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Resumen

Aeschynomene Linnaeus, 1753 (Fabaceae, tribu Dalbergieae s. I.) es un género diverso de la
subfamilia Papilionoideae distribuido en los tropicos y subtropicos del mundo. EI nimero
de nuevas especies descritas ha aumentado rapidamente en las Ultimas décadas y
actualmente se aceptan 170 nombres cientificos. En México crecen 31 especies y taxones
infraespecificos distribuidos tanto en la vertiente atlantica y pacifica como en el centro del
pais. Las correspondientes al subgénero Aeschynomene (Léonard, 1954) con estipulas
peltadas y caliz bilabiado se incluyen en tres de las cinco series que componen el grupo
(Americanae- plantas con requerimientos edaficos flexibles; Sensitivae e Indicae-
predominantemente hidréfitas). Las correspondientes al subgénero Ochopodium (Vogel,
1838) J. Léonard, 1954 con estipulas no peltadas y caliz campanulado estan incluidos en
tres de las cuatro series (Pleuronerviae, Scopariae y Viscidulae) y ocupan habitats mésicos
y subxeéricos. En este trabajo se realizd un analisis citogenético de dieciséis taxones del
género Aeschynomene que incluye especies pertenecientes a los subgéneros Aeschynomene
y Ochopodium. Todas las especies estudiadas tenian el mismo nimero de cromosomas (2n
= 20), pero exhibieron amplia diversidad de cariotipos que se originaron a partir de
diferentes combinaciones de cromosomas metacéntricos, submetacéntricos Yy
subtelocéntricos, tamafio cromosémico y nimero de cromosomas SAT. La plasticidad de
los genomas incluy6 la observacion en un taxén perteneciente al subgénero Aeschynomene
(A. americana var. glandulosa) de una estructura esférica aislada de apariencia y tamafio
similar al ADN circular extracromosomico observado en otros géneros de plantas. Implico
también la posible participacion de NORs supernumerarios y la identificacion de una
estructura esférica aislada de apariencia y tamafio similar al ADN circular
extracromosomico observado en otros géneros de plantas. Esto explicaria la variabilidad en
la morfologia del cariotipo que presenta un grupo de taxones identificados como A.
americana y favoreceria la propuesta taxondmica de reconocer el Ilamado complejo
Aeschynomene americana. Al superponer los cariotipos en un arbol filogenético reciente, se
observa una correspondencia entre la morfologia, la filogenia y las caracteristicas

citogenéticas de los taxones incluidos en el subgénero Aeschynomene. A diferencia del



subgénero Aeschynomene, las especies de Ochopodium exhiben una notable heterogeneidad
de cariotipos. Sin embargo, la limitada informacidn citogenética registrada impide sustentar
la propuesta de su separacion taxondémica y elevarlo a la categoria de género. Los
resultados muestran que la informacién del cariotipo es util en la delimitacion taxondmica
de Aeschynomene y que la diversidad cariotipica en el nivel diploide precedio a la
hibridacion/poliploidizacion demostrada en el género. Las implicaciones sistematicas de
estos resultados y su valor pueden extenderse a otros géneros de Dalbergieae en la medida

que aumente el conocimiento sobre la estructura cromosémica y su evolucion.



Abstract

Aeschynomene Linnaeus, 1753 (Fabaceae, tribe Dalbergieae s.l.) is a diverse genus of the
Papilionoideae subfamily distributed in the tropics and subtropics of the world. The number
of newly described species has increased rapidly in recent decades and 170 scientific names
are currently accepted. In Mexico, 31 species and infraspecific taxa grow, distributed both
on the Atlantic and Pacific slopes and in the center of the country. Those corresponding to
the subgenus Aeschynomene (Léonard, 1954) with peltate stipules and bilabiate calyx are
included in three of the five series that make up the group (Americanae- plants with flexible
edaphic requirements; Sensitivae and Indicae- predominantly hydrophytes). Those
corresponding to the subgenus Ochopodium (Vogel, 1838) J. Léonard, 1954 with non-
peltate stipules and campanulate calyx are included in three of the four series
(Pleuronerviae, Scopariae and Viscidulae) and occupy mesic and subxeric habitats. In this
work, a cytogenetic analysis of sixteen taxa of the genus Aeschynomene, which includes
species belonging to the subgenera Aeschynomene and Ochopodium, was performed. All
species studied had the same number of chromosomes (2n = 20), but exhibited a wide
diversity of karyotypes that originated from different combinations of metacentric,
submetacentric, and subtelocentric chromosomes, chromosome size, and SAT chromosome
number. The plasticity of the genomes included the observation in a taxon belonging to the
subgenus Aeschynomene (A. americana var. glandulosa) of an isolated spherical structure
similar in appearance and size to the extrachromosomal circular DNA observed in other
plant genera. It also implicated the possible involvement of supernumerary NORs and the
identification of an isolated spherical structure similar in appearance and size to circular
extrachromosomal DNA observed in other plant genera. It also implicated the possible
involvement of supernumerary NORs and the identification of an isolated spherical
structure similar in appearance and size to circular extrachromosomal DNA observed in
other plant genera. This would explain the variability in the morphology of the karyotype
presented by a group of taxa identified as A. americana and would favor the taxonomic
proposal to recognize the so-called Aeschynomene americana complex. By superimposing
the karyotypes on a recent phylogenetic tree, a correspondence between the morphology,

phylogeny and cytogenetic characteristics of the taxa included in the subgenus



Aeschynomene is observed. Unlike the subgenus Aeschynomene, Ochopodium species
exhibit remarkable karyotype heterogeneity. However, the limited cytogenetic information
registered prevents supporting the proposal of its taxonomic separation and elevating it to
the category of genus. The results show that karyotype information is useful in the
taxonomic delimitation of Aeschynomene and that karyotypic diversity at the diploid level
preceded hybridization/polyploidization demonstrated in the genus. The systematic
implications of these results and their value can be extended to other Dalbergieae genera as

knowledge about chromosome structure and evolution increases.



Introduccion

A pesar del gran potencial de la informacién cromosémica para la taxonomia
(Stebbins, 1958; Jones, 1970; Goldblatt, 1981) y que ha sido verificada en muchas familias
de plantas (por ejemplo: Amaryllidaceae, Ran et al., 2001; Bignoniaceae, Piazzano et al.,
2015, Cordeiro et al., 2020; Leguminosae, Wojciechowski et al., 2004; Cardoso et al.,
2012; Tapia-Pastrana et al., 2020; Sapindaceae, Urdampilleta et al., 2013; Solanaceae, Tate
et al., 2009; Chiarini et al., 2014), los estudios citoldgicos son aln escasos, fragmentarios,
incompletos e incluso subestimados en una época como la actual, denominada de alta
productividad (Doyle, 2012), lo que se refleja en el gran porcentaje de especies en las
cuales el nimero de cromosomas diploides (2n) es desconocido y en géneros donde el
namero béasico de cromosomas (x) es desconocido o incierto. Un dato duro es que la
cobertura de los recuentos cromosémicos en las angiospermas es de 19% es decir 58,980 de
304,419 especies aceptadas, sin incluir datos disponibles para nombres infraespecificos
(Galbraith et al., 2011). Sin embargo, debido al desarrollo de nuevos marcos teoricos y
mejores métodos de andlisis, se espera que la citogenética vegetal sea integrada en los
analisis filogenéticos (Pires y Hertweck, 2008; Tapia-Pastrana et al., 2020). Por ejemplo, se
considera actualmente que cambios cariotipicos, incluidos el nimero y distribucion de
secuencias repetidas contribuyen significativamente a la especiacion y macroevolucion
(Plohl et al., 2008) y que el establecimiento de rearreglos cromosémicos en diferentes
linajes puede generar barreras reproductivas y especiacion (Tapia-Pastrana, 2020)
especialmente por la reduccion del flujo génico mediante la supresion de la recombinacion.
Asimismo, se estudia intensamente el papel de la auto y alopoliploidia junto con

duplicaciones génicas y otros cambios causados por elementos mdviles o segmentos



cromosomicos como responsables de divergencias adaptativas y aislamiento reproductivo
(Arrighi et al., 2014; Chaintreuil et al., 2016; Tapia-Pastrana y Delgado-Salinas, 2020;

Tapia-Pastrana et al., 2020).

En este trabajo de tesis titulado “Estudios cromosomicos en especies de
Aeschynomene (Fabaceae-Papilionoideae) en México y sus implicaciones taxonémicas
y evolutivas” se realizd el analisis citogenético de dieciséis taxones del género
Aeschynomene Linnaeus, 1753, que incluyd especies pertenecientes a los subgéneros
Aeschynomene (Léonard, 1954) y Ochopodium (Vogel, 1838) J. Léonard, 1954. Todas las
especies estudiadas mostraron el mismo numero cromosémico (2n = 20), pero exhibieron
diversidad de cariotipo originada en diferentes combinaciones de cromosomas
metacéntricos, submetacéntricos y subtelocéntricos, tamafio cromosémico y numero de
cromosomas SAT. La plasticidad de los genomas incluyd la observacion en un taxén
perteneciente al subgénero Aeschynomene de una estructura esférica aislada similar en
apariencia al ADN extra cromosomico circular (ADNecc) observado en otros géneros de
plantas. Superponiendo los cariotipos en un arbol filogenético reciente, se observa una
correlacion entre morfologia, filogenia y caracteristicas citogenéticas de los taxones
incluidos en el subgénero Aeschynomene. A diferencia del subgénero Aeschynomene, las
especies de Ochopodium exhibieron una notable heterogeneidad de -cariotipo. La
investigacion mostro la utilidad de la informacidn cariotipica en la delimitacién taxondmica
de Aeschynomene y que la diversidad en el nivel diploide precedié a los eventos de la
hibridacion/poliploidizacion demostrados. Las implicaciones sistematicas de este estudio y
su importancia pueden extenderse a otros géneros de Dalbergieae a medida que aumenta el

conocimiento sobre la estructura cromosomica y su evolucion de este taxon.



Cabe sefialar que una vez publicados, los resultados de esta investigacion fueron
considerados junto con aquellos de desarrollo floral, como evidencia morfoldgica en apoyo
de una serie de filogenias, basadas en marcadores moleculares nucleares y mitocondriales,
ademaés del andlisis de afinidades ecoldgicas para concretar la separacion de los subgéeneros
Aeschynomene y Ochopodium y elevar este Gltimo a la categoria de género restituyendo asi

a Ctenodon Baill. 1870.

El cuerpo de esta tesis incluye, asimismo, una investigacion citogenética realizada
de forma paralela en la cual se reporta por vez primera la existencia en Aeschynomene de
un linaje hibrido (2n = 4x = 40) localizado en México. La poblacion alotetraploide fue
registrada en el estado de Jalisco y su origen hibrido fue corroborado luego de verificar
anfiplastia y dominancia nucleolar mediante la discriminacion de cromosomas-SAT (Tapia-

Pastrana y Delgado-Salinas, 2020).

Las publicaciones derivadas de esta investigacién se encuentran incluidas en
revistas indizadas en el Journal Citation Reports (JCR) 2022 y completan el contenido de
esta tesis que ademas incluye cuatro capitulos de revision. En los capitulos 1y 2 se describe
el estado actual de la citogenética y aspectos generales sobre remodelacién cromosomica,
respectivamente. El capitulo 3 consiste de una compilacion de los estudios citogenéticos
registrados en leguminosas dalbergioides y la perspectiva sobre su aplicacion potencial en
investigaciones que incluyan taxa pertenecientes al recientemente propuesto clado
Dalbergioide s. I. (Papilionoideae). Por otra parte, en el capitulo 4, se revisa el estado actual
de la sistematica de Aeschynomene L, particularmente con el restablecimiento del género
Ctenodon Baill. Finalmente, en el capitulo 5 se describe el desarrollo de plantulas y la

morfologia y cariotipo de dos posibles taxones nuevos pertenecientes al clado americano



del subgénero Aeschynomene. Las poblaciones a las que pertenecen dichos taxones no han
sido estudiadas previamente y aqui son tratadas como Aeschynomene sp. aff. americana y
Aeschynomene sp. aff. villosa, mismas que potencialmente representarian nuevas

variedades en Aeschynomene.

Se debe mencionar que actualmente la subfamilia Papilionoideae ha recibido la
mayor atencion en las reconstrucciones filogenéticas derivadas de estudios moleculares,
debido a que es la mayor y mas ampliamente extendida de las tres subfamilias tradicionales
de Leguminosae, con un estimado de 478 géneros y 13860 especies. Papilionoideae
actualmente es reconocido como un grupo monofilético con flores papilionadas altamente
especializadas que presentan un pétalo estandarte, alas y una quilla claramente distintiva,
ademés de estambres parcialmente fusionados que envuelven al ovario. Aunque existen
linajes inusuales con una marcada simetria floral radial y con clados menores fuertemente
apoyados, incluido el clado Dalbergioide. A pesar de esto, las relaciones entre algunos de
los clados mayores no estan totalmente resueltas y grupos menores se encuentran solo
parcialmente aclarados. Igualmente, diversos estudios indican, por ejemplo, que el género
Aeschynomene no es monofilético y los taxa con estipulas basifijas (subgénero
Ochopodium) estan mas relacionados con los géneros Machaerium y Dalbergia que con los

taxa que presentan estipulas peltadas o apendiculadas del subgénero Aeschynomene.
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Capitulo 1. De la citogenética clasica a la filogenomica: integracion
para un cambio conceptual

““a genuine conceptual difficulty with the field of biosystematics is that it was always
conceived as a way of improving plant classification, rather than a way of learning more
about plant evolution”’

Peter Raven

La sistematica reconoce, describe y etiqueta la diversidad de los organismos,
también ordena y clasifica sus relaciones naturales mediante métodos morfoldgicos,
anatémicos y ultra estructurales. Recientemente, ha experimentado una renovacion en su
contenido tedrico y en su relacion con el area evolutiva. Las clasificaciones resultantes
colocan a los organismos en grupos jerarquicos que muestran sus relaciones con otros
organismos extintos o vivientes. Por su parte, la sistematica molecular interpreta la
informacion del material genético del organismo, la analiza con la ayuda de procesadores
electronicos de datos y mediante la construccién de filogenias propone hipotesis de
relacién, asi como cambios de caracter en el curso de la evolucion. Las filogenias tienen
dos componentes, el orden de ramificacion (mostrando relaciones de grupo) y la longitud
de la rama (mostrando cantidad de cambio evolutivo). Los arboles filogenéticos de especies
y taxones superiores son usados para estudiar la evolucién de rasgos (por ejemplo,
caracteristicas anatomicas o moleculares) y la distribucion de organismos (biogeografia).
La sistematica usa a la taxonomia como primera herramienta, pues antes de establecer
relaciones requiere organismos estudiados y descritos en detalle. Uno de los atributos
morfoldgicos que en el pasado han probado su valor en la sistematica vegetal (Goldblatt,
1981) y aun en las filogenias moleculares modernas (Wojciechowski et al., 2004; Cardoso
et al., 2012) es el numero cromosémico. Actualmente la inclusion de otros caracteres
citogenéticos derivados tanto de metodologias clésicas o convencionales, asi como de la
Ilamada citogenética molecular posiciona a los estudios citogenéticos en un lugar clave en
las construcciones de hipétesis de relacién como se vera parrafos abajo. Aspectos como la
hibridacion y la distribucion geografica (relaciones simpatricas-alopatricas de la poblacién)

encuentran también aqui un papel sustancial en la interpretacion filogenética. Es oportuno
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un recordatorio breve de los inicios de la citogenética vegetal y sus metodologias para

entender sus perspectivas actuales.

Citogenética clésica

El campo de estudio de la citogenética han sido los cromosomas, su estructura, sus
propiedades durante las divisiones celulares somatica (mitosis) y de las células germinales
(meiosis), su influencia en el fenotipo y el analisis de los factores que causan cambios
cromosomicos. Durante casi un siglo, biélogos y botanicos en particular se interesaron en la
determinacion y documentacion de los ndmeros cromosomicos de los taxones existentes
(Goldblatt y Lowry, 2011), asi como de algunos extintos (Laane y Hoiland, 1986;
Masterson, 1994). El objetivo fue evaluar el patron evolutivo del cambio en el nimero
cromosomico y estimar el nimero base de taxones de interés. Los nimeros cromosomicos
han sido utilizados extensamente como un importante caracter filogenético en un contexto
citotaxonémico (Chatterjee y Sharma, 1969; Schlarbaum y Tsuchiya, 1984; Guerra, 2012) y
su uso mas influyente ha sido el inferir eventos genémicos mayores tales como las
duplicaciones genomicas completas (poliploidia), asi como cambios en el ndmero
cromosomico (e.g. aneuploidias y disploidias). Inicialmente se analiz6 la distribucion de los
nameros cromosémicos y los niveles de ploidia dentro de un grupo de interés (Stebbins,
1938; Grant, 1963; Goldblatt, 1980). Asi, el nUmero cromosémico es la caracteristica
citologica mas extensa y consistentemente registrada en muchas familias y géneros de
plantas (Guerra, 2008). Recientemente, se ha incorporado informacion filogenética en los
analisis, permitiendo a los investigadores inferir transiciones en los nimeros cromosémicos
a lo largo de ramas de los arboles, empleando tanto el principio de méaxima parsimonia
(Schultheis, 2001; Hansen et al., 2006; Ohi-Toma, 2006; Wood, 2009) como un modelo
evolutivo probabilistico dentro del paradigma de probabilidad (Mayrose et al., 2010;
Cusimano et al., 2012; Glick y Mayrose, 2014).

Los cromosomas: muchos y bien contados

La extensién de los recuentos cromosémicos varia ampliamente a través de los
diferentes grupos de plantas. La cobertura actual para las angiospermas es de 19 % (58,980
de 304,419 especies aceptadas, sin incluir datos disponibles para nombres infraespecificos).
La cobertura exacta puede variar entre el 12 % y 23 % dependiendo del nimero de especies
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de angiospermas asumido, con intervalos estimados de 261,750 hasta 500,000 si se
consideran las especies aun no descubiertas (Galbraith et al., 2011). La cobertura estimada
para pteridofitas, briofitas y gimnospermas es 22 % (2,350/10,620), 4 % (1,436/34,556) y
38 % (427/1,104), respectivamente. Dentro de las 20 familias mas grandes de
angiospermas, la mas estudiada es Apiaceae, con conteos disponibles para 42 % de los taxa
(1,474 de 3,509), mientras que la cobertura para Compositae, la familia méas grande es de
32 % (11,776 de 36,700); en tanto que la de menor cobertura es Bromeliaceae con 7 %.
Otras familias resaltan por la escasez de registros, por ejemplo, Daltoniaceae (1 conteo de
328 nombres aceptados), Vochysiaceae (1/225) y Calophyllaceae (1/131) (Rice et al.,
2015).

