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La poliploidia y su importancia

evolutiva

Resumen

La poliploidia consiste en el incre-
mento del tamafo del genoma causado
por la presencia de tres o mds juegos
de cromosomas dentro de las células
somdticas de un organismo. El hombre al
seleccionar los especimenes de cereales
y otras plantas de cosecha més altas o
con frutos de mayor tamafio, seleccioné
accidentalmente especimenes poliploides
durante siglos. Desde entonces, el cultivo
de plantas poliploides ha generado una
serie de beneficios (mayor rendimiento
por hectérea, ausencia de semillas -es-
terilidad-, mayor tamario) que el hombre
ha buscado transferir a ofras plantas de
cosecha mediante diferentes niveles de
poliploidia, asi como a animales cultiva-
dos, en especial a animales marinos como
peces, crustdceos y moluscos en forma
de triploidia (3n) y tetraploidia (4n). Sin
embargo, la verdadera importancia de la
poliploidia reside en que constituye una
fuerza evolutiva, no sélo en las plantas,
en las cuales junto con la hibridacién ha
moldeado la aparicién y distribucién de
cientos de especies. El entendimiento de
cémo la poliploidia aparece, se establece
y finalmente da origen a nuevas especies
que perduran por millones de afios. Es de
vital importancia, no sélo desde el punto
evolutivo, sino desde el punto de vista
de los procesos genéticos vy fisiolégicos
involucrados.
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Abstract

Polyploidy consists in the increase of
the genome size caused by the presence of
three or more sets of chromosomes in an
organism’s somatic cells. For centuries, in
choosing cereal specimens or other crops
for their height or larger fruits, humans
accidentally chose polyploid specimens.
Since that time, the cultivation of polyploid
plants has brought about a number of
benefits (better production per hectare,
seedless fruits [sterility], larger size) that
humans have sought to bring fo other
crops by means of different levels of poly-
ploidy. They have also attempted this by
means of triploidy (3n) and tetraploidy (4n)
with cultivated animals, especially marine
animals such as fish, crustaceans and mol-
lusks. The true importance of polyploidy,
however, lies in the fact that it constitutes
an evolutionary force, not only in plants, in
which polylploidy along with hybridization
has shaped the appearance and distribu-
tion of hundreds of species. It is vitally
important to understand how polyploidy
appears, establishes itself and finally gives
rise to new species that last millions of
years, not only from the evolutionary point
of view, but also from that of the genetic
and physiological processes involved.

Résumé

La polyploidie consiste en |'aug-
mentation de taille du génome, causée
par la présence de 3 (ou plus) jeux de
chromosomes dans les cellules soma-
tiques d’un organisme. En sélectionnant
des spécimens de céréales et d’autres
plantes de meilleur rendement (récolte,
taille du fruit), I'homme a accidentellement
sélectionné des spécimens polyploides
pendant des siécles. Depuis, la culture
de plantes polyploides a généré une série
de bénéfices (meilleur rendement par
hectare, absence de graines stériles, plus
grande taille) que I’homme a cherché a
transférer & d’autres plantes de récolte &
travers différents niveaux de polyploidie
et également aux animaux d’élevage, en
particulier aux animaux marins comme
les poissons, crustacés et mollusques en
forme de triploidie (3n) et tétraploidie
(4n). Cependant, la véritable importance
de la polyploidie réside dans le fait qu’elle
constitue une force évolutive et pas seule-
ment chez les plantes, pour lesquelles elle
a permis, avec |'hybridation, |'apparition
et la distribution de centaines d’espéces.
La compréhension de comment la poly-
ploidie apparait, s'établit et finalement
donne origine & de nouvelles espéces qui
perdurent pendant des millions d’années
, est d’une importance vitale, non seule-
ment du point de vue évolutif mais aussi
du point de vue des processus génétiques
et physiologiques impliqués.

Palabras clave: Autopoliploides, alopoliploides, especiacién, linajes

poliploides, diversidad.

Introducciéon

Las plantas fueron inicialmente nuestra puerta de entrada hacia el des-

cubrimiento de la existencia de organismos con méas de dos juegos de
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cromosomas en cada célula. El término poliploide
para designar dichos organismos seria acunado tiem-
po después. El hombre al seleccionar los especimenes
de cereales y otras plantas de cosecha mas altas o con
frutos de mayor tamano, seleccioné accidentalmente
especimenes con un mayor nivel de ploidia. Muchas
de las frutas y cereales que se consumen actualmente
son poliploides, ya sea triploides (platano y manza-
na), tetraploides (papa o maiz) o bien hexaploides
(trigo). Los beneficios producidos por la poliploidia
en plantas han hecho que durante el siglo pasado el
hombre buscara transferir esos beneficios a animales,
principalmente acuaticos (crusticeos, moluscos o
peces) mediante la induccién experimental de la poli-
ploidia (triploidia y tetraploidia). Si bien, los beneficios
aparentes de la poliploidia la han convertido en una
materia relevante para el hombre desde el punto de
vista econémico, el descubrimiento de su papel en la
evolucién de muchos grupos de plantas y animales
ha revolucionado nuestro entendimiento acerca del
funcionamiento de una gran cantidad de procesos a
nivel genético, fisioldgico y sobre todo evolutivo.

