. Organismo o célula con solamente una serie completa de

cromosomas o un genoma.

Herencia. Transmision de caracteres por los progenitores a sus descendientes de una
generacion a otra.

Herencia citoplasmdtica. Transmisién hereditaria dependiente del citoplasma o de
sus estructuras y no de los genes del ntcleo; herencia extra cromosémica. Ejemplo:
las caracteristicas de los plastos en las plantas pueden ser heredadas a través de un
mecanismo independiente de los genes nucleares.

Herencia influenciada por el sexo. Expresién fenotipica condicionada por el sexo
del individuo. Un heterocigoto puede expresar un fenotipo en un sexo y el fenotipo

alternativo en el otro sexo.

Herencia limitada por el sexo. Cardcter que se expresa s6lo en un sexo, aun cuando

el cardcter pueda no estar ligado al cromosoma X.

Herencia materna. Transmisiéon de caracteres a través de factores genéticos

citoplasmdticos, mitocondrias y cloroplastos.

Herencia potroclinica. Una forma de transmisién genética en la que los descendientes
tienen el fenotipo del padre.

Herencia poligénica. Transmisién de un cardcter fenotipico cuya expresién depende

del efecto aditivo de una serie de genes.
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Heredabilidad. Se refiere a un cruzamiento determinado o al paso de una generacién
a la siguiente y por lo tanto no puede hablarse de un valor tnico de la heredabilidad
para un cardcter cuantitativo de determinada especie. Grado hasta donde un cardcter

dado es controlado por la herencia.

Variacién. Ocurrencia de diferencias entre los individuos de una misma especie.
Variacién continua. Variacién no representada por distintas clases. Variaciéon
fenotipica que presentan los caracteres cuantitativos distribuidos de un extremo

fenotipico a otro de un modo continuo o solapante.

Variacién discontinua. Datos fenotipicos que caen en dos clases diferentes que no

se solapan.

153






REFERENCIAS

Abbott, L. y Pistorale, S. 2010. Determinacién de componentes de la varianza y heredabilidad
en cebadilla criolla (Bromus catharticus Vahl.). Agroscientia. Cérdoba.

Alberts, B., Bray D., Hopkin, K., Johnson, A., Lewis, J., Raft ,M., Roberts, K. y Walter, D
2011. Introduccién a la biologia celular. México: Editorial Médica Panamericana.

Alberts, B., Johnson, A., J. Lewis, Raff , M., Roberts, K., Walter, P, Wilson, J. y Hunt, T.
2016. Biologia molecular de la célula. Espafa: Editorial Omega.

Allard, R-W. 1967. Principios de la mejora genética de las plantas. Barcelona, Espana: Editorial
Omega.

Arzate-Ferndndez Amaury-M., Hoyos-Basurto Alejandra, Vézquez-Garcia Luis-M., y Gutiérrez-
Martinez Ma. de Guadalupe. 2008. Caracterizacién isoenzimdtica de nueve variedades
botdnicas de Tigridia pavonia (L.f) DC. Revista AgroCiencia: 42 (5): 519-528. ISSN:
1405-3195.

Aquiles-Carballo, C. 2011. Mejoramiento genético: mérodos, estrategias, tipos de variedades.
Presentacién en PDE

Azofeifa-Delgado, A. 2006. Uso de marcadores moleculares en plantas: Aplicaciones en
frutales del trépico. Agronomia Mesoamericana 17(2): 221-242.

Beas-Zdrate C., Ortufio-Sahagti, D. y Armenddriz-Borunda J. S. 2009. Biologia molecular,
Sfundamentos y aplicaciones. Editorial McGraw Hill.

Bernstein, R. T., Bernstein, S. 2004. Biologia. Colombia: Editorial McGraw-Hill.

Blanco-Rodriguez, J. y Bullén-Sopelana, M. 1987. Cuadernos de genética. Introduccion a la
genética cuantitativa. Madrid, Espafia: Editorial Marbdn.

Brauer, O. 1976. Fitogenética aplicada. México: Limusa.

Chdvez-Araujo, J. L. 1993, Mejoramiento de plantas 1. México: Trillas.