En relacion a los nUmeros cromosdmicos haploides existe mas de un conteo para un
cierto taxon y los registros abarcan tanto nimeros pares como impares, aunque los primeros
son mayoria. Lo anterior se explica por los frecuentes eventos de poliploidizacion, ya que la
duplicacion de un genoma resulta en un namero par, en tanto que cambios por disploidia
conducen tanto a numeros pares como impares (Rice et al., 2015). En las angiospermas, por
ejemplo, el 56 % de los taxa registrados exhiben un nimero haploide par y cuando se
considera a los dos clados principales dentro de las angiospermas, las monocotileddneas
han experimentado poliploidia con mas frecuencia comparadas con las eudicotiledoneas
(Otto y Whitton, 2000). En las gimnospermas donde la poliploidia se considera rara hay un

alto porcentaje de conteos pares (Husband et al., 2013).

El polimorfismo en citotipos es frecuente entre las especies nombradas y los taxa
infraespecificos existiendo en 27 % de los taxa registrados (Rice et al., 2015) donde 15 %
de éstos cuentan con dos conteos distintos y 7.7 % con tres 0 mas citotipos. Estas
frecuencias estan subestimadas ya que no todos los citotipos han sido incluidos en las bases
de datos y los cariotipos de los citotipos distintos no fueron determinados. Ademas, los
multiples citotipos que existen dentro de casi una cuarta parte de las especies vegetales
nombradas abarcan casos que afectan solo el cariotipo, pero no el contenido genémico (e.
g. fusion cromosémica) y aquellos que afectan a ambos parametros, como la poliploidia.
Existe la propuesta de que una fraccion significativa de tales variaciones en el nivel de

ploidia intraespecifica surge por autopoliploidia (Soltis et al., 2007). Estos autopoliploides
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deben ser tratados como especies distintas bajo el concepto de especies biologica.
Actualmente se admite que un alto porcentaje de esta variacion intraespecifica se debe a
poliploidia (69 %), mientras que el resto (31 %) se debe a otros tipos de transicion, asi
como que el 16.2 % de las especies vegetales alberga variacion intraespecifica en sus
niveles de ploidia (Rice et al., 2015).

La identidad cromosémica y el inicio de la citogenética molecular

La citogenética vegetal fue profundamente influenciada por los trabajos de Barbara
McClintock realizados entre 1929 y 1941 en maiz (Zea mays). Su método de identificacion
inequivoca de cromosomas individuales permitié los principales descubrimientos en
relacion a la estructura y dindmica de su genoma (McClintock, 1929, 1932, 1938, 1941,
1984). Ella logré6 mediante tincion Carmin la identificacion inequivoca de todos los
cromosomas individuales en el nucleo meidtico combinando dos medidas: la longitud
relativa y la proporcion de brazos de los cromosomas. Esto abridé la posibilidad de
desarrollar mapas citogenéticos en otras especies como el arroz (Oryza sativa) (Shastry et
al.,, 1960; Misra y Shastry, 1967), sorgo (Sorghum propinquum) (Magoon Yy
Shambulinguppa, 1961) y jitomate (Lycopersicon esculentum) (Barton, 1950; Ramanna y
Prakken, 1967). Sin embargo, para especies con cromosomas de talla uniforme se
desarrollaron técnicas adicionales para una resolucion citogenética inequivoca y obtencién

de los cariotipos.

En esto contribuy6 el uso de quinacrina fluorescente para producir las bandas-Q en
los cromosomas vegetales somaticos (Caspersson et al., 1968). Esta técnica permitio la
comparacion con la banda-C Giemsa en el haba (Vicia faba), ajo (Allium carinatum) y maiz
(Zea mays) (Vosa y Marchi, 1972). Luego las técnicas de tincion con Giemsa posibilitaron
la identificacion de cromosomas individuales en prometafase de arroz (Kurata y Omura,
1978) y obtener los cariotipos de centeno diploide (Secale cereale) (Gill y Kimber, 1974) y
de la cebada (Hordeum vulgare) (Linde-Laursen, 1975). Posteriormente, se demostré que
los pretratamientos frios (Schweizer, 1973) mejoraban la visualizacion de los cromosomas
en muchas especies vegetales. Sin embargo, aun con tincion oOptima, la identidad
cromosOmica puede complicarse por su similitud (Lavania, 1978). En un intento de mejora

en la identificacion cromosémica se adaptd la impregnacion argéntica afin a las regiones
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NOR (Regiones del Organizador Nucleolar) de los cromosomas (Goodpasture y Bloom,
1975; Goodpasture et al., 1976). Las bandas NOR estan localizadas en las constricciones
secundarias adyacentes a los satélites y portan al ADNr en los cromosomas con satélite

(cromosomas-SAT).

Las metodologias anteriores mostraron su utilidad al aplicarse en general a especies
con cromosomas particularmente grandes. En afios recientes el desarrollo de técnicas de
extendido en superficie y secado al aire posibilitd la caracterizacion cromosomica de
especies con cromosomas pequenos (< 2 um) como los del mezquite (Prosopis laevigata),
la tullidora (Karwinskia humboldtiana), el guamdchil (Pithecellobium dulce), huizaches
(Acacia farnesiana y A. schaffneri), el tamarindo (Tamarindus indica), la tronadora
(Crotalaria pumila) y de diversas especies de Aeschynomene nativas de México (Tapia-
Pastrana y Mercado-Ruaro, 2001; Tapia-Pastrana et al., 2002; Gémez-Acevedo y Tapia-
Pastrana, 2003; Tapia-Pastrana y GOmez-Acevedo, 2005; Tapia-Pastrana et al., 2012;
Tapia-Pastrana, 2012; Tapia-Pastrana et al., 2020).

La investigacién en Bromeliaceae es un ejemplo sobre la evolucion y objetivos de
los estudios citogenéticos clasicos (Nunes y Clarindo, 2014): inicialmente dirigidos al
conteo cromosémico, posteriormente enfocados al registro de la morfologia cromosémica
(cariotipos), a la cuantificacion de los contenidos de ADN nuclear mediante citometria de
flujo (CMF) y la composicion de bases (AT% y GC%). En esta familia los estudios
citogenéticos iniciaron hace mas de un siglo (Billings, 1904) y a la fecha se ha cubierto solo
el 10 % de sus especies. Estos andlisis contribuyeron a la sistemética y a los estudios de
evolucion y diversidad genética (Ebert y Till, 1997; Ramirez-Morillo y Brown, 2001;
Favoreto et al., 2012).

Analisis cariotipico en el contexto filogenético

Con frecuencia los estudios citogenéticos fueron meramente descriptivos y las
inferencias sobre cariotipos ancestrales y patrones de evolucion cromosémica carecian de
soporte estadistico y algunas veces de un claro entendimiento de los mecanismos
subyacentes (Guerra, 2012). La historia evolutiva de un cariotipo es frecuentemente dificil
de determinar ya que la acumulacion de rearreglos cromosémicos oscurece su identidad

exacta y el numero y orden de eventos ocurridos hasta su estado actual (Schubert y Lysak,
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2011). Ademas, los complementos cromosomicos evolucionan de diferentes maneras
impidiendo extrapolaciones de un grupo a otro (Jones, 1970). Los avances en citogenética
han ocurrido junto con el desarrollo en biologia molecular, citometria de flujo,
bioinformética y filogenética, especialmente en vertebrados (Robinson y Yang, 2012).
Aunque y aungue la citogenética vegetal se ha retrasado en este aspecto, se espera que el
desarrollo de nuevos marcos tedricos y mejores métodos de analisis faciliten su integracion
en los anélisis filogenéticos (Pires y Hertweck, 2008; Tapia-Pastrana et al., 2020). Por
ejemplo, actualmente se considera que los cambios cariotipicos incluidos el numero y
distribucion de secuencias repetidas contribuyen significativamente a la especiacion y
macroevolucién (Plohl et al., 2008). Asimismo, el establecimiento de rearreglos
cromosomicos en diferentes linajes puede generar barreras reproductivas y especiacion
(Tapia-Pastrana, 2021) por la reduccion del flujo génico mediante la supresion de la
recombinacion. Se estudia intensamente el papel de la auto y alopoliploidia junto con
duplicaciones génicas y otros cambios causados por elementos moviles o segmentos
cromosomicos como responsables de divergencias adaptativas y aislamiento reproductivo
(Arrighi et al., 2014; Chaintreuil et al., 2016; Tapia-Pastrana et al., 2020).

A pesar de que no se ha alcanzado una explicacion universalmente aceptada sobre
como los cambios en la estructura cromosomica causados por rearreglos, es decir,
translocaciones e inversiones, etc., contribuyen a la especiacion (Livingstone y Rieseberg,
2003), si existe consenso en la mayoria de los modelos de especiacion cromosémica en
asumir como necesaria alguna clase de aislamiento geogréfico para acumular mutaciones
independientes (Rieseberg y Willis, 2007). Otro aspecto por resolver es la velocidad con la
cual surgen nuevos rearreglos cromosémicos y se establecen en la poblacién. Muchos
modelos confian en la mutacién espontanea que dirige la evolucion cromosomica, pero en
muchos grupos, este proceso es lento en relacion al desarrollo de barreras de aislamiento
ecoldgico o a la acumulacion de factores de esterilidad génica (Rieseberg, 2001). Sélo las

especies poliploides aisladas pueden surgir en una o dos generaciones.

Por otro lado, los avances de las herramientas citogenéticas permiten construir
cariotipos detallados, entre especies con tamafio y morfologia cromosomica similares

(Acosta et al., 2012). En este sentido la hibridacion in situ mejora sustancialmente el
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analisis citogenético y permite inferir homologias y diferencias entre especies (Robledo y
Seijo, 2010; Scaldaferro et al., 2013). Ademas, la citogenética puede contribuir al analisis
filogenético proponiendo relaciones estadisticamente fundamentadas, por ejemplo, al
considerar los datos cromosémicos como datos morfoldgicos. Actualmente los métodos
multivariados permiten el uso tanto de datos discontinuos (e. g. nimero cromosomico, tipos
de heterocromatina, nimero de bandas heterocromaticas y loci ADNr) como de datos
continuos (e. g. longitud del cariotipo haploide, indices de asimetria y cantidad de
heterocromatina). Asimismo, el desarrollo de métodos filogenéticos comparativos puede
suministrar una solida herramienta para inferir patrones de evolucion cromosémica y
reconstruir cariotipos ancestrales mapeando los datos cromosomicos en las filogenias. La
aplicacion del enfoque filogenético explicito al estudio de la evolucion cromosoémica recién
ha comenzado y hasta el momento son relativamente pocos los estudios que han usado
métodos comparativos formales para elucidar la evolucion cromosémica (Watanabe et al.,
1999; Vaio et al., 2013; Enke et al., 2015; Tapia-Pastrana et al., 2020).

Nuevas técnicas, nuevas perspectivas

Los citogenetistas vegetales estuvieron entre los primeros investigadores del
genoma. Lo visualizaron décadas antes de que la estructura del ADN fuera descubierta, 50
afios antes de la clonacion del ADN y casi un siglo previo a la secuenciacion del primer
genoma vegetal (The Arabidopsis Genome Initiative, 2000). Las técnicas citoldgicas
convencionales permanecen como un excelente punto de inicio pues han probado su valor
en la caracterizacion cromosémica. Sin embargo, el desarrollo de las técnicas modernas de
hibridacion in situ (ISH) han permitido la visualizacion directa de secuencias especificas de
ADN sobre los cromosomas y logrado un avance sustancial al combinar la citologia con la
biologia molecular (Gill y Friebe, 1998; Harper y Cande, 2000). El desarrollo de ISH abrid
oportunidades para el analisis citogenético de esencialmente cualquier especie, sin importar
su morfologia cromosomica (Pardue y Gall, 1975). En plantas, el uso de trazadores
radiactivos o0 nucledtidos modificados (adheridos a biotina, digoxigenina o fracciones
fluorescentes) para hacer sondas ISH permite la visualizacion microscépica y localizacion
de secuencias complementarias en células, nucleos y en cromosomas individuales (Xu y
Earle, 1994; Fransz et al., 1996).
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La hibridacion in situ fluorescente (FISH) directa e indirectamente se ha aplicado
ampliamente durante los ultimos 30 afios y permite una répida caracterizacion citogenética
y el establecimiento de cariotipos citogenéticos moleculares (Jiang y Gill, 2006). Aunque
comunmente FISH se emplea para mapear secuencias unicas o de copia baja, también se
utiliza para localizar secuencias repetidas y clonas de fragmentos largos en “cOctel” para
reconocimiento cromosomico en mitosis, meiosis o fibras de cromatina y para explorar
relaciones gendmicas en poliploides o especies vegetales estrechamente relacionadas
(Fransz et al., 1998; Dong et al., 2000; Lysak et al., 2003; Kato et al., 2004). El desarrollo
reciente de mapas citogenéticos del pino de incienso, Pinus taeda (Pinaceae) (Islam-Faridi
et al., 2007) y la naranja china amarga Poncirus trifoliata (Rutaceae) (Moraes et al., 2008)
asi como la caracterizacion de centromeros en maiz, jitomate y papa (Danilova y Birchler,

2008; Koo et al., 2008; lovene et al., 2008) ilustran muy bien esta situaciéon.

Asimismo, FISH ha servido para definir los limites heterocromatina-
heterocromatina en el jitomate (Stack et al., 2009), para producir mapeo de alta resolucion
en Arabidopsis (Brassicaceae) (Fransz et al., 1996) y para estimar el tamafio fisico de
brechas (“gaps”) entre cromosomas artificiales bacterianos en el arroz (Cheng et al., 2002)
y jitomate (Szinay et al., 2008). Cromosomas en paquiteno y fibras FISH son usadas para la
secuenciacion de los cromosomas de jitomate y para investigar las inversiones y otras
discrepancias de su genoma (Peterson et al., 1999). No obstante, sus aplicaciones, dos
aspectos relacionados con FISH deben mejorarse: el tamafio de la sonda mas pequefia que
puede detectarse y la resolucion entre dos sefiales distintas y cercanas visibles al
microscopio. Para ello, se trabaja ya en mejorar la sensibilidad de los microscopios, de las
camaras digitales CCD, en el incremento de las sefiales y avanza la resolucion de loci
cercanamente ligados a partir de métodos de alargamiento cromosémico (Valarik et al.,
2004: Koo y Jiang, 2009). La perspectiva es el mapeo de cualquier fragmento de ADN
(clones ADNc o sondas RFLP, polimorfismos de longitud de fragmentos de restriccion)

dentro de un cromosoma.
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El renacimiento de la citogenética: poliploidia y evolucién cromosdémica

La sistematica y la biologia evolutiva se reforzaron por la integracion de la
citogenética y la filogenética realizada por Raven (1986) quien actualizo datos en tres areas
clave de investigacion: primero, la evolucion cromosdémica durante el origen de las
angiospermas (Raven y Kyhos, 1965) donde analiza los numeros cromosoémicos en las
Annonales y otras angiospermas basales e inspira las modernas comparaciones gendmicas
que revelaron eventos paleopoliploides, los cuales parecen haber ocurrido temprana y
frecuentemente durante la diversificacion de las plantas con flores. Segundo, la
caracterizacion de la evolucion cromosémica en varios géneros de Onagraceae revelo
interesantes patrones de evolucion cromosomica cuando se mapearon sobre una filogenia
contemporanea de esta familia. Tercero, el trabajo de Raven (1964) sobre especiacion
catastréfica (un citotipo minoritario se convierte en una forma adaptativa ventajosa
posterior a un draméatico cambio de habitat) y endemismo edafico que identificd la
importancia de los rearreglos cromosomicos en la evolucién de Clarkia Pursh (Onagraceae)
y la habilidad de las especies nuevas para ocupar ambientes diferentes. Al respecto, los
analisis citogenéticos y filogenéticos con Clarkia revelaron patrones de especiacion y

evolucion cromosoémica.

Asimismo, investigaciones en Brassica L. (Brassicaceae) muestran que cambios
fenotipicos que contribuyen a los eventos de especiacion pueden surgir a partir de
relativamente pocos rearreglos cromosomicos (Pires y Hertweck, 2008). La fusion de la
sistematica filogenética con la citogenética abre nuevas areas de investigacion, como la
filogendmica que permite la reconstruccion de genomas ancestrales e historias evolutivas,
la incorporacion de caracteres genomicos en los analisis filogenéticos y nuevas teorias

evolutivas en una escala gendmica (Pires y Hertweck, 2008).

Actualmente el analisis sobre evolucién del genoma va mas alld del mapeo
cromosomico sobre las filogenias, pues se explora la prevalencia de poliploidia y otras
duplicaciones genomicas en las angiospermas. Varios métodos de investigacion, incluidos
isoenzimaticos y filogenomicos sugieren que las duplicaciones del genoma han surgido en
muchas familias de angiospermas, con ciclos repetidos de poliploidizacion y diploidizacion.

Estimaciones conservadoras indican que 30 % al 50 % de las angiospermas actuales son
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poliploides y estudios recientes sugieren que la mayoria de las angiospermas actuales

comparten al menos un ancestro poliploide (Cui et al., 2006).

Reconstruccién de cariotipos ancestrales.

El cariotipo o complemento cromosémico especifico de un organismo eucariotico
puede variar tanto en el ndmero, tamafio y forma de los cromosomas mediante
translocaciones, reciprocas, inversiones, inserciones o deleciones aln entre taxones
estrechamente relacionados. En el nivel diploide, los nimeros cromosémicos cambian
debido a errores en la segregacién meiotica, en translocacion de heterocigotos o por los
Ilamados eventos de fusion/fision (Raskina et al., 2008). Tales mecanismos combinados
con las poliploidias han generado los cariotipos existentes en el curso de la evolucion y
dado que los cromosomas son estructuras dinamicas, la reconstruccion de cariotipos

ancestrales requiere la descripcion precisa de los cariotipos existentes (Lysak et al., 2006).