1. Poliploidia

La poliploidia consiste en el incremento del tamarno
del genoma causado por la presencia de tres o mas
juegos de cromosomas dentro de las células somati-
cas de un organismo (3, triploides; 4, tetraploide; 5,
pentaploide; 6, hexaploide; etc.) (Winchester, 1981;
Futuyma, 2005; Ranney, 2006; Thorpe et al., 2007;
Hegarty y Hiscock, 2008; Maxime, 2008; Madlung,
2013). La poliploidia puede surgir a través de una
falla en la divisiéon reduccional de la meiosis, durante
la primera divisiéon (probablemente asociado con los
procesos que se llevan a cabo en la profase I, como
el entrecruzamiento entre cromatidas), asi que el
esperma u 6vulo “no reducido” es diploide en lugar
de haploide. La subsiguiente fertilizacion envuelve
permutaciones de uno o los dos gametos diploides
y resulta en triploidia o bien tetraploidia, respectiva-
mente. La poliploidia también puede surgir a través
de la polispermia o de la hibridacién interespecifica
(entre especies) (Otto y Whitton, 2000; Futuyma, 2005;
Ryan, 2006). Es bien conocido que la poliploidia es es-
pecialmente frecuente en grupos hibridos, lo anterior
se debe a que los hibridos diploides tienen altas tasas
de formacién de gametos no reducidos (Otto, 2007).
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En plantas, la poliploidia puede surgir también por
la llamada “duplicaciéon somatica”. En este caso, las
regiones meristematicas de la planta, en las cuales se
lleva a cabo el crecimiento (se encuentran cerca de
las puntas de los tallos y de las raices), pueden entrar
en la profase con el nimero de cromosomas duplica-
dos, pero no llegan a tener una anafase normal. Por
lo cual las células resultantes son tetraploides. Con el
tiempo este grupo de células puede llegar a constituir
la porcién dominante en el crecimiento de una rama.
La rama tetraploide puede producir frutos de mayor
tamarno que los producidos en las ramas diploides y
por lo tanto ser favorecidos por los animales (incluido
el hombre), los cuales contribuyen a su estableci-
miento y dispersion (Winchester, 1981). A pesar de lo
anterior, los eventos de duplicaciéon de genes que dan
lugar a un linaje poliploide son raros (aproximada-
mente 10 por copia de gen por generacién), mientras
que la aneuploidia, es decir, la ganancia o pérdida
de una simple copia de un cromosoma, puede ser
mucho mas frecuente (4 veces mas en algunos ma-
miferos). La contribucion evolutiva de las alteraciones
al genoma causadas por la poliploidia se basa en su
habilidad de persistir a través del tiempo. Aunque la
probabilidad de la duplicacién poliploide es baja, la
vida media de ese duplicado genético es muy larga
(mas de 1 millén de generaciones); por el contrario,
los aneuploides a menudo tienen un pobre desem-
pefo y en mamiferos raramente sobreviven hasta el
periodo reproductivo (Otto, 2007; Thorpe et al., 2007).

2. Tipos de poliploides

De acuerdo al origen de sus progenitores los indivi-
duos poliploides pueden clasificarse en dos tipos,
autopoliploides y alopoliploides. Un autopoliploide
es definido como “un organismo que contiene tres o
mas juegos de cromosomas homologos derivados del
mismo individuo o bien de un individuo pertenecien-
te a la misma especie”. En este caso, los individuos
poliploides son formados por la unién de gametos
no reducidos de organismos genética y cromosomi-
camente compatibles que pueden ser catalogados
como pertenecientes a la misma especie. Mientras
que un alopoliploide es aquel “organismo que con-
tiene juegos de cromosomas no-homologos” debido a
hibridacién entre diferentes especies. En este caso, la
poliploidia se presenta después de la hibridacién entre
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dos especies relacionadas (Wendel, 2000; Futuyma,
2005; Ranney, 2006; Ryan, 2006; Thorpe et al., 2007,
Hegarty y Hiscock, 2008; Parisod et al., 2010; Ramsey
y Ramsey, 2014).

Es importante distinguir entre auto y alopoliploi-
des, ya que las diferencias entre ambos tipos pueden
tener un efecto en la capacidad adaptativa de un or-
ganismo poliploide. Adicionalmente, distinguir entre
un auto o alopoliploide durante un analisis genémico
permite establecer de manera mas precisa las lineas
evolutivas de las cuales proviene una especie poliploi-
de (Shoemaker et al., 2006; Hegarty y Hiscock, 2008;
Madlung, 2013; Ramsey y Ramsey, 2014). Teéricamen-
te, los autopoliploides pueden ser distinguidos de los
alopoliploides observando el apareamiento de sus
cromosomas durante la meiosis (Futuyma, 2005). Los
autopoliploides tipicamente presentan patrones de
herencia polisémicos (apareamiento multivalente de
cromosomas durante la profase meiética I), mientras
que los alopoliploides tipicamente exhiben herencia
disé6mica (apareamiento bivalente de cromosomas
durante la profase meidtica I). Sin embargo, estas
clasificaciones pueden ser problematicas, ya que el
limite no es claro entre ambos tipos de poliploides
y existen muchos casos intermedios entre auto y
alopoliploides, llamados alopoliploides segmentales
(Wendel, 2000; Futuyma, 2005; Ranney, 2006; Thorpe
et al., 2007; Mable, 2013). Estos se presentan princi-
palmente en plantas cuando la autopoliploidia incluye
cruzas entre dos poblaciones muy divergentes de
la misma especie con cromosomas genéticamente
diferentes pero estructuralmente similares (autopo-
liploide interracial), como en el caso de un hibrido
intra-especifico o bien y en instancias en las cuales
la alopoliploidia puede ser seguida de otro evento de
duplicacién genémica (autoalopoliploidia, como en el
caso del abrojo, Tribulus terrestris L.). En este caso los
autoalopoliploides presentan niveles de ploidia mu-
cho més elevados (como por ejemplo 8n -octaploide-)
(Hegarty y Hiscock, 2008).

Los alopoliploides son generalmente considera-
dos mucho mas comunes que los autopoliploides
(Ramsey y Schemske, 1998), ya que en la mayoria
de los casos los descendientes de un evento de po-
liploidizacién ancestral (llamados paleopoliploides)
exhiben apareamiento bivalente de cromosomas
y patrones de herencia disémica. Esta observacion
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ha conducido tradicionalmente a la conclusiéon de
que los autopoliploides son efimeros, mientras los
alopoliploides dan origen a la mayoria de los linajes
que perduran (Thorpe et al., 2007; Ramsey y Ramsey,
2014). Aunque el apareamiento bivalente no es prefe-
rencial en autopoliploides, lo cual conduce a patrones
de herencia polisémicos, la fidelidad de apareamiento
cromosomico se puede incrementar con el tiempo
conduciendo en ultima instancia a un patrén de he-
rencia disémica (Turner, 1984; Futuyma, 2005; Thorpe
et al., 2007). Este incremento de fidelidad, proviene de
varios procesos que incluyen el polimorfismo alélico,
y re-arreglos cromosémicos como la insercién y elimi-
nacion de material cromosémico (Strickberger, 1978;
Otto, 2007). Por lo anterior, no se puede asumir que
un paleopoliploide es necesariamente alopoliploide
unicamente debido a que exhibe herencia disémica
(Thorpe et al., 2007). Lo anterior, por lo tanto, indica
que las estimaciones tradicionales de abundancia de
autopoliploides pueden estar subestimadas en gran
medida y con ello su contribucién a la evolucién y di-
versificacion de especies (Ramsey y Schemske, 1998;
Thorpe et al., 2007; Mable, 2013).

3. ¢La poliploidia es mas rara en
animales que en plantas?