Castro, J. A.; Picornell, A. y Ramén, M. 1998. Mitochondrial DNA: a tool for populational
genetics studies. nternatl Microbiol, 1:327-332.

Cooper, G.M. y Hausman, R. E. 2010. Lz célula. 5* ed. Madrid, Espafia: Marban.

[155]



Curtis, H. y Barnes, S. 2006. Biologia. 6* ed. Editorial Médica Panamericana.

Debener, T., Bartels, C. y Mattiesch, L. 1996. RAPD analysis of genetic variation between a
group of rose cultivars a selected wild rose species. Molecular Breeding. 2: 321-327.

De la Loma, J. L. 1982. Genética general y aplicada. México: Utcha.

De las Rivas, ].;Lozano, J. ]. y Ortiz, A. R. 2016. Comparative Analysis of Chloroplast Genomes:
Functional Annotation, Genome-Based Phylogeny, and Deduced Evolutionary Patterns.
Disponible en: http://www.genome.org/cgi/doi/10.1101/gr.209402.

Falconer, D. S. y Mackay, T. E. C. 2006. Genética cuantitativa. Espafa: Editorial Acribia.

Fisher, R.A. and Yates, F. 1963. Statistical Tables (4th edn.). Edinburgh: Oliver and Boyd.

Gardner, E. J., Simmons, M. J. y Snustad, D.P. 2008. Principios de genética. México: Limusa.

Garcia-Veldzquez, A. 1990. Técnicas y procedimientos de citogenética vegetal. México: Talleres
Grificos de la Nacién.

Grierson, D. y Covey, S. N. 1991. Biologia molecular de las plantas. Espafia: Editorial Acribia.

IPGRI y Cornell University, 2003. Genetica diversity analysis with molecular marker data:
Learning module. Basic concepts of population genetics. Presentacién en PDE

Jenkins, J. B. 1986. Genética. Espaiia: Editorial Reverté.

Jiménez, P y Collada, C. 2000. Técnicas para la evaluacién de la diversidad genética y su
uso en los programas de conservacidn. Investigaciones Agropecuarias: Sistema de Recursos
Forestales. 2: 237-248.

Karp, G. 2011. Biologia celular y molecular. México. McGraw-Hill Interamericana Editores.

Lacadena, J. R. 1988. Genética. Espafia: Editorial AGESA.

Lawrence, E. (ed.). 2003. Diccionario Akal de Términos Bioldgicos. Espafia: Ediciones Akal.

Lemire, B. 2005. Mitochondrial genetics. WormBook, ed. doi/10.1895/ wormbook.1.25.1

Levan A., Fredga, K. y Sandberg, A. A. 1964. Nomenclature for centromeric position on chromosomes.
usa: Genetics Institute, Lund, Suecia, and Roswell Park Memorial Institute, Buffalo.

Levitus, G., Echenique, V., Rubinstein, C., Hopp 2. y Mroginski, L. 2010. Biotecnologia
y mejoramiento vegetal II. Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria. Consejo
Argentino para la Informacién y el Desarrollo de la Biotecnologia.

Nei, M. 1972. Genetic distance between populations. American Naturalist, 106: 283-291.

Nuez, E, Carrillo, J. M. y Lozano, R. 2002. Gendmica y mejora vegetal. Espaiia: Editorial Junta
de Andalucia & Mundi-Prensa.

Picca, A., Helguera, M., Salomén, N. y Carrera, A. 2004. Parte II, Capitulo 4: Marcadores
moleculares, en Biotecnologia y mejoramiento vegetal. Instituto Nacional de Tecnologia

Agropecuaria.

156



Pierce, B. A. 2010. Genética: un enfoque conceptual. Espana: Editorial Médica Panamericana.

Pradeep, R. M., Sarla, N. y Siddiq, E. A. (2002). Inter Simple Sequence Repeat (1ssr) poly-
morphism and its application in plant breeding. Euphytica 128: 9-17.

Prevosti, A. 1977. Principios de genética. Barcelona, Espafia: Editorial Omega.

Ramirez, L. y Egafa, B. 2003. Guia de concepros de genética cuantitativa. hiep://www.
unavarra.es/genmic/genetica%20y%20mejora/genetica%?20cuantitativa/ GENETICA-
CUANTITATIVA.htm

Ramirez, L. 2006. Utilizacion de la androesterilidad para la produccién de semilla hibrida.