Actualmente es posible reconstruir la evolucién de los complementos cromosomicos
mediante la secuenciacion del genoma, mapeo genético y tincion cromosémica multicolor
comparativa enmarcados en filogenias moleculares (Lysak et al., 2006). Por ejemplo, el
empleo de tales herramientas sugiri6 que el cariotipo de Arabidopsis thaliana
(Brassicaceae) (n = 5) y de especies relacionadas con seis o siete pares de cromosomas
derivaron de un cariotipo ancestral con ocho pares de cromosomas. Probar tal hipétesis
requirio también el uso de cromosomas bacterianos artificiales (CBA, vector para introducir
ADN, en este caso genes 45S rRNA usados para la localizacion in situ de NORs) para el
uso de FISH y el mapeo preciso de los centromeros y de los grupos de ligamiento (GL) de
A. thaliana y sus relacionadas. Este enfoque permitiéo concluir que las “fusiones” de esta
ultima, involucraron la generaciébn de cromosomas acrocéntricos por inversiones
pericentricas seguidas de translocaciones reciprocas entre dos cromosomas (uno 0 ambos
acrocéntricos) y finalmente la eliminacion de un minicromosoma surgido por la fusién

cromosomica (Lysak et al., 2006).

Una vez revelada la colinealidad cromosdmica entre todas las especies involucradas
fue posible reconstruir la evolucion de sus cromosomas desde un supuesto cariotipo
ancestral (n = 8) (Lysak et al., 2006). La investigacion del genoma de A. thaliana y los
bloques gendmicos en Brassica con otros genomas de cruciferas permitira la reconstruccion
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de cariotipos ancestrales que facilitaran las comparaciones en Brassicaceae (Parkin et al.,
2005; Schranz et al., 2006). En Nierembergia (Solanaceae) para visualizar el patron de
evolucion cromosomica y reconstruir cariotipos ancestrales los caracteres cromosémicos se
mapearon de acuerdo a parsimonia, criterios de maxima verosimilitud e inferencia
Bayesiana en un arbol filogenético (ADNc e ITSs) podado, usando el software Mesquite

version 2.0 y Bayes Traits version 2.0 (Pagel et al., 2004).

Entender la hibridacién antes de detectarla. La hibridacion alopoliploide y
homoploide en la evolucion de los genomas vegetales

Actualmente se sabe que la hibridacién es un modo de especiacion bien establecido
en plantas y su frecuencia en algunas floras podria alcanzar hasta el 25 % (Mallet, 2005,
2007), siendo mas comun entre plantas cultivadas y sus progenitores, asi como en especies
invasivas (Ellstrand y Schierenbeck, 2000).

La especiacion hibrida alopoliploide implica que la hibridacion ha tenido un papel
principal en el origen de una nueva especie. La definicién se aplica claramente a las
especies hibridas que han duplicado su nimero de cromosomas (alopoliploides): las
especies derivadas contienen exactamente un genoma de cada padre, una contribucion del
50% de cada uno, aunque, en poliploides mas antiguos, la recombinacion y la conversion
de genes pueden eventualmente conducir a contribuciones desiguales. Ademas, los

alopoliploides se aislan reproductivamente en gran medida por ploidia (Mallet, 2007).

La especiacion hibrida solo es posible si el aislamiento reproductivo es debil; si los
hibridos son intermedios, las especies hibridas estardn aun méas débilmente aisladas. En la
préactica, se debe reconocer a las especies como "agrupaciones genotipicas" de multiples
locus. Una especie hibrida sera entonces un tercer grupo de genotipos que se ha
estabilizado y permanece distinta cuando entra en contacto con cualquiera de los padres
(Mallet, 2007). La esterilidad hibrida es una forma comudn de aislamiento reproductivo
postcigotico que reduce el flujo génico entre poblaciones divergentes y puede contribuir a
la formacion de especies y a su coexistencia en simpatria y las incompatibilidades génicas y
los rearreglos cromosomicos subyacen tal esterilidad. La hipotesis de que la seleccién juega
un papel en el origen de la inviabilidad y barreras de esterilidad que separan a las especies
también fue sostenida por Stebbins (1959), quien ademas observo que la esterilidad por
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rearreglos cromosomicos parece evolucionar méas rapidamente en hierbas anuales que en
perennes debido al aumento de eventos meidticos por generacion que aceleran la tasa de
mutacién cromosomica. Las especies recientes y estrechamente relacionadas tienen més
probabilidades de hibridar, aunque la hibridacion y la introgresion a menudo pueden

persistir durante millones de afios después de la divergencia inicial (Mallet, 2005).

La hibridacion se define como la “cruza entre individuos pertenecientes a
poblaciones separadas que tienen diferentes normas adaptativas” y los individuos de la
generacion F; tienden a tener baja fertilidad y frecuentemente exhiben rasgos intermedios.
Sin embargo, la variacion de rasgos transgresivos (rasgos fenotipicos que superan el
intervalo de rasgos observados en los progenitores) es comun en la primera y posteriores
generaciones hibridas (por ejemplo, el incremento en el tamafio de la flor). Si esta variacion
extrema se expone a un ambiente nuevo, la seleccion natural tendrd la oportunidad de
formar nuevas razas o subespecies. Al poseer algin grado de aislamiento reproductivo
respecto a los progenitores inicia el paso critico en el establecimiento de nuevos linajes
hibridos (Yakimowski y Rieseberg, 2014).

Aunque la presencia de alelos recesivos raros, variaciones en el namero
cromosoémico, epistasis y sobredominancia explican una pequefia proporcion de fenotipos
transgresivos, ahora se sabe que la ‘“accion de genes complementarios” ofrece una
explicacion mas general de las bases genéticas y tasas observadas de segregacion
transgresiva. La idea es que, si las lineas progenitoras se componen de conjuntos de
diferencias fijadas que tienen efectos opuestos aditivos, en la F, la recombinacién
incrementara la frecuencia de estos rasgos en un individuo. Muchos rasgos transgresivos
son morfologicos, pero otros son rasgos asociados con la fecundidad, bioquimica,
fisiologia, tolerancia a factores bidticos/abidticos, etc. Se espera que entre mas
distantemente relacionadas se encuentren las especies acumulen un mayor nimero de
diferencias fijadas que resulten en una mayor transgresion. Asi, los rasgos transgresivos son
un resultado relativamente comun de la hibridacién, especialmente en lineas endogamicas o

especies genéticamente separadas (Yakimowski y Rieseberg, 2014).

La hibridacion es mas cominmente observada en el contexto de zonas hibridas o

enjambres hibridos, donde un gradiente o mezcla de individuos hibridos y progenitores se
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observan en simpatria y en donde se advierte frecuentemente hibridacion introgresiva es
decir el retrocruzamiento con los genomas progenitores debido a la alta frecuencia de éstos
en la poblacion. La deteccidn de introgresion genética entre especies usando marcadores
moleculares ya es rutina (Rieseberg et al., 1990; Sweigart y Willis, 2003). Las zonas de
hibridacion se consideran actualmente reservorios de variacion donde los hibridos exhiben
mayor variacion genética que las poblaciones de especies progenitoras (Ellstrand vy
Schierenbeck, 2000).

Asimismo, la hibridacion participa en el éxito de las especies invasoras debido a la
diversidad de segregantes que incrementan la probabilidad de rasgos nuevos o extremos y
suministra material crudo para la adaptacion, potencializando la colonizacion de nuevos
habitats mas all4 del intervalo de origen. También se ha propuesto que al fijar la heterosis
(vigor hibrido) y purgar la carga genética de los cuellos de botella se incrementa la
adecuacion e invasividad de las poblaciones hibridas (Ellstrand y Schierenbeck, 2000).
Cabe mencionar aqui que los factores ecologicos pueden afectar la adecuacion de los
hibridos: (1) la diversidad de hébitats suministra nichos para el establecimiento de
individuos introgresados pues la variacion en las condiciones ecoldgicas puede afectar su
supervivencia y capacidad reproductiva (adecuacion) que pueden llegar a ser menores,
iguales o mayores que la de los genotipos progenitores y (2) debido a que las areas
perturbadas impulsan la introgresion, pues alteran las relaciones de adecuacion en las
comunidades vegetales, provocando una mala adaptacion de los progenitores, al degradar
las barreras reproductivas basadas ecolégicamente y abriendo espacios para los hibridos.

La especiacion hibrida homoploide o “hibridez estructural criptica” 0 “especiacion
recombinacional” (sin cambio en el nUmero cromosémico diploide) es bien conocida en
plantas con flores y parece contribuir a la especiacion en menor manera que la hibridacion
con incremento en el nivel de ploidia (alopoliploide), debido en parte al aislamiento
reproductivo entre hibridos y progenitores con diferente ploidia (Soltis y Soltis, 2009;
Soltis et al., 2014). La especiacion tiene lugar en simpatria, por definicion, ya que la
hibridacion requiere el flujo de genes y los hibridos deben superar las incompatibilidades
cromosOmicas y genéticas. Estas son las razones por lo que el proceso a menudo ha sido

considerado raro o poco probable (Mallet, 2007). Durante la especiacion de hibridos
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homoploides, surge un derivado hibrido estable, fértil y reproductivamente aislado sin un
cambio en el numero cromosémico. Se cree que el aislamiento reproductivo ocurre a través
de una répida reorganizacion cromosémica, divergencia ecologica y/o aislamiento espacial
(Rieseberg 1997). Como alcanza el aislamiento reproductivo un linaje hibrido sin cambio
en el nivel de ploidia? Stebbins (1959) desarrolld lo que ahora es llamado el modelo
recombinacional de especiacion hibrida homoploide basado en la clase de rearreglos
cromosomicos que diferencian al hibrido de las especies progenitoras. En el modelo mas
simple: un hibrido parcialmente estéril es originado entre especies progenitoras que difieren
por dos rearreglos cromosémicos independientes, es decir, cuando las especies progenitoras
se diferencian en pequefos rearreglos estructurales. Este hibrido produce nuevos tipos
recombinantes homocig6ticos de los rearreglos via segregacion y recombinacion,
aumentando la variacidn genética y la posibilidad de colonizacion de nichos no explotados.
Es decir, un linaje hibrido podria surgir a través de la segregacion de un nuevo tipo aislado
por barreras externas (Grant, 1981). Los recombinantes son fértiles dentro de la linea
hibrida, pero al menos parcialmente estériles respecto a los progenitores (Mallet, 2007).

Si los hibridos recombinantes pueden reproducirse y volverse suficientemente
numerosos hasta formar una poblacion estable, tendran el potencial de convertirse en una
especie hibrida nueva. La formalizacion del modelo da las bases para el tratamiento teérico
y empirico del tema (Templeton, 1981; Rieseberg, 1997; Gross y Rieseberg, 2005).
Suponiendo que 1 y 2 son alelos en genes que afectan un rasgo cuantitativo y difieren entre
especies, de modo que cada una tiene diferencias fijas. La recombinacion puede entonces
liberar una variacién cuantitativa "transgresora™ por accion de genes complementarios, a
menudo mas extrema que en cualquiera de los padres. La mayoria de los primeros
recombinantes no seran aptos, pero los hibridos extremos pueden colonizar nichos que no
estan disponibles para los padres. Si las oportunidades ecologicas estan parcialmente
separadas del habitat de los padres, si los hibridos similares tienden a asociarse (por
ejemplo, por medio de la estacionalidad o la deriva en poblaciones pequefias), o si la
autofecundacion o la endogamia es comun, el flujo de genes entre los hibridos y los padres
se reducira y la especiacion hibrida se vuelve mas probable. Las especies hibridas exitosas
también podrian desplazar ecolégicamente a una 0 mas especies progenitoras y borrar la

evidencia de su propio origen hibrido. En las plantas, se conocen alrededor de 20 especies
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hibridas homoploides bien establecidas, pero son dificiles de detectar y pueden ser mas
frecuentes (Mallet, 2007). Sin embargo, un mapeo genético comparativo puede revelar
rearreglos cromosomicos entre especies progenitoras y especies hibridas existentes. Los
métodos sobre gendmica evolutiva posibilitan la deteccion de eventos de hibridacion
ancestrales y contemporaneos (Durand et al., 2011; Lai et al., 2012). Por otra parte, la
hibridacion e introgresion entre especies es una ocurrencia regular, especialmente en grupos

que irradian rapidamente (Mallet, 2007).

Metodologias para la deteccion de hibridos

Ahora es claro que las nuevas herramientas citogenéticas y aplicaciones
computacionales hacen méas accesible la investigacion en citogenética (Pires y Hertweck,
2008). En este sentido las secuencias repetidas de ADN, incluidas los retroelementos, son
muy Utiles para facilitar el marcado de los cromosomas de las especies progenitoras en un
hibrido. Por ejemplo, por muchos afios no quedd claro si las formas poliploides de
Hordeum murinum (Poaceae) eran auto o alopoliploides (Rajhathy y Morrison, 1962;
Gupta y Fedak, 1985; Taketa et al., 1999), sin embargo, recientemente la alopoliploidia ha
sido fuertemente apoyada mediante andlisis filogenéticos moleculares que diferenciaron las
formas 2x, 4x y 6x (Tanno et al., 2010; Ourari et al., 2011). Asimismo, la caracterizacion
cromosomica individual mediante FISH permitié la comparacion cariotipica de todos los
taxa del complejo Hordeum murinum, subespecies y citotipos. Con esto el origen de las
formas hexaploides (alopoliploides), asi como su estructura gendémica y filogenia fueron
resueltas (Cuadrado et al., 2013). El razonamiento es sencillo: si una especie diploide esta
involucrada en el origen de un citotipo tetraploide sus cromosomas deben estar presentes en
él. Lo mismo es cierto si las formas tetraploides estan involucradas en el origen de las

formas hexaploides.

Nuevamente es claro que el primer paso en el entendimiento de la estructura
gendmica y evolucion de una especie es la discriminacion inambigua de sus cromosomas.
Los mapas cariotipicos que permiten relacionar cromosomas homologos intra e inter taxa,
previo tamizaje de secuencias ADN repetidas (incluidas las que analizan la distribucion del
ADNIr) con suficiente diversidad en términos de nimeros de copias Y localizacion sirvieron

como marcadores para la identificacion de cromosomas individuales en los
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citotipos/subespecies del grupo Hordeum brachyantherum/californicum (Carmona et al.,
2016) en donde ademas del empleo de FISH se utiliz6 FISH-ND (no desnaturalizado) y
sondas de oligonucleotidos para detectar secuencias de repeticion simple (SSRs) y GISH
(hibridacion in situ gendmica) para distinguir entre subgenomas en los poliploides. Estas
investigaciones tienen el potencial de revelar la diversidad cromosoémica en los taxa
estudiados y reconstruir la historia evolutiva de un grupo. Las sondas de hibridacion in situ
fluorescente (FISH) para retroelementos, asi como de otro tipo, pueden obtenerse de una

variedad de técnicas que emplean librerias de clonas (Lamb y Birchler, 2006).

Por otra parte, en Crocus L. (Iridaceae) se emplearon secuencias pCOSAt103 para
inferir eventos de hibridacion y determinar los taxa progenitores de alopoliploides con
mayor fiabilidad comparadas con ITS. El criterio seguido fue la deteccion de dos copias
distintas de pCosAT103 ademas de la incongruencia entre regiones de cloroplasto y de ITS
(Harpke et al., 2015).

Cariotipos dentro de un marco de referencia filogenético, molecular y de distribucion.

Los primeros estudios cariotipicos comparativos de especies relacionadas
describieron patrones y direcciones de evolucion cromosémica dentro de grupos que
carecian de un marco de referencia filogenético, pero actualmente se incrementa el nimero
de estudios que analizan este aspecto basados en informacion filogenética (Peruzzi y Carta,
2011). Asi, por ejemplo, una combinacién de cariotipos de calidad Optima, datos de
distribucion geografica, métodos estadisticos comparativos y de fechado molecular dentro
de un contexto filogenético revelo los patrones de evolucion cromosdmica y diversificacion
en especies del género Nierembergia (Solanaceae) (Acosta et al., 2016). Este género es
citolégicamente interesante ya que las especies exhiben dos nimeros cromosémicos basicos
(2n = 16 y 18) y algunas poblaciones consisten de poliploides o individuos que portan
cromosomas B (Acosta et al., 2006; Acosta y Moscone, 2011). Ademas, las especies se
agrupan en dos clados mayores apoyados por datos de secuencias y que difieren en la
longitud cromosémica total haploide, indices de simetria, morfologia y distribucion
geografica. Para la identificacibn cromosomica se utilizaron métodos de bandeo C y
AgNOR combinados con técnicas FISH que usa sondas de genes del RNA ribosémico 45S

y 5S ADNr (Tate et al.,, 2009). Los métodos estadisticos comparativos basados en
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caracteres citogenéticos, morfologicos y de distribucion geografica recuperaron tambiéen
dos grupos. El fechado molecular (calibrado con registro fosil y tasas de mutacion) sobre la
filogenia molecular revel6 que ambos grupos divergieron durante el Mioceno tardio durante
un ingreso del océano Atlantico y que esta separacién concuerda con cambios en la
asimetria de los cariotipos, en las cantidades de heterocromatina y en las tallas
cromosomicas. Los resultados permitieron establecer una hipdtesis confiable acerca de las
causas de la variacion cromosomica en el género Nierembergia y proponer condiciones
ancestrales en los caracteres cromosomicos. También fue posible establecer un mapa de
distribucion geografica sobre un arbol filogenético podado, con estados de caracter como
los siguientes: asignando un valor O a tierras bajas semi-aridas; 1 a &reas de montafia
(tierras altas); 2 al escudo brasilefio (tierras bajas); 3 al “mar paranense”. Aqui, los modelos
de reconstruccion gque se emplearon fueron parsimonia, maxima verosimilitud e inferencia

Bayesiana (Acosta et al., 2016).

En relacion a los patrones de distribucion es necesario considerar que los cambios
climéticos historicos han tenido un gran efecto sobre la distribucién y evolucion de las
especies vegetales debido a: (1) contactos secundarios e hibridacion entre taxa
diferenciados, (2) apertura de nuevos nichos ecologicos y (3) fragmentacion de habitats
(Comes y Kadereit, 1998; Feliner, 2011; Hewitt, 2011). Por tanto, es necesario un
conocimiento completo de la historia evolutiva de las especies involucradas, por ejemplo en
eventos de hibridacion y estimaciones de las probables zonas de contacto y de los tiempos
de divergencia de las mismas (Acosta et al., 2016). Distintos puntos de vista concernientes
al origen de la diversificacion de las especies actuales estan aun bajo debate. La
controversia es si los cambios climaticos del pleistoceno reciente han dirigido la
especiacion o si la actual diversidad de especies es mas antigua (Pennington, 2004). Hasta
el siglo X1X, la diversidad de especies en biomas de Sudameérica, tales como la Amazonia,
era atribuida a los refugios pleistocénicos (Behling, 1998). Sin embargo, recientemente se
ha propuesto un origen mas antiguo para la diversidad de la Amazonia y una vinculacion
entre la orogenia Andina y la diversificacion Neotropical, es decir se introducen escenarios

geoldgicos complejos y més reales (Hoorn et al., 2010).
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Citogenética en grupos taxonomicamente complicados.