Ha sido reportado que la poliploidia es una caracte-
ristica comun en plantas, donde ha jugado un papel
importante en la historia evolutiva de muchos grupos.
Se ha encontrado que cerca del 70% de las especies
de plantas con flor (angiospermas) y hasta el 95% de
los arbustos tienen al menos un evento de poliploidi-
zacion en su historia y muchas plantas que se creian
diploides son en realidad poliploides. En animales,
por el contrario ha sido reportado que la poliploidia
es mucho mas rara. Diversos autores han tratado de
descalificar la importancia de la poliploidia en la evo-
lucién de grupos animales. El dogma central indica
que los animales no toleran la poliploidia debido a
su modo de reproduccion sexual. Esta idea ha sido
mantenida, a pesar de la evidencia acumulada de
que muchos animales existen como poliploides (Otto
y Whitton, 2000; Levin, 2002; Mable, 2004a; Madlung,
2013). En la actualidad se ha descubierto que la po-
liploidia ocurre en un gran nimero de animales, con
cerca de 200 ejemplos independientes de poliploidia
en un amplio rango de animales, incluyendo insec-
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tos, moluscos, crustaceos, anfibios, reptiles, peces e
incluso mamiferos (Otto y Whitton, 2000; Mable, 2003;
Gallardo et al., 2004; Mable, 2004a; Thorpe et al., 2007,
Hegarty y Hiscock, 2008) (Tabla 1).

Tabla 1. Sumario del nimero de eventos de poliploidizacién conoci-

dos. Modificado de Otto (2007).

Tabla 2. Métodos maés utilizados para inducir la poliploidia en plantas
y en varios grupos animales. Con informacion de Haggqvist (1948),

Héaggquist y Bane (1950), Ranney (2000), Tiwary et al. (2004) Ferweda

Reproduccion | Insectos | Peces | Anfibios | Reptiles | Aves | Mamiferos | Total
Partenogénesis 89 9 3 15 0 0 116
Sexual 2 23 26 1 0 12 53

Desconocida 0 18 1 0 0 0 19

Total 91 50 30 16 0 1 188

aSolo se conoce un caso de mamifero poliploide, la rata viscacha

del sur de Argentina.

Aunque la pregunta de por qué la poliploidia es
mas rara en animales que en plantas es intrigante por
si sola, lamentablemente la cuestion se ha enfocado
principalmente en un limitado niimero de taxas (pre-
dominantemente mamiferos y la mosca de la fruta,
Drosophila melanogaster), los cuales probablemente
no reflejan la diversidad de estrategias reproductivas
en el reino animal (Mable, 2004b).

Un popular y antiguo punto de vista afirma que el
desarrollo animal es més facilmente perturbado por
cambios en el nimero de copias gendémicas debido
a que su desarrollo es mas complejo que el esquema
relativamente “simple” encontrado en plantas (Mable,
2004b; Futuyma, 2005). Este punto de vista ha sido re-
chazado en la base de que animales partenogenéticos
y hermafroditas frecuentemente muestran poliploidia
pero no parecen sufrir de un exceso de anormali-
dades durante su desarrollo. En adicién, es posible
producir poliploides experimentalmente en muchos
grupos animales (Mable, 2004b) (Tabla 2). Otro punto
de vista afirma que, la frecuencia de produccién de
gametos no reducidos en plantas puede ser mas alta
de lo que se pensaba, lo cual puede contribuir a un
mayor nimero de casos, comparativamente con ani-
males (Mable, 2004b).
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(2006), Maxime (2008), Piferrer et al. (2009).

Tratamientos | Tratamientos | Beneficios
Grupo . )
Fisicos Quimicos Obtenidos!
Colchicina Esterilidad
Shock térmico*| Orizina Mejoria en rendi-
Centrifugaciéon | Trifuralina miento
Plantas 3 . G
Deshidratacion | N,O Hibridacién
Rayos X 8-Hidroxiqui- Resistencia a pestes
nolina Tolerancia al estrés
Esterilidad
Mejor crecimiento®
Alto pHy Ca** | Control de plagas®
Shock Térmico . P y pras
o Oxido Nitroso | Incremento de hete-
Peces Presién hidros- . o
L Colchicina rocigocidad®
tatica®* . . .
Citocalacina B | Redundancia
genética
Hibridos
Esterilidad
Mejor crecimiento
Presion Hidros- | 6-DMAP Incremento de
Crusta- . . . .
tatica Citocalacina B | heterocigocidad
ceos
Shock Térmico | Colchicina Redundancia
genética
Hibridos
Esterilidad
Mejor crecimiento
Presion Hidros- | 6-DMAP Incremento de
Moluscos | tatica Citocalacina B | heterocigocidad
Shock Térmico | Colchicina Redundancia
genética
Hibridos
Anfibios - Colchicina Estudios tedricos
Mamiferos | -- Colchicina Estudios teéricos

'A excepcion de los peces, el método predominante de inducir la

poliploidia es a través de tratamientos quimicos.

*Cambios bruscos de temperatura (fria o caliente), **Se emplea

una prensa para aplicar una presiéon homogénea a los huevos.

“Depende de la especie y las condiciones experimentales utilizadas,

borganismos poliploides (estériles) son introducidos para el control

de plantas acuéticas e invertebrados, <Incremento de variabilidad

genética

En la década de los 20, a partir de experimentos

realizados en la mosca de la fruta, se propuso: a) que
la mayoria de los animales deberian estar regidos por
el mismo sistema para la determinaciéon del sexo, un
sistema XY, con un macho heterogamético y hembras
homogameéticas, y b) que los individuos triploides eran
un intermediario necesario en la formacién de orga-
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nismos euploides (organismos con juegos completos
de cromosomas). En estos triploides una combinacién
XXX resultaria en una hembra, sin embargo, las com-
binaciones XXY y XYY no resultarian en machos, sino
que mas bien producirian un organismo “intersexual”,
con drganos reproductivos anormales (mezcla entre
macho y hembra). Lo anterior resultaria en gametos
no viables, haciendo improbable la aparicion de tetra-
ploides con un nimero balanceado de cromosomas.
De igual forma, se propuso que en el caso de que se
formaran individuos tetraploides, éstos se encontra-
rian en una desventaja reproductiva comparados con
sus ancestros diploides debido a una segregacion
aleatoria de cromosomas sexuales (Strickberger, 1978;
Mable, 2004b; Futuyma, 2005; Ryan, 2006). Por Gltimo,
se sugirié que la poliploidia deberia ser rara también
en plantas con sexos separados y con control genético
de la determinacioén del sexo. Sin embargo, esta hi-
potesis fue rechazada desde su apariciéon por un gran
nimero de botanicos. Datos recopilados en estudios
posteriores mostraron que un 56% de especies con
determinacién del sexo incluian poliploides, compa-
rado contra un 47% de especies sin control genético
del sexo (Mable, 2004a). Originalmente se crey6é que
el modelo de determinacion del sexo descubierto en
la mosca de la fruta era el modelo mas distribuido en
la mayoria de animales debido simplemente a que
pocos sistemas habian sido caracterizados, no obstan-
te, estudios posteriores mostraron que de hecho este
modelo era la excepcion entre animales, incluso entre
otros dipteros (Mable, 2004a; Ryan, 2006).