Departamento de Produccién Agraria, Espafia.

Rentarfa, A. M. 2011. Capitulo 18: Breve revisién de los marcadores moleculares, en Las
Herramientas Moleculares, 541-566.

Reyes-Diaz, Jests-l., Arzate-Ferndndez, Amaury-M., Pifia-Escutia, José-L., and Vdzquez—
Garcfa, Luis-M. 2015. Comparative study of the discriminating capacity of DNA mark-
ers and their effectiveness in establishing genetic relationship in the genus Tigridia.
AgroCiencia, 49 (4):361-372. (ISSN Impreso: 1405-3195).

Robles S., R. 1995. Diccionario Genético y Fitogenético. México: Trillas.

Robles S., R. 1991. Genética elemental y fiomejoramiento prdctico. México: Limusa.

Sdnchez-Chiang, N. y Jiménez, V. M. 2009. Técnicas moleculares para la deteccién de
variantes somaclonales. Agronomia mesoamericana 20 (1): 135-151.

Sinnott, E. W., Dunn L. C. y Theodosius Dobzhansky. 1977. Principios de genética.
Mc Graw-Hill Book Company. 72 ed. Barcelona, Espafia: Ediciones Omega.

Soberén-Mainero E X. 1996. La ingenieria genética y la nueva bioecnolgia. México: Fondo de
Cultura Econdémica.

Stb, A. M., Owen R. D. y Edgar R. S. 1978. Genética general. Espaiia: Editorial Omega.

Stansfield, W. 1992. Genética. 3* ed. México: McGraw-Hill.

Starr C., A. Evers C. y Starr L. 2012. Biologia, conceptos y aplicaciones. México: Editorial
Cengage Learning.

Strickberger, M. 1974. Genética. Barcelona, Espafa: Ediciones Omega

Tang Y. P, Shimizu E., Dube G.R., Rampon C., Kerchner G.A., Zhuo M, Liu G., Tsien J.Z.
1999. Genetic enhancement of learning and memory in mice. Nazure. 401: 63-69.

Tiessen-Favier A. 2009. Fundamentos y metodologias innovadoras para el mejoramiento genético
de maiz. Cinvestav-Irapuato. México.

Valadez-Moctezuma, E. y Kahl, G. 2000. Huellas de ADN en genomas de plantas (teoria y

protocolos de laboratorio). México: Ediciones Mundi-Prensa.

157



Vallejo-Cabrera, F. A. y Estrada-Salazar, E. 1. 2002. Mejoramiento genético de plantas. Universidad
Nacional de Colombia, Sede Palmira. Colombia: Impresora Feriva.

Vicente, M. C. y Fulton, T. 2003. Tecnologias de marcadores moleculares para estudios de diversidad
genética de plantas: Mddulo de Aprendizaje. lllus. Nelly Giraldo. Roma, Italia: Instituto
Internacional de Recursos Fitogenéticos (IPGRI).

Watson, J. D. y Crick, E H. C. 1953. Molecular structure of nucleic acids. Nazure. 171:
737-738.

Winchester A. M. 1986. Genética. México: Editorial Continental.

Yamagishi, M., Abe, H., Nakano, M. y Nakatsuka, A. 2002. PCR-based molecular markers
in Asiatic hybrid lily. Scientia Horticulturae. 96: 225-234.

Yeh E C. y Boule T. J. B. 1999. Population genetic analysis of codominant and dominant
markers and quantitative traits. Belgium Journal of Botany, 129: 157.

158






APUNTES DE GENETICA VEGETAL, de Amaury
Martin Arzate-Ferndndez, José Luis Pifia-Escutia,
Tomds Héctor Norman-Mondragén y Hugo
Abelardo Arroyo-Martinez, se terminé de editar
en septiembre de 2019. El cuidado de la edicién
estuvo a cargo de la Direccién de Publicaciones
Universitarias de la UAEM.

Editor responsable:
JORrGE E. ROBLES ALVAREZ

Direccion de
é/ Publicaciones
Universitarias