Géneros que exhiben una alta diversidad de nimeros cromosomicos y cariotipos
intra e inter especificamente representan un reto para descifrar su evolucion cromosomica y
su filogenia debido a la dificultad para derivar el nivel de ploidia a partir del nimero
cromosomico. Crocus L. serie Verni (2n = 8-23, Iridaceae) es un claro ejemplo. Sin
embargo, el empleo de un enfoque cariosistematico (Harpke et al., 2015) ofrecié una mejor
percepcion sobre su compleja evolucion cromosomica y clarifico la taxonomia de este
grupo mediante la combinacion de analisis morfoldgicos (doce caracteres), moleculares
(ADN de cloroplasto: trnL-trnF, ndhF; ADN nuclear: ITS, pCOSAt103 como marcadores
filogenéticos) y analisis carioldgicos.

Solo asi se logré (1) la separacion de un taxon tradicionalmente conocido como
Crocus vernus en cinco especies (2) reconocer que en la evolucion del grupo la
poliploidizacion solo jugd un papel dentro de la especie compleja C. vernus donde se
detectaron dos eventos de hibridaciéon (3) en los demas taxa la evolucion cromosoémica
probablemente esta caracterizada por fusiones y fisiones cromosoémicas, que algunas veces
afectaron el juego cromosémico haploide completo (4) conocer que la serie Verni esta
sujeta a un tipo peculiar de cambio desigual en el tamafio cromosémico, es decir, que la
pérdida o ganancia de ADN no es equitativa en ambos brazos. La consecuencia taxonémica
es una nueva circunscripcion de la serie Verni por la inclusion y exclusion de especies
(Harpke et al., 2015). Aqui la deteccion de dos copias pCOSAt103 y la incongruencia entre
regiones de cloroplasto e ITS permitieron inferir eventos de hibridacion y determinar los
taxa progenitores de alopoliploides. Cariologicamente se determind el origen alotetraploide
de Crocus neglectus y el estudio molecular reveld a sus progenitores, todos con 2n = 8. La
presencia del mismo haplotipo nhdF en C. ilvensis y C. neglectus sugiere que C. ilvensis es
el progenitor materno.

Aunque esto puede resultar de una clasificacion incompleta de linaje, la
contribucion de C. ilvensis y el origen alotetraploide también es apoyado por las similitudes
en el cariotipo (Peruzzi y Carta, 2011). La contribucion de C. vernus/C. neapolitanus (o sus
ancestros) como progenitor paterno fue sugerida por los marcadores nucleares ITS y
pCosAT103, mientras una relacion cercana de C. neglectus con C. neapolitanus Gnicamente

por el analisis morfoldgico.
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Capitulo 2. Remodelacion cromosomica

Durante mucho tiempo, el genoma de las especies eucariotas ha sido considerado
como relativamente estable. Sin embargo, en las Gltimas décadas se han descrito muchos
fendmenos que exhiben la plasticidad de los genomas nucleares contenidos en los
cromosomas. El nimero, tamafio y forma de los cromosomas, es decir, el cariotipo de un
organismo, varia considerablemente entre los grupos de eucariontes y para la gran mayoria
de éstos es todo lo que se conoce de su citologia (Jones, 1998). En su mayoria, los genomas
de eucariontes superiores contienen aproximadamente entre 14000 y 40000 genes que
codifican proteinas (Schubert y Lysak, 2011). Por el contrario, el tamafio del genoma
nuclear varia en mas de cuatro ordenes de magnitud, desde aproximadamente 12 Mb en
levaduras (Mewes et al., 1997) hasta 400000 Mb en dinoflagelados (Sparrow et al., 1972).
En correspondencia, el tamafio lineal de los cromosomas en metafase abarca desde menos
de uno hasta varias decenas de micrémetros (um). EI nimero de pares cromosémicos
también puede variar ampliamente, desde 1 en una hormiga (Imai y Taylor, 1989) hasta
aproximadamente 700 en helechos (Khandelwal, 1990). Ademas, mientras que en algunos
clados filogenéticos el tamafio del genoma y los nimeros cromosémicos son mas bien

estables, en otros varian considerablemente (Ohno, 1984).

Por otro lado, existe consenso sobre el papel que juegan los rearreglos
cromosomicos en los procesos de especiacion, sin embargo, el orden de eventos entre el
cambio a nivel génico y los rearreglos cromosémicos es motivo de debate. Es probable que
en ciertos grupos taxonémicos sea una combinacién especifica de fuerzas las que impulsan
su evolucion. Por ello, un panorama integral del genoma debe considerar los aspectos
moleculares y cromosémicos como una unidad organica interdependiente (Raskina et al.,
2008). La evolucion del genoma eucarionte esta ampliamente relacionada con diferentes
tipos de rearreglos o cambios cromosomicos. Como mutaciones a gran escala, tales
reordenamientos cromosomicos, que mueven el ADN de un lugar a otro, son una fuente
conocida de divergencia gendémica entre taxones relacionados y son una fuente de novedad
genética que puede formar nuevos genes (Miller et al., 1993; Bennetzen, 2005), modificar
patrones de expresién (Duhl et al., 1994) y crear vinculos entre genes previamente

desvinculados (Rieseberg 2001). La teoria predice que cada arreglo segmental tiene su
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propio “efecto patron” individual y la remodelacion cromosomica, en consecuencia, es una
fuente para nuevas combinaciones de caracteres (Grant, 1981). Si este remodelado es
significativo, pero no tan aberrante como para causar esterilidad, puede facilitar el
surgimiento de formas gendmicas reproductivamente aisladas que son la base del proceso
de especiacion (Lewis y Raven, 1958). Aun asi, el cambio cromosomico es uno de los
mecanismos impulsores de especiacién mas debatidos (Raskina et al., 2008) y durante
mucho tiempo se ha discutido en qué grado los cambios de estructura contribuyen al
aislamiento reproductivo y finalmente a especiacion. Algunos lo consideran una fuerza
motriz detras de la especiacion (White, 1978; King, 1993; Spirito, 2001), particularmente
en plantas (Levin, 2002), sin embargo, en otros prevalece la opinidn de que tales cambios
son meramente incidentales a dicho proceso (Rieseberg, 2001; Lai Z. et al., 2005).

A lo largo de los afios se han propuesto diferentes modelos de especiacion
cromosomica (King, 1993; Rieseberg, 2001; Levin, 2002). Muchos de estos modelos
asumen aislamiento geografico, fuerte subdominancia y establecimiento por deriva (Lewis,
1966; White, 1978; Grant, 1981; Templeton, 1981). En otros, se considera también que la
remodelacion cromosdmica tendria un caracter adaptativo (White, 1978; Grant, 1981). En
consecuencia, abordar un estudio de citogenética comparada implica mucho mas que el
recuento cromosomico, la estimacion de las tallas de cromosomas individuales, la
localizacion de marcadores cromosomicos y la obtencion de una férmula cariotipica.
Supone ademas consideraciones ecogeograficas y adaptativas relacionadas con la evolucion
cariotipica, ademas del conocimiento de los mecanismos bésicos que explican los cambios
en el numero y forma de los cromosomas y que conllevan al establecimiento de conceptos
alternativos sobre el cariotipo, como el de cariotipo natural y el uso de un marco teérico
sustentado por numerosas investigaciones con diversos enfoques y metodologias. Esta es la
razon de recapitular sobre los mecanismos implicados en la remodelacién cromosomica en

especies vegetales.

Se reconocen varios mecanismos responsables de la variacion en el tamafio, la
forma y el nidmero de los cromosomas, asi como el contenido de ADN entre los
organismos. Los cromosomas cambian su tamafio y forma por ganancia (i.e. insercion o

duplicacion) o por pérdida (i.e. delecion) de ADN o mediante rearreglos dentro o entre
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cromosomas. Los rearreglos cromosomicos también pueden incrementar o disminuir el
nimero de cromosomas, fendbmeno conocido como disploidia creciente o decreciente,
respectivamente. Ademas, el nimero de cromosomas puede alterarse por mutaciones que
impliquen cambios en el nivel de ploidia que afectan el complemento cromosomico
completo (poliploidia) o bien a cromosomas individuales (aneuploidia) (Schubert y Lysak,
2011). Aunque el conocimiento relacionado con la evolucion cariotipica aun dista de ser

completo se conocen los mecanismos basicos y en general pueden clasificarse como sigue:

Rearreglos cromosomicos estructurales sin cambios cuantitativos en el nimero
cromosomico.

Estos incluyen inversiones paracéntricas y pericéntricas, translocaciones reciprocas
simétricas, transposicion de segmentos intra e intercromosdémicos, duplicaciones o
deleciones debidas a un intercambio de cromatidas desigual o unequal crossing over en
heterocigotos con inversion, replicacion erronea o intercambios asimétricos y rompimientos
al azar de los productos dicéntricos durante la mitosis. En particular, el intercambio
desigual es un tipo de duplicacion de genes o evento de delecion que elimina una secuencia
de una cadena y la reemplaza con una duplicacion de su cromatida hermana en la mitosis o
de su cromosoma homadlogo durante la meiosis. Se cree que junto con la conversion génica
son los principales impulsores de duplicaciones de genes y una fuente de mutacién en el
genoma. En efecto, la conversién génica entre cromosomas homeologos de especies
poliploides puede transferir secuencias homeologas de una manera no reciproca (Nicolas et
al., 2007; Gaeta y Pires, 2010; Salmon et al., 2010). La conversion génica no debe
malinterpretarse como translocacion no reciproca, mas bien representa una variante de la
reparacion de rompimientos de hebra doble o “double strand break” (DSB) durante la cual,
por invasién transitoria de las terminales rotas dentro de una secuencia de doble hélice
relacionada y subsecuente alargamiento replicativo (para puentear el rompimiento de hebra
doble) se copian regiones relativamente cortas en la doble hélice rota. Por otra parte, las
deleciones son toleradas unicamente en poliploides o cuando estan involucradas secuencias
dispensables (Schubert, 1984, 2001). En ocasiones, dentro de los rearreglos cromosémicos
estructurales sin cambios cuantitativos en el ndmero cromosdmico se incluyen a la
translocacion no reciprocas (TNR). Contrario a la translocacion reciproca durante la cual

los cromosomas intercambian segmentos mutuamente, en la TNR un segmento
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cromosomico es transferido de una manera unidireccional desde un cromosoma a otro. Se
ha propuesto que los segmentos duplicados de cromosomas en diferentes cromosomas son
el resultado de TNR. Sin embargo, el intercambio no reciproco de segmentos de
cromosomas,  detectables  microscopicamente, nunca ha sido  demostrado
experimentalmente y los casos sospechosos pueden interpretarse como segregacion
desequilibrada después de la translocacion reciproca. De hecho, la segregacion
desequilibrada de translocaciones reciprocas puede producir nicleos hijos con
duplicaciones y deleciones, semejando “TNR” (Schubert y Lysak, 2011). Por otra parte, las
células con nuacleos que contienen deleciones son usualmente contra-seleccionadas
(disgenia), pero pueden sobrevivir cuando ocurren en poliploides o en algunos tumores
(Nussenzweig y Nussenzweig, 2010). Las alteraciones cromosomicas estructurales también
pueden surgir por efecto de rearreglos cromosémicos secundarios (Schubert, 2007). Tales
rearreglos pueden aparecer en organismos que son doblemente heterocigotos para dos
rearreglos primarios (translocaciones y/o inversiones), si un cromosoma esté involucrado

en ambos.

Fusiones y fisiones céntricas en cromosomas acro- o telocéntricos.

Conocidas como transformaciones Robertsonianas (Robertson, 1916) de
metacéntricos que resultan en disploidias (0 pseudoaneuploidias). La fusion es la
consecuencia de un rompimiento préximo o dentro del centromero de dos cromosomas
acro- o telocéntricos usualmente no homdlogos seguido por la reunion de los segmentos
mas largos y de los méas cortos, respectivamente. Los metacéntricos grandes resultantes
poseen toda la informacién genética significante de los cromosomas participantes. Se
asume que los metacéntricos pequefios son genéticamente insignificantes y, debido a su
talla drasticamente reducida, son meidticamente incompetentes y sujetos a ser rapidamente
eliminados de la poblacion reproductora (Jones, 1998). Casos donde éstos no son
dispensables y sobreviven, como, por ejemplo, mutaciones espontaneas en Aloineae, no
caen dentro de la estricta definicion de fusion Robertsoniana. Entonces, el nimero
cromosomico se reduce y la simetria del cariotipo se incrementa sin un cambio en el
namero de brazos cromosomicos largos (el nimero fundamental, NF, no cambia) y la
cantidad de material genémico (valor-C) permanece constante, excepto por la duplicacion
de centrébmeros, maquinaria del cinetocoro asociada y secuencias teloméricas. Otras
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consecuencias podrian involucrar la génesis de cromosomas B (Puertas, 2002; Jones y
Houben, 2003). Ademés, los eventos de fusion cromosomica podrian facilitar una
reorganizacion cromosomica adicional debido a que los anteriormente telomeros (ahora
internos) son puntos cromosémicos debiles (Schubert y Rieger, 1985; Soltis y Soltis, 1999;
Olson y Gorelick, 2011).

En contraparte la fision céntrica es la consecuencia de un rompimiento dentro del
centromero de un cromosoma metacéntrico que produce inicialmente dos telocéntricos
estructurales cuyos extremos tienen la capacidad de fusionarse después de la replicacion.
Este proceso produce un isocromosoma, sin embargo, cuando la mutacion tiene éxito, se
afiaden secuencias teloméricas a las terminales. La amplificacion de estas secuencias
eventualmente tiene la capacidad de crear un brazo corto detectable y heterocromatico. La
fision incrementa el nimero cromosoémico y la simetria del cariotipo y el NF permanece
constante. Los efectos de la fision cromosémica incluyen cambios en los patrones de
segregacion y de ligamiento génico (Robertson, 1916; Todd, 1970; Stebbins, 1971; Jones,
1998; Levin, 2002; Raskina et al., 2008). Este proceso puede afectar a los cromosomas
individualmente, creando series aneuploides crecientes (Hall y Parker, 1995) o a todo el
cariotipo simultdneamente, duplicando el complemento cromosémico completo, proceso
Ilamado fision cariotipica (Todd, 1970; Kolnicki, 2000; Harpke et al., 2015) y sus efectos
incluyen cambios en los patrones de segregacion y ligamiento génico (Stebbins, 1971,
Jones, 1998; Raskina et al., 2008).

Cuando regiones ADNr conservado estan localizadas en las terminales de dos
cromosomas no homologos, hay una fuerte posibilidad de sinapsis heter6loga, la cual, en
algunos casos, puede conducir a la formacion de rearreglos Robertsonianos. La ocurrencia
de clusteres 45S ADNr en las regiones cromosomicas intercalares y trazas de secuencia
teloméricas dentro del cluster 45S ADNr son indicadores incuestionables para estos tipos
de rearreglos cromosémicos. Las fusiones/fisiones Robertsonianas han jugado
evidentemente un papel importante en la evolucion de varios géneros de plantas (Schubert
y Rieger, 1985; Jones, 1998; Levin, 2002). Las transformaciones Robertsonianas son
rapidamente identificadas en estudios cariotipicos comparativos ya que ambas resultan en

cambios concomitantes en la morfologia y numero cromosémico. Esencialmente su
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participacion se hace aparente cuando un metacéntrico en un complemento es remplazado,
en otro, por dos cromosomas acro- o telocéntricos, pero, esta observacion por si misma no
distingue entre los dos procesos (Jones, 1998). Aunque su incidencia ha sido mejor
estudiada en animales (White, 1978; King, 1993) en las plantas tales cambios han sido
detectados en relativamente pocos generos de angiospermas (Nigella Strid, 1968; Crocus
Brighton, 1978, Jones, 1978; Vicia Schubert y Rieger, 1990, Cox et al., 1998) y
gimnospermas (Zamia Olson y Gorelick, 2011) atribuyéndoles poca importancia.

En el género Zamia (Zamiaceae: Cicadales), por ejemplo, existe evidencia positiva
del involucramiento de las fusiones y fisiones en el remodelado cromosémico. EI muestreo
de poblaciones naturales de Zamia en Mesoameérica, particularmente en Yucatan, México,
exhibio algunas especies diploides con una variacion extensa y extrema en su ndmero
cromosomico (Moretti y Sabato, 1984; Vovides y Olivares, 1996). Tales cambios se
interpretaron probablemente como la respuesta a factores ambientales estresantes, aunque
tales factores no pudieron ser identificados especificamente (Moretti y Sabato, 1984). Otro
ejemplo similar se encuentra en las orquideas zapatillas (géneros Paphiopedilum y
Phragmipedium) donde aumentos del nimero de cromosomas también pueden atribuirse a
una serie de fisiones (Karasawa, 1980; Karasawa y Tanaka, 1980; Cox et al., 1998).
Ademas, en Zamia, ésta también parece una explicacion razonable para la variacion inter e
intraespecifica. En ambos casos, se ha sugerido que los cambios cariotipicos ocurren en
poblaciones bajo estrés: pequefias poblaciones producidas por pocos fundadores en el caso
de las orquideas y la posible erosion de poblaciones en Zamia. Asi, la endogamia forzada
podria promover rompimientos cromosomicos con incremento en la variabilidad genética

ventajosa para la supervivencia y/o colonizacion de nuevos habitats.