Aunque las consecuencias de la poliploidia para la
determinacion del sexo pueden explicar la aparente
rareza de este fenémeno en un grupo como los mami-
feros, la disrupcion del mecanismo de determinacion
del sexo no puede explicar por si solo la rareza de la
poliploidizacién a través de la mayoria de los taxas
animales (Gallardo et al., 2004; Mable, 2004b; Futu-
yma, 2005). A principios de los 90 se propuso que la
rareza de la poliploidia en animales era ocasionada
por la disrupcién del mecanismo genético regulatorio
(de los genes localizados en el cromosoma sexual)
que determina la expresion genética necesaria para
mantener el balance entre macho y hembra. Se des-
cubrié que, de manera general, en la mosca de la
fruta, las hembras triploides al tener tres juegos de
cromosomas X mostraban una expresién genética
0.5 veces mas alta en comparacién con hembras
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diploides. Lo anterior se explica ya que la expresion
genética en hembras es aportada para la mayoria de
los genes mitad y mitad por cada uno de los cromo-
somas X. Se asumi6 que dicha falta de balance seria
letal en animales, es decir “genotipos no balanceados
serian casi seguro letales”. Aunque este modelo pue-
de explicar algunas de las dificultades de mantener
la poliploidia en grupos como los mamiferos (Sinnot
et al., 1977; Mable, 2004a; Ryan, 2006); sin embargo,
no explica completamente la aparente escasez de la
poliploidia en otros grupos animales. La mayoria de
los animales no se reproducen mediante este modelo
de determinacioén del sexo (XY). En muchos taxas, el
sexo de un individuo es determinado después de la
fertilizaciéon por medio de influencias ambientales, ta-
les como la temperatura, densidad de poblacion, qui-
micos ambientales y otros (Mable, 2004b; Ryan, 2006).
Son muchas las diferencias entre los mecanismos de
determinacién del sexo en insectos, invertebrados y
vertebrados como para poder ser explicados por una
sola hipétesis (Mable, 2004b).

Aunque la visiéon largamente promovida de que
la poliploidia constituye una transiciéon rara y dificil
pudo haber inhibido el descubrimiento de su ver-
dadera importancia y extension, especialmente en
grupos animales (Mable, 2004b; Buggs y Pannell,
2007), el renacimiento significativo en el nimero de
estudios realizados en las ultimas décadas ha ayu-
dado a redefinir aspectos evolutivos cruciales (Ryan,
2006). De igual forma, el descubrimiento reciente de
multiples eventos de poliploidizacién en diferentes
grupos tanto de plantas como animales refuerza
el hecho de que es necesario continuar buscando
la presencia de la poliploidia en mas grupos antes
de sacar conclusiones acerca de la rareza poten-
cial de este tipo de mutacién en un grupo u otro.

4. La poliploidia como mecanis-
mo evolutivo
La poliploidia en forma de tetraploidia puede ser aso-
ciada con importantes transiciones evolutivas, grandes
saltos en el desarrollo y/o radiaciones adaptativas de
especies (Roth et al., 2006). Los eventos tetraploides o
de duplicacién genémica doblan la cantidad de mate-
rial genético sobre el cual la evolucién puede trabajar
y la divergencia funcional de los genes duplicados es
considerada importante para la evolucién biolégica de
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plantas y animales, ya que provee los materiales para
la diversificacion evolutiva y la divergencia funcional
de los genes duplicados puede ofrecer un ventaja
selectiva a largo plazo (De Bodt ef al., 2005). La du-
plicacién de genes es una de las fuerzas primarias en
la evolucién de genes y genomas, una prominente
fuerza en la evolucién de plantas y animales a escalas
temporales que abarcan miles de anos, con profundos
efectos desde escalas moleculares hasta ecolégicas
(Adams y Wendel, 2005; De Bodt et al., 2005).

La poliploidia puede haber influenciado directa-
mente el incremento en el nimero de especies de
plantas y la complejidad de éstas a través de eventos
de duplicacién ancestrales a partir del Cretacico tem-
prano (Wendel, 2000; Adams y Wendel, 2005). Para
ilustrar lo anterior se puede utilizar como ejemplo
el caso del linaje de los vertebrados. En este caso,
se propone que se han presentado dos eventos de
duplicacién gendémica; el primero entre el origen de
los cefalocordados y mixinidos, y el segundo entre
el origen de lampreas y peces cartilaginosos (Ryan,
2006). A este respecto, estudios recientes sobre la
historia evolutiva de diferentes familias de genes de
tunicados (invertebrados), peces, ratones y humanos
han demostrado que en efecto existe evidencia de dos
rondas de duplicacién genémica al inicio de la evo-
lucién de los vertebrados (Roth et al., 2006). De igual
forma, la expansion y diversificaciéon funcional de
familias de genes después de un evento de poliploidi-
zacion, puede tener una gran influencia y explicar, al
menos en parte, el origen y la rapida diversificacion de
algunos linajes de vertebrados (De Bodt et al., 2005).

La poliploidia es el inico modo conocido de es-
peciacién instantanea por medio de un solo evento
genético (Futuyma, 2005; Ramsey y Ramsey, 2014),
por lo tanto, la poliploidia tiene un papel importante
en la especiacién simpatrica (que ocurre dentro de
la misma regién geogréafica) y en menor escala en
la especiacién alopatrica (que ocurre por medio de
barreras geograficas) (Mable, 2003; De Bodt et al.,
2005). Se estima que de 2 al 4% de los eventos de
especiacion en angiospermas pueden ser atribuidos
a cambios en el nivel de ploidia, los cuales potencial-
mente tienen efectos a gran escala y pueden producir
cambios inmediatos en la morfologia y tolerancias
ecologicas (De Bodt et al., 2005). El incremento en
el volumen celular es una de las consecuencias mas
comunes y universales de la poliploidizacién. Cam-

Temas de Ciencia y Tecnologia | septiembre - diciembre 2014

bios en el volumen celular resultan en cambios en el
radio superficie-volumen, los cuales alteran la tasa de
procesos fisiolégicos y metabdlicos que dependen de
sistemas regulatorios cuidadosamente balanceados.
En consecuencia, el crecimiento y las tasas de desa-
rrollo son a menudo afectados en plantas y animales
poliploides (Mable, 2004b; De Bodt et al., 2005; Maxi-
me, 2008).

La idea preestablecida que anunciaba que un
simple evento de duplicacién genémica conducia a
la formacién de especies poliploides genéticamente
uniformes, ha sido reemplazada por la nueva per-
cepcion que afirma que muiltiples eventos de dupli-
cacion genémica constituyen la regla en lugar de la
excepcion en la formaciéon de especies poliploides
(Segraves et al., 1999). Varios estudios han revelado
que han existido miiltiples eventos de duplicaciéon
gendémica durante la evolucién de las angiospermas
(Ryan, 2006). Lo anterior también se aplica en muchos
grupos animales, incluyendo ranas, donde se tiene
evidencia clara que la poliploidia ha surgido en multi-
ples ocasiones (Mable, 2004b). Estos multiples eventos
de duplicacién genémica envuelven diferentes geno-
tipos parentales y resultan en un arreglo diverso de
genotipos poliploides (Ryan, 2006). Adicionalmente,
la formacién recurrente de poliploides dentro de es-
pecies de plantas y animales puede crear un mosaico
de poblaciones pre-existentes diploides y poblaciones
poliploides recién establecidas a través del rango de
distribucién de dicha especie (Segraves et al., 1999).
Actualmente, el estudio de estos mosaicos poblacio-
nales a través de andlisis genémicos comparativos
se complica en gran medida gracias a los cambios
a nivel genético resultado de la poliploidizaciéon. De
manera general, se reportan un gran niimero de rea-
rreglos (inversiones y translocaciones) en el genoma
poliploide inmediatamente después de un evento de
duplicacién del genoma, lo cual enmascara muchas
conexiones evolutivas entre grupos (Soltis y Soltis,
2000; Shoemaker et al., 2006; Parisod et al., 2010).

5. Origenes y establecimiento de
linajes poliploides

La poliploidia es importante en la historia evolutiva
de plantas y animales, ya que dependiendo de varios
factores, puede dar lugar a linajes que persisten a
través del tiempo evolutivo (Otto, 2007). Después de
un evento de poliploidizacién se produce una reorga-
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nizacién genémica extensa y rapida, la cual incluye un
nimero de fenémenos importantes no-mendelianos
(epigenéticos), algunos de los cuales entran en ope-
raciéon inmediatamente. Sin embargo, otros entran en
accion de manera gradual sobre una escala de tiempo
evolutiva, lo cual permite que una especie poliploide
se establezca y pueda dar lugar a grupos ricos en es-
pecies (Ryan, 2006; Otto, 2007).

Existen tres puntos principales en la evoluciéon de
linajes (especies) poliploides: 1) el origen de los poli-
ploides, 2) el establecimiento y coexistencia de los po-
liploides con poblaciones diploides, y 3) la dispersién
de poliploides a héabitats no ocupados por sus progeni-
tores diploides (Mable, 2004b; Otto, 2007). El origen de
los poliploides puede darse a través de la produccién
de gametos no reducidos o bien de la duplicaciéon
somatica en el caso de las plantas (Comai, 2005). Una
vez formados los primeros individuos poliploides, el
primer paso en su evoluciéon es el mas vulnerable,
debido a que sus progenitores diploides son usual-
mente superiores y excluyen a través de competencia
directa a los recién formados individuos poliploides.
Este es probablemente el destino de la mayoria de los
poliploides que han surgido (Mable, 2004b; Otto, 2007;
Vrijenhoek, 2007). En consecuencia, el futuro evoluti-
vo de los nuevos poliploides depende de su éxito en
establecer poblaciones en comunidades biolégicas
existentes. Lo anterior depende si los poliploides
cumplen con tres requerimientos: 1) deben llenar
un nicho ecolégico diferente al de sus progenitores
y/o bien poseer una gran capacidad competitiva, 2)
tener mejor capacidad para la colonizacién y repro-
duccién, para poder dispersarse y ocupar habitats
adecuados, y 3) tienen que tener suficiente variacion
genética en sus poblaciones para cambios evolutivos
consecuentes (Soltis y Soltis, 2000; Vrijenhoek, 2007).

Aunque ventajas y desventajas evolutivas potencia-
les de la poliploidizacién han sido propuestas, estas
se reducen en importancia en comparacioéon con las
inmediatas diferencias ecolégicas entre los recién for-
mados poliploides y sus relativos diploides. La razén
tiene que ver con el tiempo con el cual disponen los
individuos poliploides; un nuevo linaje poliploide se
enfrenta a una competencia directa con su progenitor
diploide y sélo sobrevivira lo suficiente para permitir
actuar a la seleccion, ya sea adaptandose a un nuevo
nicho o bien desplazando a la especie diploide paren-
tal. Lo cual har4d a menos que sea inmediatamente
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superado por su ancestro diploide (Turner, 1984; Ma-
ble, 2003; Otto, 2007). Esta competencia debera ser
mas dificil de superar para un autopoliploide que para
un alopoliploide, debido a la ausencia de cualquier
distincion genética entre la forma diploide y la nueva
forma poliploide (Mable, 2003). Como se mencioné
previamente, la variabilidad aportada por los genes
duplicados, es de gran utilidad en los recién formados
poliploides, ya que sirve para reducir los efectos de la
deriva génica, a través de procesos como el llamado
“efecto fundador”. El cual se presenta durante el ori-
gen de un linaje (o poblacién) llevado a cabo por un
numero pequeno de individuos (Ayala y Kiger, 1984;
Otto, 2007).

El éxito a corto plazo de un nuevo linaje poliploide
puede ser resultado de diferencias inmediatas entre
ambos tipos de ploidia (Turner, 1984; Otto, 2007).
Quiza la diferencia inmediata mas importante es el
tamarno celular y las caracteristicas asociadas con
éste. Grandes incrementos en el ADN nuclear son
acompanados por incrementos en el tamafo celular
(Maxime, 2008). Ha sido argumentado que las diferen-
cias en el tamano celular y las tasas de desarrollo son
de importancia fundamental y que la autopoliploidia
en plantas y animales “puede comunmente resultar
de seleccion para tamanos celulares mayores”, como
por ejemplo, el caso de los salmones (Turner, 1984).