En opinion de Jones (1998), si se considera la orientacion de las fusiones y fisiones
sobre la evolucion del cariotipo, pudieron ocurrir ciclos de cambio, produciendo cariotipos
estables por fusion y otros remodelados por fisién seguidos nuevamente por la influencia
estabilizadora de fusion, sin embargo, tales eventos son de dificil acceso, al menos por
técnicas citoldgicas clasicas. Jones (1998) pronosticd que la sisteméatica y citologia
moleculares podran revelar lo ocurrido en linajes antiguos y en efecto, actualmente a la

pregunta sobre el significado de la fision cromosdmica en téerminos de patrones evolutivos
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en el género Zamia autores como Olson y Gorelick (2011) sefialan que el gran tamarfio de
los cromosomas en todos los taxa de cicadas excluyendo Zamiaceae (Marchant, 1968)
indica que la fision cromosomica ha sido rara o ausente en estos taxa y en consecuencia es
improbable que las fusiones cromosomicas pudiesen resultar en radiaciones adaptativas
sustanciales. Aun siendo un fendmeno comun en Zamia y Microcycas (Zamiaceae), el
tamafio efectivo poblacional es tan pequefio en estos taxa que la deriva génica debe ser
mucho mas importante que la seleccion (Gorelick, 2009; Gorelick y Olson, 2011) y sin
seleccién no puede haber adaptacién, mucho menos radiaciones adaptativas. Asi, en la
perspectiva de explicar patrones de diversificacion en las cicadas, la fision cromosémica es
relativamente poco importante en comparacion con otros mecanismos como la poliploidia
en las angiospermas (Gorelick y Olson, 2011). Sin embargo, en la escala microevolutiva,
los patrones en Zamia parecen explicarse mas parsimoniosamente por la fision
cromosomica (Olson y Gorelick, 2011). Asi, taxa con centrdmeros propiamente débiles
pueden tener un mayor potencial de adaptacion que aquellos con centrémeros mas estables.
La fision cromosémica disminuye el enganche genético al cortar la unién del centrémero,
lo que permite la seleccion directa de genes recientemente desvinculados (Todd, 1970;
Levin, 2000). Al reducir los efectos del desequilibrio de ligamiento, es probable que la
fision cromosomica explique las radiaciones a pequefia escala en este grupo (Olson y
Gorelick, 2011).

Ganancia y pérdida de cromosomas o juegos cromosomicos completos.

Las alteraciones en el cariotipo de una especie que implican cambios en el nimero
de cromosomas se clasifican como aneuploidias o poliploidias y sus consecuencias
bioldgicas son marcadamente diferentes. La aneuploidia se define como un cambio en el
namero cromosémico que no es un multiplo exacto del cariotipo haploide. Dicho de otra
manera, en la aneuploidia los tipos de cromosomas individuales son menos (por ejemplo,
2n-1, hipoploide) o mas (por ejemplo, 2n + 1, hiperploide) que los pares de cromosomas.
La aneuploidia no debe ser confundida con la disploidia, donde ocurre una disminucion o
aumento del nimero de cromosomas como resultado de reordenamientos cromosomicos y
no por adicion o pérdida de cromosomas individuales (Schubert y Lysak, 2011). En las

angiospermas la aneuploidia puede ser comun debido a que la poliploidia y la
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paleopoliploidia dan lugar a una redundancia genética y tal vez a una mayor tolerancia a las

pérdidas de ADN asociadas con la reestructuracién del cariotipo (Leitch y Leitch, 2012).

Por su parte la poliploidia o duplicacion genémica completa (DGC) resulta en el
doblamiento de los nUmeros cromosomicos y representa la posesion de un numero
cromosomico que es un multiplo mayor que dos del nimero haploide o en otras palabras, la
condicion de tener mas de dos conjuntos completos de cromosomas. Las DGC han tomado
lugar en la evolucién de varios grupos de plantas y es un evento natural (Wolfe y Shields,
1997; Wendel, 2000; Kellis et al., 2004; Adams y Wendel, 2005; Cui et al., 2006; Van de
Peer, 2011; Soltis et al., 2015) que promueve la diversificacion e innovacion (Freeling y
Thomas, 2006; Soltis et al., 2009; Schranz et al., 2012; Soltis et al., 2015; Koenen et al.
2021), aun en plantas con genomas relativamente pequefios tales como Arabidopsis
thaliana (Wendel, 2000; Seoighe, 2003). EI “éxito” de los poliploides se atribuye al
aumento de la diversidad genética (heterocigocidad, diversidad alélica y multiplicidad
enzimatica) en relacion con la de sus progenitores diploides (Segraves et al., 1999; Soltis et
al., 2015) misma que se manifiesta en novedades a nivel bioquimico, fisioldgico,
morfoldgico, ecoldgico y cromosdémico que facilitan su establecimiento y persistencia
(Levin, 1983; Segraves et al., 1999; Soltis et al., 2014). Durante mas de sesenta afios
(Stephens, 1951) se ha sostenido que las DGC resultan en un relajamiento de la seleccion
estabilizadora, pues permite la evolucion de nuevas funciones génicas particularmente en
genes paralogos debido a su alto grado de identidad y a que se encuentran dentro del
genoma de una especie, donde uno de ellos aparece por duplicacién del otro. Al disminuir
la presion evolutiva sobre una de las copias, la otra acumula mutaciones sin que el
individuo pierda la funcion de dicho gen, posibilitando la generacion de proteinas nuevas
con una funcion similar y abre la posibilidad a la especializacion y por ende a la

especiacion.

Actualmente se reconoce que el ancestro de todas las plantas con semillas
experiment6 una DGC y otra se produjo en el ancestro de todas las plantas con flores (Jiao
et al., 2011; Amborella, Genome Project 2013). Ademas, el ancestro comdn de las
eudicotileddneas eje, incluidas las leguminosas, era hexaploide (Jiao et al., 2012; Koenen et
al.,, 2021). También se sabe que, dentro de las leguminosas, un antiguo evento de
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poliploidia ocurri6 en el origen de diversas leguminosas papilionoides, incluyendo
Medicago truncatula, Lotus japonicus, Glicine max y Arachis hypogaea con importantes
implicaciones en la biologia de las leguminosas (Schlueter et al., 2004; Pfeil et al., 2005;
Cannon et al., 2006; Bertioli et al., 2009; Young y Bharti, 2012). En particular G. max
experimento un evento de duplicacion del genoma en los Gltimos 13 millones de afios que
es sorprendentemente evidente en la arquitectura de su genoma. Ademas, una DGC ocurrio
cerca del origen del clado papilionoide, alrededor de 58-55 millones de afios atrés (Young y
Bharti, 2012; Li et al., 2013; Cannon et al., 2014; Koenen et al., 2021).

En particular, Leguminosae ejemplifica claramente el papel de la poliploidia, via
DGC, no solo en la evolucion de sus linajes mayores, sino probablemente en su capacidad
para establecer, potenciar, actualizar o refinar la simbiosis con diversas bacterias del suelo
colectivamente llamadas “rhizobia” donde las raices de las plantas desarrollan nédulos que
alojan bacterias las cuales se nutren con carbono vegetal y fijan el nitrégeno atmosférico
que es asimilado por la planta (Sprent, 2009; Cannon et al., 2014). En efecto, el andlisis de
la secuencia del genoma de las leguminosas revela cientos de genes especificos de la
familia que no se observan en otras angiospermas y que se expresan exclusivamente en
nodulos y en algunos casos desempefian funciones importantes en la diferenciacion
rizobiana (Young y Bharti, 2012). Las secuelas de la duplicacion del genoma en
leguminosas implican un extenso fraccionamiento de genes, asi como ejemplos aparentes

de sub y neofuncionalizacion (Young y Bharti, 2012).

En este mismo escenario poliploide se incluye la alopoliploidia, un proceso
responsable de una diferencia dramatica en el tamafio del genoma y que involucra a dos
especies estrechamente relacionadas, es decir una duplicacion del tamafio del genoma en
una sola generacion por efecto de hibridacion (Bennetzen et al., 2005) y que implica todo
un espectro de ajustes moleculares y fisiologicos (Adams y Wendel, 2005; Fontdevila,
1992, 2005). Lejos de modificaciones minimas en el nucleo poliploide, el pintado
cromosomico, el mapeo genético y la genética comparada ofrecen evidencia de la extensa y
rapida reorganizacion intra e intergendmica de los genomas poliploides (Soltis y Soltis,
1999). Si bien el orden de los genes generalmente se conserva durante millones de afios

dentro de las familias de plantas, tambien se produce una reestructuracion extensa del
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genoma con efectos significativos en su expresion, incluyendo la perdida de genes y el
silenciamiento génico inducido epigenéticamente y esto es méas rapido y extenso en los
poliploides que en los diploides (Gale y Devos, 1998; Liu y Wendel, 2003; Osborn et al.,
2003; Levy y Feldman, 2004).

De esta amalgama gendmica surgen nuevos fenotipos, incluidos algunos con gran
visibilidad para la seleccion natural, como el tamafio de los 6rganos y el tiempo de
floracion. Vista asi, la poliploidia es una fuerza prominente y significativa en la evolucion
de las plantas en escalas temporales que van desde lo ancestral a lo contemporaneo y con

efectos profundos desde lo molecular a lo ecolégico (Adams y Wendel, 2005).

Un descubrimiento relativamente reciente, pero de gran relevancia es que la mayoria
de las especies poliploides taxondmicamente reconocidas son de origen mdaltiple, es decir
que la poliploidia pudo ocurrir numerosas veces en un linaje (Soltis y Soltis, 1993, 1995).
Esto ha derribado la percepcion de los poliploides como especies genéticamente
depauperadas que evolutivamente representaban callejones sin salida, cercanas a los
extremos de los arboles filogenéticos y con una relativa pobreza de especies. Asi, los
origenes recurrentes de las especies poliploides son la regla y no la excepcion (Soltis y
Soltis, 1999). Si se considera a la monofilia como un criterio necesario para el
reconocimiento de especies, entonces la mayoria de las especies poliploides
taxondémicamente reconocidas deberian dividirse en varias especies filogenéticas cripticas.
Por ello, la aplicacion de un concepto de especie filogenética a poliploides de origen
recurrente merece atencion (Soltis y Soltis, 1999). Se desconoce el alcance real de los
origenes multiples para la mayoria de los poliploides, pero probablemente se ha
subestimado. Por ejemplo, inicialmente se sugirieron tres origenes en la autotetraploide
Heuchera grossulariifolia (Saxifragaceae) (Wolf et al., 1990), pero un muestreo mas
exhaustivo de la poblacion elevo ese numero a cinco (Segraves et al., 1999). Draba
norvegica (Brassicaceae) se ha formado al menos 13 veces en un area pequefia de
Escandinavia (Brochmann y Elven, 1992; Soltis y Soltis, 1995). Tragopogon miscellus y T.
mirus (Asteraceae), dos especies alopoliploides pueden haberse formado hasta 20 y 12
veces, respectivamente, en solo 60-70 afos; incluso han ocurrido multiples

poliploidizaciones dentro de &reas pequefias (Soltis et al., 1995; Cook et al., 1998).
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Ademas, la poliploidizacion recurrente que involucra diploides genéticamente diferentes
puede crear mediante recombinacion una serie de poblaciones poliploides genéticamente
distintos (Soltis y Soltis, 1995). Por ejemplo, en las especies de Draba (Brassicaceae),
distintos genotipos de origenes poliploides separados co-ocurren en las mismas
poblaciones, junto con recombinantes putativos (Brochmann y Elven, 1992). En el mismo
sentido, las poblaciones autopoliploides de Heuchera grossulariifolia a menudo
comprenden un mosaico de genotipos que representan origenes separados (Segraves et al.,
1999). Lo anterior modifica sustancialmente el concepto de especie poliploide pues
tradicionalmente se pensaba que cada poliploide se formaba solo una vez y se consideraba a
la migracion como la responsable de establecer una amplia distribucién geografica (Soltis y
Soltis, 1995).

Muiltiples eventos poliploides a partir de poblaciones diploides genéticamente y
morfolégicamente diferenciadas producen un complejo de distintos genotipos y morfotipos
a nivel poliploide. Estos genotipos finalmente entran en contacto e hibridan; la segregacion
posterior y recombinacion genera ain mas complejidad genética y morfoldgica. Tal
escenario, repetido en numerosos linajes, explica la conocida incertidumbre taxonémica
que rodea a los complejos poliploides (Soltis y Soltis, 1995). Por otra parte, la presencia de
los mismos cambios cromosémicos en todas las poblaciones de una especie poliploide
sugiere que la reorganizacion del genoma acompafid a la especiacion, o que ocurrié poco
después, evidenciando que la poliploidia representa una fuente de nuevos procesos
evolutivos, nuevas disposiciones cromosomicas y genéticas que facilitan una evolucién
rapida (Soltis y Soltis, 1999).

Por el contrario, la aneuploidia con frecuencia causa letalidad o bien interfiere con
el crecimiento y desarrollo de un organismo y se ha asociado con enfermedad, esterilidad y
formacion de tumores (Torres et al., 2008; Xiong et al., 2011; Zhang et al., 2013). Por qué
las duplicaciones génicas totales son generalmente bien toleradas en tanto que las
aneuploidias tienen severos efectos sobre los organismos, la evidencia sugiere que esto se

debe a un desbalance en las dosis génicas (Torres et al., 2008).

Los estudios en Datura stramonium (Solanaceae) condujeron a descubrir que la

adicion espontanea de cromosomas en esta especie (por gametos desbalanceados) pueden
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causar un fenotipo alterado (Blakeslee et al., 1920). La ampliacion de éstos definié muchos
de los pardmetros iniciales de los sindromes de aneuploidia. Por ejemplo, hay doce
cromosomas en D. stramonium (2n = 24) y eventualmente se recuperd un trisdbmico
espontaneo para todos los cromosomas o bien generados por la cruza entre plantas
diploides y triploides (Blakeslee, 1934). Comparada con la linea progenitora, cada una tuvo
un fenotipo caracteristico que le permitié distinguirse del normal. Esta clasificacion se baso
principalmente en la forma de los frutos (capsulas). Los hallazgos evidenciaron que cada
cromosoma tenia un efecto de dosificacion que podia modificar el fenotipo de cierta
manera, aunque sus efectos se superponian. Cuando existen cromosomas extras en las
plantas, el centromero adicional puede experimentar errores en la divisién (“misdivision”).
Este tipo de evento se ha observado en meiosis como la unién de un centromero desde
ambos polos con una fision posterior en dos partes funcionales. Por lo tanto, a partir de la
trisomia primaria encontrada en Datura, las poblaciones producen individuos que exhiben
en parte las caracteristicas tipicas de la trisomia primaria. Cuando se examinaron
citolégicamente, estas plantas portaban un cromosoma de imagen especular de un brazo del
cromosoma trisomico, que se conoce como isocromosoma. Cuando estd presente como un
cromosoma extra, los individuos portadores se conocen como trisbmicos secundarios, pues
la trisomia deriva de un isocromosoma (Blakeslee, 1934). Como se mencioné antes, el
origen de estos cromosomas es una division erronea del centromero y el extremo roto se
fusiona después de la replicacion. Veinticuatro trisbmicos secundarios fueron recuperados
en Datura representando la coleccion completa de isocromosomas de todos los brazos.
Como se sefiald, cada uno de estos subdividio las caracteristicas fenotipicas de la trisomia
primaria, pero los efectos fueron a menudo mas severos para su adecuacion (Birchler,
2013). Parece que algunas especies vegetales toleran la aneuploidia mejor que los animales
y en algunos casos la ganancia o pérdida cromosémica son parte de su evolucién. Sin
embargo, otros ejemplos bien estudiados en maiz, arroz, y Arabidopsis muestran que
plantas aneuploides tienen un crecimiento significativamente méas pobre que sus
contrapartes silvestres (McClintock, 1929; Singh et al.,, 1996; Henry et al., 2005).
Particularmente en maiz y arroz, el grado de crecimiento pobre correlaciona con el tamafio

del cromosoma adicional (McClintock, 1929; Torres et al., 2008).
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En resumen, la aneuploidia causa anormalidades en el desarrollo y reduce la
adecuacion de los organismos en todas las especies donde esta condicion ha sido
examinada. También es claro que la pérdida de informacion genética debido a monosomias
es menos tolerado que la ganancia de informacion genética debida a trisomias o, en el caso
de organismos haploides, a disomias y la causa radica, en el caso de pérdida cromosémica a
una disminucion en la actividad proteinica debido a una reduccion en la dosis génica y en el
caso de la ganancia cromosomica, a un desequilibrio en la estequiometria de proteinas
(Torres et al., 2008). Esta teoria conocida como la teoria del equilibrio puede explicar los
defectos asociados con aneuploidia debido a ganancia de cromosomas Y, en parte, aquellos

debidos a la pérdida de cromosomas (Veitia, 2002; Papp et al., 2003).

Ahora bien, cabe mencionar que disploidia y poliploidia no son eventos
mutuamente excluyentes en la evolucién de los linajes. Por ejemplo, la evolucién
cariotipica dentro del género Crocus esta influenciada por disploidia y poliploidizacion
(Rudall et al., 1984; Goldblatt y Takei, 1997; Harpke et al., 2013, Schneider et al., 2013;
Harpke et al., 2015) y el mismo fendmeno se presenta en el clado africano de
Aeschynomene (Chaintreuil et al., 2016). Incluso en linajes poliploides los procesos de
diploidizacién (el regreso de un poliploide a un estado diploide) estan en juego, lo que lleva
a ciclos repetidos de poliploidia seguida de diploidizacion, seguida de poliploidia, y asi
sucesivamente (Soltis et al., 2015; Wendel, 2015).

Todo lo anterior ejemplifica brevemente el papel de los rearreglos cromosdémicos en
la evolucion de las especies vegetales y resalta que algunas regiones del ADN son mas
susceptibles de experimentarlos. Efectivamente, los datos acumulados durante los ultimos
30 afios sugieren que los rearreglos cromosomicos estructurales mayores incluyendo
deleciones, duplicaciones, translocaciones e inversiones estan frecuentemente asociados
con regiones heterocromaticas, citogenéticamente detectables, compuestas de ADN
repetido y cominmente localizadas en los limites heterocromatina-eucromatina (Badaeva et
al., 2007). Incluso se ha observado que los quiasmas (sitios de intercambio efectivo en
meiosis) se encuentran muy cercanos a las bandas C intercalares y terminales (Loidl, 1979).
Asimismo, los polimorfismos intraespecificos en bandas C se interpretan como una

manifestacion de esta interdependencia; tal es el caso de los abundantes polimorfismos en
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banda C basados en rearreglos cromosémicos en el complejo diploide/poliploide
Triticum/Aegilops (Poaceae) (Friebe y Gill, 1996; Maestra y Naranjo, 1999, 2000;
Rodriguez et al., 2000; Badaeva et al., 2007 y literatura ahi citada). Por su parte Aegilops
también exhibe un amplio polimorfismo de bandas C y rearreglos cromosémicos que

incluyen inversiones paracentricas y translocaciones (Badaeva et al., 2002).

Una caracteristica inherente a la heterocromatina es la compleja composicion de
repeticiones en tandem de varios tipos (Sharma y Raina, 2005) y elementos transponibles
(ETs), predominantemente retrotransposones (Elementos de Clase 1) que transponen via
ARN como intermediario y que en conjunto forman patrones de heterocromatina especie-
especifico, cromosoma-especifico (Lippman et al., 2004). También se ha mostrado una
cierta correlacion entre distribucién/agrupamiento  (“distribution/clustering”)  de
retroelementos y localizaciébn cromosémica tribu-especifica y secuencias especie-
especificas en los genomas de cereales (Belyayev et al., 2001). Asi, en ocasiones los
agrupamientos en tandem junto con los retroelementos ocupan los mismos lugares
cromosomicos y corresponden a heterocromatina enriquecida en AT (Adenina/Timina) y
constituyen sitios del genoma de evolucion rapida (Belyayev y Raskina, 1998). También se
ha observado que la fraccién repetida de ADN juega un papel importante durante los
cambios de poliploidizacién y post poliploidizacién (Feldman y Levy, 2005) y el
enriquecimiento de tales agrupamientos con retroelementos moviles resalta la importancia
de los ETs en la reedificacion y homogeneizacion de los genomas alopoliploides
conducente a la estabilizacion de las especies nuevas (Raskina et al., 2008). Matzke y
Matzke (1998) argumentan gue la poliploidia permite una modificacion extensa de genes
via ETs debido a que, por naturaleza, los genomas poliploides contienen copias duplicadas
de todos los genes protegiéndose asi de las consecuencias perjudiciales de la transposicion.
Los ETs tenderan a multiplicarse y a mantenerse en los poliploides porque las copias
adicionales de genes que conservan compensaran la pérdida de expresion génica que puede
resultar de su insercion. El resultado final posiblemente origine una mayor reestructuracion

gendmica en poliploides en comparacion con sus progenitores diploides.

Los ETs pueden cambiar directamente la composicion molecular y/o el contenido de

ADN en las regiones de insercion. También pueden mediar intercambios cromosémicos
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ectdpicos cuando la recombinacion de los cromosomas homdlogos y/o no homdlogos
(homedlogos) mueve secuencias dentro y entre genomas. La creacion de estos nuevos “hot
spots” incluye translocaciones espontaneas, inversiones y deleciones, mecanismos
potenciales para una rapida reorganizacion genomica durante la especiacion y la
estabilizacion de los alopoliploides (Raskina et al., 2008). Por lo tanto, complejos de ADN
repetido juegan un papel importante en la transformacion evolutiva del genoma. La
formacion de ADN repetido puede causar rearreglos cromosémicos y a su vez, estos
pueden provocar cambios en el ADN repetido a través de mecanismos de evolucion

concertada (Elder y Turner, 1995).

Finalmente resta ahondar brevemente en la movilidad de los agrupamientos de
ADNr como un proceso capaz de modificar la estructura cromosomica en los
complementos de especies vegetales. Es obvio que la extension del remodelado
cromosomico relacionado a la especiacion promueve el incremento/disminucion en el
numero de sitios ADNr o su reposicionamiento, por lo que la dinamica de los clusters de
ADNr debe ser vista como un fuerte indicador de procesos intragenémicos significativos
(Raskina et al., 2004). La movilidad de los clusters de ADNr ha sido descrita en muchas
especies vegetales y en algunos animales. Su localizacion y nimero varia entre especies
estrechamente relacionadas y aun intraespecificamente y puede involucrar loci mayores,
copias de repeticion baja o fragmentos de la unidad y éstos a menudo no se transcriben
(Heslop-Harrison, 2000; Raskina et al., 2008). También hay evidencia de que estos sitios
pueden “moverse” sin la participacion de translocaciones u otros reordenamientos
cromosomicos (Wiley et al., 1989; Dubkovsky y Dvorak, 1995; Shishido et al., 2000).

Schubert y Wobus (1985) examinaron la movilidad de NORs (Regiones del
Organizador Nucleolar) en Allium (Amaryllidaceae) e implicaron a los ETs en el
movimiento del ADNr. Estos elementos estan relacionados con la generacion de NORs
supernumerarios evidenciados en plantas y en algunos casos como productos de hibridacion
(Schubert et al., 1983; Schubert, 1984). Otros estudios han propuesto que los transposones
similares a En/Spm (elementos de clase Il que se mueven por extincién y reintegracion)
pueden estar involucrados en la remodelacion de ADNr (Raskina et al., 2004b) y también
se ha documentado la capacidad de otras clases de transposones (Pack-MULES, Helitrones)
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para capturar genes enteros y moverlos a diferentes partes del genoma (Jiang et al., 2004;
Lai J. et al., 2005). Por tanto, cualquier interaccion de los genes ribosomales y ETs en
términos de remodelado cromosomico evolutivamente significativo parece ser de enorme
interés, aunque permanece inexplorado en gran parte. Se debe hacer notar que una serie de
experimentos de hibridacion in situ revelaron agrupamientos permanentes de diferentes ETs
en las regiones NOR, las cuales contienen los loci 45S ADNr (Belyayev et al., 2001;
Raskina et al., 2004a, b). La hibridacion in situ sobre fibras de ADN extendido revela
inserciones de ETs y traslape de ADNr y regiones ET-enriquecidas. Asimismo, se ha
sugerido que la asociacion de ETs y loci ADNr podria explicarse por diversas razones: (a)
una preferencia de insercion de los ETs donde las regiones ADNr son blancos comunes
para varios retrotransposones (Eickbush y Eickbush, 2003; Averbeck y Eickbush, 2005) y
también para algunos transposones Clase Il (Penton y Crease, 2004); (b) la acumulacion
selectiva de estos dos componentes dentro del mismo contexto genémico, promovido quiza
por seleccion contra las inserciones en otras partes del genoma (e.g. heterocromatina en el
caso de retroelementos); (c) una posible relacion funcional entre la dispersion de ETs y
genes ADNr. Serdn necesarios otros estudios moleculares/bioinformaticos para la

elucidacion de las interacciones gene ET/rRNA (Raskina et al., 2008).

Sin embargo, al considerar al ADNr en términos de cambio temporal en los
genomas, se enfrenta una paradoja. Por un lado, ésta es la fraccion méas conservada en los
genomas eucaridticos y los genes ARN ribosomales experimentan cambios minimos
durante cientos de millones de afios. Por otro lado, este conservadurismo parece ser una
fuente poderosa de inestabilidad gendmica, es decir, un generador perpetuo de inestabilidad
cromosomica. Ademas, debido a la similitud de los ADNr, los cromosomas que portan
arreglos extendidos de ADNr pueden estar involucrados en sinapsis heteréloga y
recombinacion. Ejemplos de lo anterior son los puentes entre bloques 45S y 5S ADNr de
cromosomas heter6logos de Aegilops speltoides en diacinesis (Raskina et al. 2008).
Respecto a las consecuencias de la interaccién ET/ADNr descritas arriba, se ha discutido
que, debido a la capacidad de los elementos mdviles de provocar intercambios ectopicos, el
uso compartido de diferentes ETs con hot spots recombinogénicos podria adicionalmente
intensificar la recombinacion homologa y heterdloga. Ademas, la transferencia

intragendmica de fragmentos ADNr mediada por ET y la herencia de tales mutaciones
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puede producir cambios evolutivamente significativos en la distribucion cromosémica de
clusters de ADNr regular (Raskina et al., 2004a, b).

Otra posible consecuencia de la asociacion fisica de ET/ADNr en la region 45S
ADNr (NOR) puede ser la pérdida de satélites cromosdmicos con todo su contenido
genético. A este respecto McClintock (1946) sugiri6 que los ETs pueden causar
rompimientos cromosémicos. En consecuencia, las altas concentraciones de ETs cerca o
alrededor de sitios 45S ADNr incrementa la fragilidad de los mismos. En el caso de una
pérdida de satélite, el resto o residuo del bloque 45S ADNr estaré en la posicion telomérica.
Cuando un cromosoma se rompe, el punto de rompimiento se vuelve altamente inestable y
adquiere la capacidad de fusionar con otra terminal rota (McClintock, 1941). Este punto o
sitio de rompimiento, sin embargo, es eventualmente estabilizado y por tanto los
cromosomas reconstruidos son transmitidos a las células hijas. Este fendmeno conocido
como “curacion 0 sanacion de puntos de interrupcién o rompimiento” involucra la adicion
de secuencias teloémero repetidas en el punto de rompimiento via telomerasa, enzima que
normalmente sintetiza la secuencia telomérica en terminales cromosémicas normales
(Tsujimoto et al., 1997). De acuerdo a Tsujimoto et al. (1999), las secuencias ADNr dan
una idea de las propiedades de la actividad telomerasa en los puntos de rompimiento. La
sintesis de secuencias telomero puede ser iniciada por motivos blanco de 2- a 4- nucle6tidos
en la secuencia ADNr original. Estos motivos se encuentran también en la unidad repetida
de secuencias telémero. En consecuencia, el ADNr en posiciones terminales documentado
en muchas especies vegetales puede estimular la sintesis de novo rapida de los telomeros
(e.g. Zhang y Sang, 1999; Pedrosa et al., 2003; Siroky et al., 2003; Tapia-Pastrana y Uribe-
Hernandez, 2019).

Asi, se establecen las siguientes consideraciones: (1) Los ETs simples de Clase | o
Il constantemente forman distintos clusters en/alrededor de sitios ADNr regular e irregular.
(2) la presencia de ETs en/alrededor de sitios ADNr incrementa la posibilidad de
recombinacion; (3) la presencia de ETs en/alrededor de sitios ADNr incrementa la
posibilidad de pérdida de satélites cromosémicos. Aparentemente este evento es comdn en
la evolucion del cariotipo vegetal, ya que en muchas especies de plantas han sido
detectados clusters ADNr en posiciones terminales (Raskina et al., 2008).
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Otro fendmeno relacionado con los sitios ADNr que adquiere un interés creciente es
la localizacion de sitios fragiles (SF) en los cromosomas vegetales. En seres humanos, 1os
SF cromosomicos son regiones especialmente propensas a formar huecos, constricciones o
rupturas sin tincion y se extienden sobre grandes regiones en una o ambas cromatidas en
metafase, ya sea espontdneamente o tras la inhibicion parcial de la sintesis de ADN y han
sido bien caracterizados en asociacion con ciertos genes (Boldog et al., 1994). Los SF
comprenden regiones de ADN de alta flexibilidad, de replicacion tardia (Laird et al., 1987)
y se consideran sitios preferentes de recombinacion, amplificacion de genes e integracion
de plasmidos (Schwartz et al., 2006). Existe poca evidencia sobre sitios fragiles en
cromosomas vegetales similares a los presentes en cromosomas humanos, aunque los
cambios en el nimero y la estructura de los cromosomas ocurren a menudo en poblaciones
de plantas silvestres (Tapia-Pastrana et al., 2018) y en células cultivadas en tejidos (Morgan
et al., 2000). Huang et al. (2008) identificaron por primera vez en una especie vegetal a las
regiones 45S ADNr como sitios fragiles expresados espontaneamente in vitro en
cromosomas metafésicos de Lolium (Poaceae). Ellos registraron un nimero de cromosomas
mayor al esperado 2n = 14 como resultado de rompimiento cromosémicos por formacion
de intersticios o huecos (gaps) referidos como lesiones cromosdmicas en los sitios 45S
ADNr en el 86% de las ceélulas analizadas. Las lesiones cromosomicas fueron
citolégicamente muy similares a los sitios fragiles observados en cromosomas humanos.
Asimismo, se ha propuesto que fragmentos cromosémicos observados en una poblacion
mexicana de Crotalaria incana (Leguminosae) derivan de sitios fragiles observados en
nacleos en prometafase y evidencian parte del mecanismo involucrado en el origen del
namero cromosomico dibasico que actualmente exhibe el género (Tapia-Pastrana et al.,
2018).

Otro caso particular sobre la remodelacion o cambio cromosémico incluye
consideraciones sobre la variacion en el contenido de ADN (valor C) y su relacion con la
talla o tamafio de los cromosomas. En su mayor parte, la informacion sobre este rubro ha
sido ofrecida en la excelente revision que sobre el tema realizo Ohri (1998), misma que ha
sido complementada por Gregory (2005) ademas de otros trabajos referidos adelante. El
tamafo del genoma de un organismo refleja un aspecto fundamental de su biologia, asi

como un caracter de considerable uso practico (Bai et al., 2012; Leitch y Leitch, 2012). La
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importancia del tamafio del genoma, como un marcador taxonémico util ha sido sefialada
en diversos estudios con diferentes grupos de plantas. Una evaluacion critica de
variabilidad intraespecifica registrada en varias especies hasta ahora muestra que los
genomas vegetales son bastante estables y es una de las caracteristicas destacadas que
definen a las especies bioldgicas, si se considera un concepto estrecho de especie. Sin
embargo, pueden existir grandes diferencias en los contenidos de ADN en el nivel
infragenérico lo cual podria correlacionar con caracteristicas adaptativas en diferentes
niveles. En muchos casos es posible estudiar si la ganancia o pérdida de ADN ha ocurrido
durante la especiacion lo que puede coincidir con el tratamiento taxonémico existente y con

presuntas relaciones evolutivas dentro de un grupo taxonémico estrecho (Ohri, 1998).

Asi, el andlisis del contenido de ADN nuclear es importante para el entendimiento
integral del genoma de un organismo Y el interés sostenido en este campo se sustenta en el
hecho de que existen notables diferencias en el tamafio del genoma a nivel infragenérico
que pueden usarse en la delimitacion taxondmica. Se conoce el valor C para cerca de 7500
especies, subespecies y variedades de angiospermas y muestran variaciones por arriba de
2000 veces (Bennett y Smith, 1976, 1991; Bennett et al., 1982a; Bennett y Leitch, 1995,
1997; Gregory, 2005; Bai et al., 2012; Soltis et al., 2015), es decir, de menos de 10’ pares
de bases (1C = 0.065 pg en Genlisea margaretae, Lentibulariaceae; Greilhuber et al., 2006)
a mas de 10" pares de base (1C = 152.23 pg en Paris japonica, Melanthiaceae; Pellicer et
al., 2010). Ademas, se sabe de una amplia variacion dentro de muchas familias y géneros
(Peruzzi et al., 2009) y que la misma excede a la de otros grupos, lo que puede reflejar la
propension de las plantas a acumular ADN repetido a través de elementos transponibles y
duplicaciones cromosomicas y/o mecanismos menos eficientes para purgar ese ADN
redundante via entrecruzamiento desigual y deleciones. Esta variacién presumiblemente
refleja una compleja interaccion de procesos neutros y selectivos que actuan en varios
niveles de organizacion (Bennetzen et al., 2005; Bai et al., 2012). Por ejemplo, en
Gossypium (Malvaceae) la tasa de variacion en la cual retrotransposones particulares se
acumularon en diferentes linajes representa un aumento de 3 veces en el tamafio del
genoma en los dltimos 5-10 millones de afios (Hawkins et al., 2006). Bennetzen et al.
(2005) también encontraron que los retrotransposones se habian eliminado rapidamente de

los genomas mas pequefios de Oryza sativa y Arabidopsis conduciéndolos a la hipotesis
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segun la cual, las diferencias en la eficacia de este proceso pueden explicar gran parte de la
variacion en el tamafio del genoma en las plantas. De esta forma, se ha demostrado que la
poliploidia y la amplificacion o en su caso la remocion de retroelementos son los procesos
responsables de la mayoria de las variaciones del tamafio del genoma dentro de linajes

vegetales especificos (Bennetzen et al., 2005).

Por otro lado, esta variacion en el tamafio del genoma independiente de la
complejidad organismica fue conocida como paradoja del valor-C (Thomas, 1971), donde
C significa constancia del contenido de ADN de un genoma haploide no replicado en un
individuo (Swift, 1950). Durante mucho tiempo se considerd que cantidades extra de ADN

29 ¢

era “basura” “egoista” o conformado por “secuencias parasitas” (Ohno, 1972; Orgel y
Crick, 1980; Doolittle y Sapienza, 1980). Sin embargo, su papel funcional y adaptativo esta
considerado dentro de la teoria nucleotipica, la cual propone que este ADN no informativo
puede producir efectos fenotipicos en los niveles nuclear, celular, tisular y organismico
(Bennett, 1972, 1973, 1985; Cavalier-Smith, 1985; Price, 1988a) ademas de representar un
caracter clave en la diversidad (Bai et al.,, 2012). Se ha descrito que la variacion
interespecifica en el ADN nuclear estd correlacionada directamente con caracteristicas
organismica tales como el tiempo minimo de generacion (Bennett, 1972), crecimiento en
diferentes latitudes y condiciones ecoldgicas (Bennett, 1976; Grime y Mowforth, 1982;
Grime, 1990; Ohri et al., 1998), relaciones hidricas en coniferas (Ohri y Khoshoo 1986a;
Wakamiya et al., 1993, 1996), tamario de la semilla (Thompson, 1990; Ohri et al., 1998),
fisiologia (Jasienski y Bazzaz, 1995) y desarrollo (Bharathan, 1996). Considerado como un
caracter adaptativo, la comparacién de valores-C proporciona una forma natural y
complementaria para explicar las relaciones filogenéticas y sistematicas de grupos
taxondmicos cercanos (Price, 1976; Cavalier-Smith, 1985; Ohri y Khoshoo, 1986b; Raina,
1990).

Por otra parte, la variacion intraespecifica en el tamafio de los genomas en especies
con numero basico y tipos cromosémicos constantes es un problema actual de gran interés.
En muchas especies vegetales los registros muestran un notable intervalo de variacion que
anteriormente se pensaba ocurrian solo inter especificamente. Ahora, se considera que

cambios en el tamafio del genoma pueden no solo restringirse a la divergencia de especies,
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sino también encontrarse asociados con diferentes condiciones ambientales y estados de
desarrollo que afectan a poblaciones o plantas individuales (Price, 1988a, b, 1991; Bassi,
1990; Cavallini y Natali, 1991; Natali et al., 1993; Johnston et al., 1996; Price y Johnston,
1996; Tapia-Pastrana et al., 2018, 2020) lo cual posibilita la caracterizacion de genotipos
(Jarret et al., 1995). Ademaés, en muchos casos, variaciones en el tamafio de genoma se
asocian claramente con efectos nucleotipicos (Bennett, 1985; Price, 1988a, b; Ceccarelli et
al., 1993, 1995; Minelli et al., 1996) aunque algunos resultados han sido rebatidos en re
investigaciones o reevaluaciones Ohri, 1998). Por otra parte, si se considera que cambios
intraespecificos en el tamafio del genoma estan sujetos a la accion de la seleccion natural,
entonces estaran relacionados con aquellos que conducen a la divergencia y evolucion de
las especies (Ohri, 1998). Asi, Bennetzen et al. (2005) no descartan que la actividad
reciente de los LTR-retrotransposones (retrotransposones de repeticion terminal larga)
contribuya significativamente con tales cambios entre especies vegetales estrechamente
relacionadas. Sin embargo, sefialan que diferencias en la actividad regulatoria de los
retrotransposones o bien en la generacion de deleciones entre especies explicarian la
variacion actual del tamafio del genoma sin que la seleccion natural actte sobre el valor-C o
sobre los mecanismos moleculares implicados. Es decir, las diferencias podrian conducir a
variacion del tamafio del genoma en un entorno donde su tamafio no tiene importancia
selectiva. No obstante, si el entorno cambia, las diferencias principales ya establecidas en el
tamafo del genoma podrian ofrecer ahora una ventaja o desventaja selectiva (Bennetzen et
al., 2005). Por ejemplo, el germoplasma de maiz tropical puede variar mucho en cuanto al
tamafio del genoma y muchas lineas transportan mas ADN repetitivo que la accesion
promedio. Cuando se adoptd el maiz como cultivo en América del Norte, el tamafio del
genoma fue aparentemente de importancia selectiva y condujo al uso exclusivo de los
granos con genomas mas pequefios en las partes mas al norte del continente, por ejemplo,

en algunas areas de Canadéa (Bennetzen et al., 2005 y literatura alli citada).