Otra posible explicacién para el éxito a corto pla-
zo de los recién formados poliploides puede ser el
posible estadio intermedio asexual. Para una forma
partenogenética que produce descendencia 100%
femenina existe una mayor oportunidad de reempla-
zar a la forma diploide con reproduccién sexual. De
esta forma, dado que todas las demas condiciones
serian semejantes, la frecuencia de hembras parte-
nogenéticas se continuaria incrementando con cada
generacion hasta que la forma sexual sea eliminada
(Turner, 1984; Leggatt e Iwama, 2003). Este tipo de di-
vision se presenta en algunos invertebrados marinos.
Sin embargo, en otros animales, como es el caso de
los peces, la ginogénesis requiere de la participacion
del esperma (estimulacién de la activacién del ooci-
to), asi como la ocasional incorporacién del genoma
masculino o bien la recombinacién entre los genomas
femenino y masculino. Por ultimo, en las plantas la
apomixia es un mecanismo reproductivo similar a la
partenogénesis (Mable, 2003; Leggatt e Iwama, 2003).
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Otra barrera para la supervivencia y establecimien-
to de poliploides recién formados, es reproductiva,
especialmente si existen diferencias en la tasa de pro-
duccién de gametos no reducidos, tanto masculinos
como femeninos. La combinacién de tetraploides con
sus progenitores diploides es probable que dé lugar a
la formacion de triploides (Mable, 2003; Mable, 2004b;
Comai, 2005). Los individuos triploides tienen pobre
desempeno, incluso si alcanzan madurez, presentan
un desarrollo severamente reducido en la mayoria de
los taxas con reproduccién sexual, debido a los pro-
blemas de fertilidad asociados con la produccién de
gametos aneuploides. Sin embargo, tanto factores ge-
néticos como ambientales son conocidos por alterar
la frecuencia a la cual los poliploides son formados,
haciendo mas probable que donde se encuentra un
nuevo poliploide, otros puedan ser encontrados, con
lo cual se permita el apareamiento entre poliploides.
Estos problemas pueden ser reducidos en especies
capaces de autofecundacion (principalmente plan-
tas), en cuyos casos un solo individuo puede dar lugar
a un linaje completo. Por lo general, estos individuos
pueden producir una gran cantidad de gametos no-
reducidos (Otto, 2007; Mable, 2003; Mable, 2004b).

Como la mayoria de las mutaciones, la poliploidi-
zacion, a menudo reduce la fertilidad y supervivencia
inicial. Por ejemplo, en plantas poliploides recién
formadas la produccién de semilla se reduce en apro-
ximadamente en un 50%, mientras que la viabilidad
del polen lo hace en un 20% aproximadamente (Otto,
2007). Sin embargo, una vez superado este cuello de
botella de inestabilidad inicial, el conjunto de carac-
teres mostrados por un poliploide puede traer consigo
una mayor adaptacién al ambiente que ocupan o
bien facilitar el cambio a un nicho ecolégico distinto.
Es decir, los cambios adaptativos originados como
consecuencia de la poliploidizacién, pueden causar
una diferenciacién ecolégica entre citotipos (niveles
de ploidia) (Mable, 2003; Comai, 2005; Otto, 2007). Los
nuevos poliploides pueden presentar una capacidad
fisiol6gica mayor (por ejemplo, una mayor resistencia
a patégenos) que sus contrapartes diploides, debido
al incremento de la actividad enzimaética, la aparicién
de enzimas y metabolitos novedosos, asi como el
incremento de la regulacién metabdlica, los cuales
en ultima instancia permitiran la invasion de nuevos
hébitats que no estén ocupados por sus progenitores
diploides (Mable, 2004b; Otto, 2007).
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El principio de exclusién del citotipo minoria (en
este caso el organismo poliploide), como se mencio-
né en el parrafo anterior, puede superarse mas rapi-
damente, si existen grandes diferencias entre ambos
citotipos (como en el caso de los alopoliploides).
Sin embargo, pueden presentarse poblaciones con
citotipos mezclados en areas de alta heterogeneidad
ambiental o bien bajo circunstancias donde el nimero
de cruzas que ocurren entre ambos niveles de ploidia
permiten alcanzar un equilibrio y con esto evitar la
exclusion del citotipo minoria (Segraves et al., 1999).

5.1 Multiples origenes de la poliploidia
Ahora se sabe que los organismos poliploides produc-
to de muiltiples origenes no siempre son equivalentes
genéticos o bien ecoldgicos, es decir, no siempre se
comportan como una sola especie. Grupos poliploi-
des pueden sufrir una mayor especiacion, ya sea a
través de canales alopatricos para producir especies
adicionales del mismo nivel de ploidia, o bien, a través
de incrementos sucesivos del nivel de ploidia. Estos
hallazgos van en contra de la creencia de que nuevas
especies evolucionan a partir de un solo ancestro
comun (monofiléticos). Especies alopoliploides con
origenes polifiléticos a menudo exhiben fenotipos
coherentes y ocupan nichos ecolégicos distintos
(Soltis y Soltis, 2000; Mable, 2004b; Vrijenhoek, 2007).
Es claro que los linajes poliploides han evolucionado
frecuentemente por una variedad de vias alternas y
contribuyen con esto a la diversificaciéon evolutiva
(Mable, 2004b).

Por lo general, eventos recurrentes de hibridacién
y poliploidizacién que involucran a las especies A, By
C generarian los siguientes arreglos de biotipos alote-
traploides: AACC, BBCC y AABB, los cuales se compor-
tarian como especies biol6gicamente independientes,
como es a menudo el caso en plantas alopoliploides.
Sin embargo, una excepciéon se encuentra en las ra-
nas arbéreas. En este caso, los diferentes biotipos se
combinaron para formar una sola especie a través del
entrecruzamiento. Lo anterior se atribuye a la llamada
de apareamiento producida por los machos, la cual
tiene un pulso lento y uniforme en todos los individuos
poliploides, independientemente de su origen. En
este caso, un arreglo de alopoliploides que se formé
a través de eventos recurrentes de hibridaciéon puede
ser reconocida como una simple y bien definida mor-
foespecie (Vrijenhoek, 2007).
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Una vez que varias poblaciones poliploides se
establecen en un area, el apareo entre poliploides de
origenes independientes a través de la alopoliploidia
puede reunir combinaciones genéticas novedosas que
pueden consecuentemente enriquecer el pool gené-
tico de dichos poliploides. Con esas combinaciones
novedosas, los poliploides resultantes pueden adap-
tarse de forma superior al mismo ambiente o bien a
nuevos ambientes ampliando el rango de distribucién
de los linajes poliploides. Dichos linajes pueden o no
comportarse como una o varias especies bien defi-
nidas dependiendo de varios factores (Soltis y Soltis,
2000; Hegarty y Hiscock, 2008).

5.2 Distribucién de poliploides
Ha sido observado que existe una alta frecuencia de
plantas y animales poliploides a altas latitudes y altitu-
des, con particularmente altas proporciones de taxas
poliploides en poblaciones articas. La explicacion
mas comun ha sido que como consecuencia de la
poliploidizacién, estos nuevos individuos, son capaces
de tolerar y poblar (invadir) ambientes mas extremos
que sus contrapartes diploides debido a cambios en
su fisiologia que resultan del incremento en el tamafo
celular y/o del incremento en el buffer genético provis-
to por el hecho de poseer copias extras del juego de
cromosomas (Turner, 1984; Comai, 2005; Pieternella et
al., 2007; Madlung, 2013; Mock et al., 2012). Sin embar-
go, estos patrones no son universales y permanecen
en duda los mecanismos que explican de manera mas
precisa la distribucioén latitudinal de los poliploides.
Un ejemplo de lo anterior, lo constituyen los
organismos diploides de la adelfilla Chamerion
angustifolium L., los cuales se distribuyen mas al
norte y a elevaciones mas altas que sus derivados
autopoliploides. Dos factores podrian contribuir a la
distribucién observada en grupos poliploides. Uno, es
el hecho de que existen mas plantas y animales con
reproduccion asexual a latitudes y altitudes mas altas,
lo cual podria contribuir a la presencia de poliploidia
en algunos grupos. Dos, se ha descubierto que nuevas
especies poliploides resultado de la hibridacién entre
plantas nativas e introducidas son poderosas invasoras
de nuevos nichos. Lo anterior, hace dificil disociar la
poliploidia per se de factores que pueden favorecer su
ocurrencia (Mable, 2003; Mable, 2004b; Te-Beest et al.,
2012; Mable, 2013; Ramsey y Ramsey, 2014).
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Mientras que la proporcién de poliploides des-
ciende sucesivamente a través de regiones articas,
templadas y tropicales, los nimeros indican mas di-
ploides en regiones templadas y tropicales, asi como
un mayor numero de especies en general en zonas
templadas (Mable, 2003; Mable, 2004b). Lo anterior
puede enfatizar la sensibilidad de tendencias de este
tipo debido al tipo de muestreo, los trabajos en plantas
tropicales han sido mucho mas limitados que en otras
regiones, lo cual puede potencialmente distorsionar el
patrén global observado. Aunque una mayor amplitud
ecolégica ha sido demostrada en algunos poliploides,
comparado con sus progenitores diploides, esta ten-
dencia varia ampliamente cuando multiples pares
diploides-poliploides son comparados, con algunos
diploides mostrando rangos mas amplios que sus
derivados tetraploides (Mable, 2004b). Tolerancia a
condiciones extremas tales como bajas temperaturas
no necesariamente son consecuencias fisiolégicas de
la poliploidizacién; de hecho, algunos poliploides han
mostrado una tolerancia menor a bajas temperaturas
que sus contrapartes diploides debido a la alteracién
de la proporcién de area superficial a volumen celular
caracteristico de células poliploides (Mable, 2004a;
Otto, 2007; Madlung, 2013; Mock et al., 2012).

Una explicacién alternativa para la frecuencia rela-
tiva de poliploides a altas latitudes y altitudes ha sido
basada en la probabilidad de produccién de gametos
no reducidos. Aunque fue previamente pensado que
la duplicacién somética era el modo predominante
de poliploidizacién en plantas, estudios recientes
sugieren que la formacién de gametos no reducidos
es la ruta mas probable (Turner, 1984; Mable, 2004b).
Lo anterior también ha sido asumido para animales.
Si la produccién de gametos no reducidos se incre-
menta durante tiempos de inestabilidad ambiental
en poblaciones naturales, es posible que existan mas
poliploides en regiones templadas o articas (y a mas
altas altitudes) debido a que existe una oportunidad
mayor de que individuos experimenten un choque
frio o caliente durante su temporada reproductiva
(Mable, 2004a; Comai, 2005; Lampert et al., 2007).
De hecho, bajas temperaturas ambientales o bien un
rapido descenso de éstas han sido correlacionadas
con la ocurrencia de especies de peces poliploides,
como por ejemplo algunas especies de ciprinidos
(Otto y Whitton, 2000; Leggatt e Iwama, 2003). Esta
idea proviene de los experimentos realizados para
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inducir la poliploidia en laboratorio tanto en plantas,
peces y anfibios (Mable, 2004a; Comai, 2005; Lampert
et al., 2007).

El futuro de los poliploides es altamente depen-
diente en un contexto ecolégico de la distribucion
geografica. Por ejemplo, cuando los poliploides se
originan en poblaciones marginales tienen la oportu-
nidad de colonizar habitats no ocupados a lo largo de
los limites de la especie progenitora, siempre y cuan-
do posean suficiente adaptabilidad fisiol6gica. Las
condiciones de la seleccién direccional y los patrones
de distribucién insular refuerzan la diferenciacion
genética, que rapidamente conduce a nuevos ajustes
ecoldgicos (Salemaa, 1984).