Entonces se requiere una evaluacion exhaustiva de tales cambios para su aplicacion
en la delimitacion de taxa infragenéricos y en microsistematica. Numerosas investigaciones
sugieren que el genoma nuclear representa un estado de flujo debido a los dominios fluidos
(compuestos de secuencias repetidas) que experimentan cambios rapidos en respuesta a

diferentes condiciones macro- o micro ambientales (Ohri, 1998). A este respecto, existe
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interés por conocer la relacion entre el tamafio del genoma y los cambios locales y
regionales sobre la abundancia de las plantas y en las dindmicas de colonizacion/extincion
observadas en algunas especies (Wiegmann y Waller, 2006; Rogers et al., 2009). Otros
suponen que caracterizando las distribuciones geograficas de estas especies se revelara de
qué manera el tamafio del genoma covaria con el rango geogréafico. Colectivamente estos
estudios ampliaran nuestra comprension sobre como los rasgos de las plantas, las
condiciones ecoldgicas e historia filogenética influyen conjuntamente en la variacion del

tamafo del genoma (Bennetzen et al., 2005; Bai et al., 2012).

La variacion en el valor-C debida a polimorfismo de la heterocromatina,
cromosomas B, aneuploidia, poliploidia o hibridacion estd bien entendida y no es
excepcional en las angiospermas. Un caso bien conocido es Zea mays donde el nimero de
bandas C y la cantidad de heterocromatina muestran una correlacion positiva con el
contenido de ADN (Laurie y Bennett, 1985; Rayburn et al., 1985; Rayburn et al., 1989;
Tito et al., 1991). Ademas, en maices nativos de Argentina y Bolivia, se hallé una amplia
variacion inter e intraespecifica, con valores 2C medios entre 4,20 y 11,36 pg. El valor 2C
medio de los maices nativos estudiados varié entre 4,20 y 6,75 pg. Esta variacion se
atribuye principalmente a las diferencias en la heterocromatina de los knobs y en la
cantidad de ADN intercalado de los retrotransposones ademas de la presencia de
cromosomas B. El porcentaje de heterocromatina correlaciona positivamente con el tamafio
del genoma. Poblaciones cultivadas en altitudes altas, que son precoces, tienen tamarios de
genoma mas pequefios que las que crecen en bajas altitudes y junto con la correlacion
positiva observada entre la duracién del ciclo vegetativo y el porcentaje de
heterocromatina, ha llevado a proponer el rol adaptativo de la heterocromatina. Por otro
lado, la relacién negativa encontrada entre el nimero de cromosomas B y knobs
heterocromaticos permitio proponer la existencia de un conflicto intragendmico entre estos
elementos cuyo resultado es el nucleotipo 6ptimo, donde ajustes gendmicos condujeron a
una duracion adecuada del ciclo vegetativo en las razas de maiz que crecen a lo largo de
clinas altitudinales (Gonzélez et al., 2022). Sin embargo, en otros casos la variacion en el
contenido de ADN ha sido cuestionada. Un caso notable entre éstos involucra a las
coniferas, donde la variacion intraespecifica registrada (El-Lakany y Sziklai, 1971,

Miksche, 1971; Dhir y Miksche, 1974) fue atribuida a errores metodologicos y a la
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presencia de cromosomas B (Teoh y Rees, 1976; Greilhuber, 1988a). En otros casos los
resultados de variacion intraespecifica fueron irreproducibles por lo que su extension y

prevalencia necesita una evaluacion adecuada.

Por otro lado, de acuerdo a Levin (2002 vy literatura citada) la correlacién entre la
longitud cromosomica total haploide (LTH) y valores 1C de ADN excede tipicamente r =
0.85 dentro y entre las especies en generos relacionados, y en consecuencia la LTH ha sido
considerada una buena aproximacién para el tamafio del genoma (Peruzzi et al., 2009;
Harpke et al., 2015; Tapia-Pastrana et al., 2020). Esto queda bien ejemplificado en la
Familia Liliaceae donde hubo una amplia concordancia entre los valores de tamafio del
genoma "real™ obtenidos con “mejores practicas” (citometria de flujo y microdensitometria
de Feulgen) y los inferidos a partir de las mediciones de LTH (Peruzzi et al., 2009) y en
donde el tamafio del genoma esta asociado con cambios morfoldgicos, ecoldgicos y/o
adaptativos (Patterson y Givnish, 2004), aunque Leitch y Bennett (2007) opinan que los

grandes genomas evolucionaron pasivamente.

Ejemplos adicionales se encuentran en Vicia (Raina and Rees, 1983; Ceccarelli et
al., 1995), entre especies cogenéricas (e.g., Crepis Jones y Brown, 1976; Lathyrus Narayan
y Rees, 1976) y entre especies en géneros relacionados (e.g., Microseris y Agoseris Price y
Bachmann, 1975). Ademas, se ha demostrado una correlacion altamente significativa y
positiva entre las longitudes totales de todos los cromosomas de un complemento y el
contenido de ADN nuclear en muchos casos, incluyendo Lycoris (Nishikawa et al., 1979) y
Hordeum (Bennett et al., 1982b). Otras investigaciones han mostrado una asociacion entre
la talla cromosdémica y gradientes ecogeograficos (p. ej. Prosopis Tapia et al., 1999; Acacia
y Prosopis Gomez-Acevedo y Tapia-Pastrana, 2003; Karwinskia Tapia-Pastrana et al.,
2009; Crotalaria Tapia-Pastrana et al.,, 2018). En el mismo sentido, mediante la
cuantificacion de ADN gendmico por citometria de flujo, se han evidenciado variaciones en
el tamafio del genoma, por ejemplo, de hasta del 12% en Aeschynomene evenia
(Leguminosae) en muestras provenientes de diferentes provincias de Brasil lo que aunado a
variantes morfologicas han revelado una importante diferenciacion intraespecifica en este
taxdn, misma que ya se utiliza para proponer la existencia de subespecies y variedades

(Arrighi et al., 2013). En Ceratonia siliqua (Leguminosae) también se han detectado
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diferencias en el tamafio del genoma atribuidas a variaciones microgeograficas derivadas de
divergencias inter ladera en una region montafiosa de Israel (Bures et al., 2004). En la
misma area se detectd polimorfismo por insercion de retrotransposones en poblaciones de
Hordeum spontaneum (Poaceae) separadas por un maximo de 300 m como respuesta a una
fuerte divergencia microclimatica (Kalendar et al., 2000). En Festuca pallens (Poaceae) se
detectd la existencia de un gradiente geografico en el contenido de ADN dentro de su area
de distribucion correlacionado con factores macroecoldgicos, geogréaficos y evolutivos en
diferentes escalas (Smarda and Burds, 2006). En vista de esto, los registros sobre
variabilidad necesitan ser verificados antes de que la estabilidad del genoma vegetal sea
finalmente definida (Ohri, 1998).

Por otra parte, los rearreglos cromosémico se manifiestan muchas veces en las
conocidas variaciones del citotipo debidas a la presencia de aberraciones espontaneas en
nimero o estructura, inversiones heterocigotas, translocaciones Robertsonianas,
intercambios, deleciones y duplicaciones (Sen, 1975; Araki, 1975; Araki et al., 1976;
Brighton, 1976, 1977a, b; Datta y De, 1990; Christopher y Jacob, 1990; Sakya y Joshi,
1990; Vijayavalli y Mathew, 1990). En celulas mitoticas, tales diferencias cromosémicas
observadas a nivel intraespecifico o intrapoblacional se manifiestan en variaciones de la
formula cariotipica debido a cambios en el numero de cromosomas metacéntricos,
submetacéntricos o subtelocéntricos, nimero y posicion de constricciones secundarias y
satélites, o bien en diferencias en las LTH, tamafio del genoma o cantidad de ADN por
ndcleo haploide. En células mei6ticas los bivalentes heteromorficos y/o puentes con o sin
fragmentos son evidencia de estas aberraciones estructurales (Brandham, 1970; Brandham
y Johnson, 1977; Jones, 1978; Kenton, 1981; Palomino y Vazquez, 1991; Palomino y
Martinez, 1994). La distribucién del citotipo se establece por aislamiento geografico y
seleccion natural (Kenton, 1981; Kenton et al., 1988) y por ello el término citotipo se
equipara con el de razas citogeograficas. También hay evidencia de citotipos poliploides
informados por Jones et al. (1981), Araki (1985), Kumar y Gohil (1990), Piovano y
Bernardello (1991). A veces, los citotipos pueden transmitirse a través de la reproduccion
sexual, aunque generalmente se mantienen mediante reproduccion asexual formando un
grupo de plantas con el mismo citotipo (Haga y Noda, 1976; Araki, 1985; Araki et al.,
1976).
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Se puede suponer que citotipos aberrantes confieren ventajas a los individuos que
los portan en la colonizacion de nuevos hébitats y su reconocimiento se considera una
evidencia de que los reordenamientos cromosdmicos han jugado un papel importante en la
evolucion de especies y poblaciones. Si bien la diferenciacion citolégica y genética de
poblaciones alopatricas puede asociarse con cambios fenotipicos (Kenton, 1984), el caso
contrario, es decir, presencia de citotipos sin cambios fenotipicos también ha sido
registrado (Martinez et al., 2000).

Finalmente, la identificacién de ADN extra cromosomico circular (ADNecc) es
otra muestra de la plasticidad exhibida por los genomas eucariontes. La generacion de ADN
circulares es una caracteristica poco conocida de variacion estructural genémica y
registrada primeramente en timocitos de raton, en levaduras y en seres humanos;
recientemente ha sido registrada en plantas con genomas pequefios y grandes tales como
Arabidopsis thaliana (Brassicaceae) y Brachycome dichromosomatica (Asteraceae),
respectivamente (Yamagishi et al., 1983; Kinoshita et al., 1985; Cohen et al., 2008). El
ADNecc es de tamafio heterogéneo y contiene secuencias derivadas de ADN cromosémico
repetido, particularmente secuencias 5S ADNr y de ADN telomérico (Cohen et al., 2008).
El mecanismo de formacion de tales multimeros circulares puede involucrar un bucle a
través de recombinacién homologa intracromosémica. Aunque la implicacion de ADNecc
en la plasticidad del genoma y en los procesos bioldgicos y evolutivos es motivo de
discusién, se ha especulado su participacion en la evolucion de cromosomas B y en la
movilidad de ET y del ADNr (Kinoshita et al., 1985; Cohen et al., 2008; Mourier, 2016;
Tapia-Pastrana et al., 2020). Ya que diferentes clases de elementos transponibles se mueven
a través de mecanismos de copiado y pegado o cortar y pegar, se ha propuesto que las
estructuras circulares de ADN podrian potenciar el movimiento de elementos transponibles
que pueden recombinarse con el genoma y formar nuevos loci génicos con impacto

funcional en el contexto genémico (Mourier, 2016).
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Capitulo 3. Estado actual de los estudios citogenéticos en el clado
Dalbergioide s. 1. (Leguminosae-Papilionoideae)

El estudio de los niameros cromosdmicos dentro de la familia Leguminosae inician
un desarrollo formal con el trabajo clasico de Senn (1938) quien incluyd 436 especies en 74
géneros conocidos citogenéticamente hasta ese entonces. Los grupos cariologicamente
mejor estudiados fueron de clima templado y de distribucion nortefia, ya que en este sentido
las tribus tropicales y surefias eran completamente desconocidas. Posteriormente, los
estudios de Atchison (1949, 1951), Turner y Fearing (1959), Mangenot y Mangenot (1958,
1962) y Bandel (1974) contribuyeron a incrementar considerablemente la informacion

citogenética, particularmente en géneros Neotropicales.

Luego, Goldblatt (1981) revisa la informacién citolégica disponible para
Leguminosae e incorpora un amplio nimero de conteos nuevos obtenidos a partir de las
compilaciones de Darlington y Wylie (1955), Fedorov (1969) y las ya clasicas
publicaciones anuales del “Index to Plant Chromosome Numbers” que incluyen listados de
Moore (1977) y Love (1975-1980, citados en Goldblatt, 1981), ademéas de afadir los
resultados de sus propios recuentos. Propone que el uso de esta informacién en
consideraciones filogenéticas, requiere primero, deducir el nimero cromosémico basico

original de subfamilias, tribus y géneros.

Para presentar nameros basicos en las tribus, Goldblatt (1981) estima que el
incremento en el numero cromosomico resulta casi siempre de duplicacion poliploide en el
namero base, en tanto que la disminucidn de dicho nimero se acompafia de aneuploidia
decreciente, el caso contrario, es decir, la aneuploidia creciente, se considera raro, aunque

tedricamente puede ocurrir.

Por otra parte, Goldblatt (1981) resaltd en su revision, la existencia de “huecos” en
el registro citogenético de Leguminosae y recomendd poner atencion en los grupos para los
cuales no habia informacién citogenética disponible o bien donde ésta era escasa. Esta
recomendacion incluia géneros como Bryaspis, Cascaronia, Chaetocalyx, Cranocarpus,
Cyclocarpa, Discolobium, Etaballia, Fiebrigiella, Fissicalyx, Geissaspis, Humularia,

Nissolia, Ormocarpopsis, Paramachaerium, Platypodium, Ramorinoa, Riedeliella,
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Soemmeringia y Weberbaurella, anteriormente incluidos en diversas tribus y hoy dia
considerados miembros del clado Dalbergioide (Lavin et al., 2001) ademas de otros generos
cercanamente relacionados con éste (por ejemplo, Vatairea y Vataireopsis). También
identificé grupos criticos y pobremente entendidos, donde eran necesarios estudios mas
amplios. Asimismo, Goldblatt (1981) resalto la necesidad de revisar las tribus tropicales
tales como Aeschynomeneae (Benth.) Hutch., actualmente parte del clado Dalbergioide
(Lavin et al., 2001). Cabe aclarar que en ese momento, dicha recomendacion implicaba

Unicamente el recuento cromosémico.

A continuacion se encuentran los géneros incluidos en la tribu Dalbergieae sens. lat.
citogenéticamente conocidos y registrados por Goldblatt (1981) y aqui se reproduce el
arreglo propuesto por él, es decir, adelante del género, entre paréntesis, aparecen los taxa
con estudios citogenéticos, seguido del nimero de especies incluidas y fuera del paréntesis,
su numero béasico: Machaerium (1/120) 10; Dalbergia (18/100) 10; Platymiscium (2/20)
10, 9; Centrolobium (1/6) 9; Pterocarpus (11/20) 12, 11, 10; Tipuana (1/1) 10; Geoffroea
(2/3) 10; Inocarpus (1/3) 10.

Por otra parte, la tribu Aeschynomeneae (Goldblatt, 1981) incluia los siguientes
géneros: Ormocarpum (3/20) 12; Belairia (1/5) 9; Pictetia (1/6) 10; Aeschynomene (9/150)
10; Kotschya (4/31) 20, 18, 15, 14; Smithia (3/30) 19; Amicia (1/7) 19; Poiretia (1/6) 10;
Zornia (6/80) 10; Chapmannia (1/1) 11; Stylosanthes (13/25) 10; Arachis (10/22) 10. La
tribu Adesmieae incluia: Adesmia (18/230) 10. Las tribus y los géneros mencionados
siguen la clasificacion de Polhill et al. (1981). Aqui conviene recordar que Goldblatt y
Davidse (1977) reconocieron la necesidad de realizar mas conteos en Aeschynomeneae
para clarificar la citologia de esta alianza. Ademas se debe puntualizar que hoy dia el
numero de especies incluidas en todos los géneros arriba mencionados se ha modificado

(www.theplantlist.org; Legumes of the World Online) sumando o restando especies.

Sobresalen los incrementos notables en algunos géneros como Dalbergia (287 spp.),
Arachis (81 spp.) y Pterocarpus (66 spp.).

Treinta y tres afios después, un estudio molecular que emple6 secuencias de ADN
del cloroplasto TrnK (incluyendo mat K), intrones TrnL y los espaciadores transcritos de

flanqueamiento interno 1 y 2 junto con secuencias ribosomales nucleares 5.8 S (Lavin et
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al.,, 2001) detectd6 un grupo monofilético pantropical de leguminosas papilionadas
anteriormente no descubierto y referido como “leguminosas dalbergioides” (clado
Dalbergioide) mismo que incluia todos los géneros previamente asignados a las tribus
Aeschynomeneae y Adesmieae, la subtribu Bryinae de Desmodieae y la tribu Dalbergieae,
excepto Andira (48 spp.), Hymenolobium (15 spp.), Vatairea (8 spp.) y Vataireopsis (4
spp.). A partir de estos hallazgos, todas las “dalbergioides” pertenecian a uno de tres
subclados bien apoyados: Adesmia, plantas herbaceas con foliolos opuestos y pedicelos
confluentes con el céliz; incluidos los géneros Adesmia de la tribu Adesmieae; Polhill,
(1981), Poiretia, Amicia, Zornia, Chaetocalyx y Nissolia de la tribu Aeschynomeneae;
Dalbergia, plantas con filamentos estaminales diadelfos (5+5 o 9+1) y un reborde
estaminal persistente, este subclado incluye Dalbergia y Machaerium de la tribu
Dalbergieae, y los siguientes géneros de Aeschynomeneae (sensu Rudd, 1981la):
Aeschynomene (todos los taxa infragenéricos), Soemmeringia, Cyclocarpa, Kotschya,
Smithia, Humularia, Bryaspis, Geissaspis, Weberbauerella, Diphysa, Pictetia,
Ormocarpum, Ormocarpopsis, Peltiera y Zygocarpum; Pterocarpus, plantas con
bractéolas caducas (incluye Pterocarpus, Tipuana, Platypodium, Reideliella, Centrolobium,
Grazielodendron, Paramachaerium, Ramorinoa, Inocarpus, Etaballia, Platymiscium,
Cascaronia, Fissicalyx, Geoffroea de Dalbergieae; Brya y Cranocarpus de Desmodieae; y
Fiebrigiella, Chapmannia, Stylosanthes, Arachis y Discolobium de Aeschynomeneae;
Maraniona y Etaballia (Lavin et al., 2001; Hughes et al., 2004).