6. Poliploidia y diversidad de
especies

Algunos autores han considerado a la poliploidia
como un callején sin salida, evolutivamente hablando
(Otto, 2007; Mayrose et al., 2011). Si esto fuera cierto,
se esperaria que los taxas poliploides se encontraran
cerca de las puntas de los arboles evolutivos y fueran
relativamente pobres en especies. En cambio, la
evidencia sugiere que los eventos de poliploidizacién
ancestrales dieron lugar a grupos ricos en especies.
Esto concuerda con un grupo de hipétesis, las cuales
sugieren que una consecuencia directa de la poliploi-
dia es el aumento en la diversidad de especies dentro
de los grupos donde se presenta (Otto, 2007). Como
ejemplos, se citan los miiltiples eventos independien-
tes de poliploidizacién que ocurrieron temprano en
la evolucion de plantas, peces (en grupos diversos
como catostémidos, salménidos y diferentes grupos
de ciprinidos) y anfibios, con evidencia de dos rondas
adicionales de duplicacién genémica en la base del
arbol evolutivo de los vertebrados (Turner, 1984; Ma-
ble, 2003; Otto, 2007). Si bien, estos datos son suficien-
tes para concluir que la poliploidia no es callején sin
salida evolutivo, no comprueban contundentemente
que la poliploidizacién contribuya al aumento de la
diversidad y éxito evolutivo de plantas y animales. Si
la poliploidizacién incrementa la longevidad y rique-
za de especies en un grupo comparativamente con
un grupo que no presenté poliploidizacién es una
pregunta que tiene que ser contestada todavia con
mayor amplitud (Mable, 2004a; Otto, 2007; Mayrose
et al., 2011; Madlung, 2013).
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La poliploidizaciéon puede generar especies que
se encuentran reproductivamente aisladas de sus
progenitores diploides, incrementando el nidmero
de especies como un producto secundario de la
poliploidizacién pero sin un efecto subsecuente en la
tasa de diversificacién. Adicionalmente, un evento o
rasgo totalmente diferente puede resultar tanto en un
incremento de las tasas de poliploidizacién, asi como
en un incremento en el nimero de especies sin que
la poliploidia esté causalmente envuelta (Mable, 2003;
Otto, 2007). Se ha sugerido que la poliploidia es sim-
plemente una mutacién comun, que ocasionalmente
da origen a linajes ecoldgicamente distintos que son
capaces de persistir. Sin embargo, méas analisis filoge-
néticos son requeridos para evaluar las consecuencias
a largo plazo de la poliploidizacién de una manera
estadisticamente rigurosa, envolviendo un gran nu-
mero de eventos independientes de poliploidizaciéon
(Mable, 2004b; Otto, 2007). Hace falta evidencia para
poder afirmar que la poliploidia ha alterado la tasa de
diversificaciéon evolutiva por medio de la promocién
de la especiacién. De manera similar, hace falta evi-
dencia para elucidar si la poliploidia ha incrementado
la tasa de diversificacion morfolégica proveyendo
una flexibilidad genética mas grande, eliminando las
restricciones causadas por la pleiotropia o facilitando
la reestructuraciéon genémica (Otto, 2007). Existe un
namero de estudios, los cuales han demostrado que
bajo las condiciones adecuadas (como dominancia
por parte de alelos benéficos) los poliploides pueden
en efecto evolucionar a tasas mas rapidas.

Sin embargo, si los cambios en el nivel de ploidia
incrementan la tasa de especiacion o diversificacién
morfolégica, aun tiene que ser demostrado (Mable,
2004b; Otto, 2007; Madlung, 2013).

6.1 Inercia evolutiva y evolucion
progresiva

El hecho de que el papel de la poliploidia en la diversi-
dad de especies se encuentre aun bajo escrutinio, ha
generado dos puntos de vista en conflicto sobre la im-
portancia de la poliploidia en los cambios evolutivos
de plantas y animales. Un punto de vista sostiene que
los genes duplicados creados incrementan la “inercia
evolutiva”. Por lo tanto reduciran las oportunidades
de evolucionar progresivamente hacia nuevos tipos
genéticos (Turner, 1984; Mable, 2003). La presencia de
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multiples copias de genes tiene un efecto buffer en los
efectos fenotipicos de las sustituciones alélicas y esto
tendra un efecto conservativo en el cambio evolutivo
(Mable, 2003; Mayrose et al., 2011). Vrijenhoek (2007)
menciona, que aunque la aparicién de poliploides
consiste en una forma instantdnea de especiacion,
su papel creativo en la macroevolucién de las plantas
no es significativamente importante. De igual forma,
Mayrose et al. (2011) sugieren que la poliploidia tiene
un efecto negativo en las tasa de diversificacion de
las plantas. Lo anterior se atribuye a que los genes
duplicados diluyen los efectos fenotipicos de nuevas
mutaciones potencialmente benéficas, retrasando
con esto la tasa de evolucién progresiva como se
mencioné previamente (Vrijenhoek, 2007; Mayrose
et al., 2011). Lo anterior puede ser correcto, ya que
reemplazar un alelo compartido por alelos disémicos
o un simple locus tetrasémico es un proceso mucho
mas largo que remplazar un alelo de un simple locus
disémico (Turner, 1984).

Ha sido reportado que la inercia evolutiva no se
aplica en mutaciones dominantes; por lo tanto, se
esperaria que una mutaciéon dominante se incorpora-
se mas rapidamente en especies tetraploides que en
diploides (Mable, 2003). Por otro lado, se argumenta,
que el conservacionismo evolutivo, no es necesa-
riamente deletéreo. Un mayor nimero de formas
especializadas pueden ser mas exitosas en el corto
plazo, pero también tienden a tener tasas de extincion
mas altas.

La inercia inherente del genoma poliploide resis-
tira adaptaciones morfolégicas altamente especiali-
zadas, lo cual puede incrementar la probabilidad de
supervivencia a largo plazo de los linajes poliploides
(Turner, 1984; Mable, 2003).

El otro punto de vista se basa en una idea pro-
puesta a principios de los 90, la cual argumenta que
la duplicacién de genes es absolutamente esencial
para la evolucién progresiva. Bajo este punto de vista,
los cambios evolutivos son causados por la adicién
de genes con nuevas funciones que ocurre siguiendo
una duplicacién genética, para que de esta forma
los genes duplicados no tengan que desarrollar las
funciones indispensables, permitiéndoles en ultima
instancia adquirir mutaciones que pueden conferir
funciones nuevas (Turner, 1984; Mable, 2003). Vrijen-
hoek (2007) menciona que a diferencia de las plantas,
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en los animales, aunque la poliploidia es mas rara y
por ende la especiacién producto de ésta, su papel en
la macroevolucién animal ha sido proveer los materia-
les para la innovacién evolutiva. Esto probablemente
es cierto en un grupo como los vertebrados, donde las
dos rondas de duplicacién genémica han sido asocia-
das con el éxito y diversidad de algunos grupos, como
por ejemplo los teleésteos.

Conclusiones

En los Gltimos anos, la era genémica moderna ha
provisto nuevas herramientas (como la citometria de
flujo) que han permitido entre otras cosas, evaluar los
alcances de la poliploidia en grupos de plantas como
las angiospermas, asi como comprobar la teoria de
que dos rondas de duplicacién del genoma completo
en la base del arbol evolutivo moldearon el genoma
actual de los vertebrados. Conforme més genomas
sean secuenciados serd interesante observar el al-
cance real de la paleopoliploidia en los cambios ma-
croevolutivos que condujeron a la diversificacion y la
distribucién observada actualmente, tanto en especies
de plantas como animales @)
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