Con evidencia preliminar se habia establecido que el grupo hermano del clado
Dalbergioide incluia a la tribu Amorpheae (Amorpha, Apoplanesia, Dalea, Errazurizia,
Eysenhardtia, Marina, Parryella y Psorothamnus) grupo norteamericano de clima
templado (Lavin et al., 2001; McMahon y Hufford, 2004; Cardoso et al., 2013). Dado que
Amorpheae se muestra consistentemente como su Unico grupo hermano (aunque con apoyo
moderado para esta relacién) el clado Dalbergioide (segin Lavin et al., 2001) se ampli6
para abarcar a Amorpheae y ahora es referido colectivamente por Wojciechowski et al.
(2004) como el clado Dalbergioide s. I. La similitud en el nGmero cromosémico basico
entre “dalbergioides” y los géneros de Amorpheae, donde x = 10, ancestral en apariencia
con casos derivados de aneuploidia (e.g. x = 8, 9; Goldblatt, 1981) apoyé esta propuesta
(Wojciechowski et al., 2004; Ren et al., 2019).
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El clado Dalbergioide y sus subclados principales son cripticos en el sentido de que
son genéticamente distintos, pero pobremente diferenciados por datos no moleculares.
Segun lo anterior, caracteres taxondmicos tradicionalmente importantes tales como el
habito arborescente, estambres libres y vainas lomentadas no suministran apoyo para clados
mayores identificados por el analisis molecular. En contraste, los vastagos cortos, tricomas
glandulares en la base, célices bilabiados y nddulos de raiz aeschynomenoides, son mejores
indicadores de relaciones en este nivel jerarquico. En particular, el nodulo de raiz
aeschynomenoide es el caracter no molecular mas notable y se infiere que es una
sinapomorfia para el clado Dalbergioide (Sprent, 2001). Tal ndédulo exhibe forma achatada
(didmetro transverso mayor que el axial) con un crecimiento determinado, que esta siempre
asociado con una raiz adventicia y el tejido central infectado contiene o no pocas células
afectadas (Corby, 1981; Lavin et al., 2001). De cualquier forma, el clado Dalbergioide se
distingue mas por datos moleculares que por aquellos morfologicos y dentro de las
leguminosas es otro ejemplo de un tipico clado criptico con una edad estimada mediante
marcadores moleculares de 55.3 + 0.5 millones de afios (Lavin et al., 2005).

Circunscritas como hasta ahora, las dalbergioides, incluido Acosmium, antes en el
clado genistoide, comprenden 54 géneros y mas de 1300 especies de arboles, arbustos y
hierbas perennes y anuales (Lavin et al., 2001; Wojciechowski et al., 2004; Cardoso et al.,
2012; Moraes et al., 2020). Quedan incluidas especies econGmicamente importantes como
aquellas de madera dura (Dalbergia spp. y Pterocarpus spp.), legumbres forrajeras
(Stylosanthes spp. y Aeschynomene spp.), aunque también como malezas de cultivos de
arroz (Martins et al., 2021), cultivadas para consumo humano (Arachis hipogaea, un
alopoliploide) y algunos taxa amenazados de extincion (Centrolobium paraense) y varias

especies de Dalbergia (Cervantes et al., 2019).

Al igual que muchos taxa de leguminosas pantropicales, las dalbergioides estan
concentradas en los Neotropicos y a partir de la inclusion de Amorpheae, tambien en
regiones templado-célidas y aridas de Norteamérica y el Africa subsahariana (Lavin et al.,
2001; Wojciechowski et al., 2004; Cardoso et al., 2013) y en términos ecoldgicos generales
ocupan principalmente los biomas bosques himedos tropicales; bosques tropicales secos

ricos en suculentas y areas templadas en ambos hemisferios (Schrire et al., 2005).

79



Se debe mencionar que actualmente la subfamilia Papilionoideae ha recibido la
mayor atencion en las reconstrucciones filogenéticas derivadas de estudios moleculares,
debido a que es la mayor y mas ampliamente extendida de las tres subfamilias tradicionales
de Leguminosae, con un estimado de 478 géneros y 13 860 especies (Lewis et al., 2005;
Cardoso et al., 2013). Los resultados de las mismas sefialan a Papilionoideae como un
grupo monofilético con flores papilionadas altamente especializadas que presentan un
pétalo estandarte, alas y una quilla claramente distintivas ademas de estambres
parcialmente fusionados que envuelven al ovario, aunque existen linajes inusuales con una
marcada simetria floral radial (Pennington et al., 2001; Wojciechowski et al., 2004; Lavin
et al., 2005; McMahon y Sanderson, 2006; Cardoso et al., 2012; 2013; LPWG, 2013) y con
clados menores fuertemente apoyados, incluido el clado Dalbergioide (Wojciechowski et
al., 2004). A pesar de esto, las relaciones entre algunos de los clados mayores (por ejemplo
el Dalbergioide s. I. y el Genistoide s. 1.) no estan totalmente resueltos (Wojciechowski et
al., 2004) e incluso dentro del mismo clado Dalbergioide s. I. se encuentran grupos solo
parcialmente resueltos (Lavin et al., 2001). Estos estudios indican, por ejemplo, que el
género Aeschynomene no es monofilético y los taxa con estipulas basifijas (subgénero
Ochopodium) estan mas relacionados con los géneros Machaerium y Dalbergia que con los
taxa que presentan estipulas peltadas o apendiculadas del subgénero Aeschynomene
(Queiroz y Cardoso, 2008). Esto ultimo ha sido corroborado en un estudio molecular
reciente donde ademas se analizan afinidades ecoldgicas y que en conjunto fundamentan la
separacion definitiva del subgénero Ochopodium, elevandolo a la categoria de género en el

restablecido Ctenodon Baill. 1870 anteriormente monotipico (Cardoso et al., 2020).

Por tanto, la reconstruccién de las relaciones filogenéticas de Leguminosae,
particularmente de grupos pantropicales como el clado Dalbergioide s. I. es esencial para
entender el origen y diversificacion de este conjunto de plantas ecologica y
econdémicamente importante (Wojciechowski et al., 2004; Cardoso et al., 2013). Se debe
recordar también que diversos enfoques de estudio han colaborado en tales rearreglos, entre
ellos, los estudios citogenéticos que han auxiliado y en algunos casos mejorado el
entendimiento de la sistematica y la evolucion de sus géneros, a partir incluso del simple

namero cromosémico (Wojciechowski et al., 2004).
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La presente revision tiene como objetivo recopilar informacion citogenética
actualizada sobre los géneros incluidos actualmente en el clado dalbergioide s. I. y
compararla con aquella recabada y analizada por Goldblatt (1981) en su ya clésico trabajo
Cytology and the phylogeny of Leguminosae (el tratamiento mas completo sobre la
variacion de los nameros cromosdémicos en la familia) a fin de reconocer posibles
modificaciones en los registros sobre los niUmeros cromosémicos haploides y/o diploides,
cambios en los nimeros cromosémicos bésicos, si los hay, asi como para conocer en qué
extension fueron acatadas las recomendaciones sugeridas en dicho trabajo en relacion con
la exploracion de los nimeros bases de diversos géneros pantropicales incluidos ahora en
este clado. Asimismo, vislumbrar la extension y el papel que ha jugado la poliploidia, es
decir, la adquisicién de méas de dos juegos de cromosomas mediante duplicacién gendmica
intraespecifica completa (autopoliploidia) o el surgimiento de genomas de especies distintas
mediante la hibridacion y subsecuente duplicacion gendémica en el grupo (alopoliploidia).
Cabe recordar que la alopoliploidia constituye un modo instantaneo de especiacion vegetal
debido al aislamiento reproductivo de sus progenitores. Asi, la poliploidia es reconocida
como un importante proceso en la evolucion vegetal y frecuentemente es invocada como un
potencial conductor de la diversificacion de las Angiospermas (Soltis et al., 2009; Soltis y
Soltis, 2009; te Beest et al., 2012; Arrighi et al., 2014). La duplicacién del genoma
completo (DGC), o poliploidia, es un proceso evolutivo importante que subyace a la
especiacion en las plantas (Van de Peer et al., 2017) y las leguminosas no son la excepcion.
Cultivos de leguminosas poliploides, como el cacahuate, la alfalfa y la soya son bien
conocidos y en esta Ultima la evidencia gendémica ha confirmado eventos de
poliploidizacion tanto antiguos como recientes, justo antes de la radiacién del género ca.
10-12 millones de afios y entre 40 y 66 millones de afios (Egan y Doyle, 2010). Las DGC
de leguminosas fueron caracterizadas mediante el uso de datos transcriptomicos y
gendémicos de 20 taxa y 17 grupos externos para determinar que éstas coinciden con los

origenes de los principales linajes en Leguminosae (Cannon et al., 2015).

Finalmente, se recabo la informacion disponible en bases de datos sobre la cantidad
de ADN en los genomas nucleares haploides no replicados o valor-C (en picogramos, pg)
que sin ser considerados por Goldblatt (1981) representan actualmente una valiosa

informacidn sobre la biodiversidad, de utilidad en el contexto filogenético y en el analisis
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de los mecanismos involucrados en la evolucién cromosomica (Bennett y Leitch, 2005;
Gregory, 2005; Poggio et al., 2008).

Documentacién.

En la presente revision se usaron principalmente tres fuentes de datos: Cytology and
the phylogeny of Leguminosae (Goldblatt, 1981) y la consulta a las bases de datos
electrénicos que sobre estos tdpicos, especies aceptadas y registros citogenéticos, han
puesto a disposicion el Missouri Botanical Garden (en su pagina electronica tropicos.org) y
el Royal Botanic Gardens, Kew (a través de su pagina theplantlist.org). Informacion
complementaria fue obtenida en literatura especializada. Los registros del valor-C fueron
tomados de Bennett y Leitch (2012) y en literatura especializada.

Resultados.

Los datos obtenidos en esta investigacion se resumen en las Tablas 1, 2 y 3.

La Tabla 1 exhibe las referencias sobre los registros citogenéticos actualizados
existentes en 34 generos de los 54 que actualmente conforman al clado Dalbergioide s. .
(Lavin et al., 2001; Hughes et al., 2004; Wojciechowski et al., 2004; Cardoso et al., 2012).
Los registros citogenéticos recabados (657) tanto en células mei6ticas como mitdticas

siguen el arreglo propuesto por Goldblatt (1981).

La Tabla 2 muestra los nimeros cromosdmicos basicos derivados principalmente
del nimero haploide del gametofito y los nimeros cromosémicos obtenidos del esporofito
registrados por Goldblatt (1981) y se comparan con aquellos recabados en esta revision y

actualizados hasta el afio 2018.

En la tabla 3 se resume la informacion disponible sobre los valores-C en géneros

dalbergioides.

Andlisis de resultados.

Una vision general de la informacion vertida en la Tabla 1, muestra un incremento
notable en el nimero de estudios citogenéticos, tanto meidticos como mitoticos, para
algunos de los géneros dalbergioides. Particularmente destacan aquellos realizados en

Aeschynomene, Arachis, Machaerium, Stylosanthes y Zornia, en los cuales por lo menos se
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duplican el nimero de registros en relacién a lo descrito por Goldblatt (1981). Lo anterior
no sorprende si se considera por una parte que muchas de las especies incluidas en algunos
de estos géneros son de alto valor agricola y forrajero y por otra, a que recientemente
Aeschynomene evenia C. Wright fue propuesta como una leguminosa modelo en genética
molecular debido a que es una diploide 2n = 2x = 20 con cromosomas muy pequefios, bajo
contenido de ADN (2C = 0.95 pg.), 415-465 Mb, perenne limitada, autogama, con un ciclo
de crecimiento corto, alto nivel de diversidad y proporciona flores y semillas todo el afio
(Arrighi et al., 2012, 2013, Brottier et al., 2018; Chaintreuil et al., 2018). Como una
consecuencia inmediata, el nimero de estudios de citogenética clasica y molecular en
Aeschynomene tiene un notable auge, particularmente en las especies del linaje Nod-
independiente, 14 especies de Aeschynomene noduladas por bradyrhizobia que carecen de
los candnicos genes nodABC requeridos para la sintesis de factores Nod (Giraud et al.,
2007; Miché et al., 2010) pues existe un gran interés por conocer los mecanismos de
diversificacion de este linaje donde el papel de la hibridacion y la poliploidia ha sido
significativo en la formacién de especies (Arrighi et al., 2014; Tapia-Pastrana y Delgado-
Salinas, 2020). En este sentido se ha revelado una importante variacion en los tamafios de
genoma que sugieren que los niveles de ploidia pueden abarcar desde 2x a 6x para las
especies de Aeschynomene Nod-independientes (Arrighi et al., 2012). Asimismo, se ha
revelado la existencia de un complejo de especies A. evenia- A. indica donde ocurren tres
niveles de ploidia (2n = 20 en América, 2n = 4x = 40 en Asia y 2n = 6x = 60 en Africa)
(Arrighi et al., 2014). Otro estudio (Chaintreuil et al., 2016) se centrd en analizar el papel
de la poliploidia y su impacto en la evolucion de las especies semiacuaticas de
Aeschynomene en Africa en comparacion con el grupo Nod-independiente americano,
resaltando el origen alopoliploide de A. afraspera (2n = 8x = 80, 76) y de A. schimperi (2n
= 4x = 28, 2n = 8x = 56) y donde las variaciones en el nimero de cromosomas también
indica posibles eventos disploidia/aneuploidia. Ademas, mediante la combinacion de
recuentos cromosomicos Yy filogenias de genes nucleares de secuencia simple se encontrd
que en este grupo ocurrieron dos rondas de poliploidizacion luego de haber divergido de

una especie diploide, probablemente A. evenia.

En el resto de los géneros, la cantidad de estudios citogenéticos no ha variado de

manera sustancial en proporcion al nimero de especies actualmente aceptadas en cada uno
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de éstos. Sin embargo, destacan los nuevos registros en el esporofito de algunos géneros
que apuntan a variaciones en los niveles de ploidia derivados de auto o alopoliploidia. Por
otra parte, los nimeros cromosémicos basicos propuestos no parecen haber variado de
manera significante con excepcion del género Arachis que ahora se describe como dibasico
(x =9, 10; Lavia, 1996, 1998) con cariotipos altamente simétricos y cromosomas pequefios
(Lavia y Fernandez, 2004). Particularmente Arachis hypogaea (2n = 40) y sus variedades
exhiben en sus complementos cromosémicos Unicamente un par de cromosomas con
satélites, consecuente con su origen alopoliploide. Por otra parte, Acosmium llama la
atencion por incluir unicamente especies con 2n = 18, pero en dos de ellas fueron descritas
variaciones intra individuales de este nimero (2n = 24, 32 en A. diffusissimun y 2n = 32 en
A. lentiscifolium) mismos que fueron explicados como mosaicismos cromosémicos
(aneusomatia) caracterizados por la presencia en el mismo meristemo de células con
numero cromosomicos diferentes en medio de las células diploides caracteristicas del taxon
(Rodrigues et al., 2009).

Es evidente que el clado Dalbergioide entero estd dominado por especies 2n = 20
contando con poliploides y aneuploides dispersos. Este patron se repite en los tres
subclados que conforman el eje Dalbergioide. En efecto, en el subclado Adesmia resaltan
Adesmia (2n = 20, 40) donde los escasos tetraploides aparentemente se presentan en ciertas
razas cromosomicas (Coelho y Battistin, 1998) y Amicia, exclusivamente tetraploide con
aparente disploidia decreciente (2n = 38). En el subclado Pterocarpus resaltan Platymiscium
(2n = 18, 20, 32), Pterocarpus (2n = 20, 22, 44), Arachis (2n = 18, 20, 40) y Stylosanthes
(2n = 20, 40, 60). Dentro del subclado Dalbergia sobresalen Aeschynomene (2n = 20, 22,
28, 38, 40, 56, 76, 80), Kotschya (2n = 28, 30, 32, 36, 40), Machaerium (2n = 20, 40) y
Ormocarpum (2n = 24, 26) donde disploidia decreciente subsecuente a poliploidia pudo
haber ocurrido. Se debe mencionar que en Machaerium, hasta hoy la poliploidia parece
jugar un papel secundario en la especiacion pues solamente ha sido registrada en tres
especies (Machaerium hirtum, M. nyctitans y M. sericiflorum) de 18 estudiadas
citogenéticamente, en un género que incluye 157 especies. Por otra parte, los intentos para
circunscribir los taxa desde un enfoque citogenético ha sido limitado, solo existen datos
para el 11 % de las especies del grupo y al momento no existe relacion entre las

caracteristicas cromosomicas y las diferencias de habito. Asimismo, la posibilidad de
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verificar las relaciones entre diferencias cariotipicas y cambios en caracteres morfoldgicos
queda por resolver (Mendonca Filho et al., 2002). También en Dalbergia resalta la
constancia de x = 10 y 2x = 20 exhibida en los 37 registros compilados. En el clado
Amorpheae ademas de algunos registros de poliploidia, destacan los casos derivados de
aneuploidia en Dalea (n = 14, 10, 8, 7; 2n = 28, 21, 16, 14).

La ocurrencia de poliploidia en nueve géneros de 54 que conforman a un clado
grande como el Dalbergioide, apunta hacia una participacion moderada de auto o
alopoliploidia como fuerzas directrices en el grupo, aunque como se ha visto, para algunos
linajes, las duplicaciones génicas acompafan procesos de radiacion (Arrighi et al., 2014).
En cuanto a los géneros que exhiben aneuploidias posteriores a eventos de poliploidizacién,
por ejemplo el género Aeschynomene, la posibilidad de conocer los mecanismos implicados
en la pérdida de cromosomas, no se conoceran de manera precisa, mientras no se disponga
de un amplio conocimiento de la arquitectura cromosomica (posicion del centromero,
namero, tipo, y posicion de las regiones del organizador nucleolar, tallas cromosémicas,
distribucion de heterocromatina, contenido de ADN) en la mayoria de sus especies (Tapia-
Pastrana et al., 2020). Es decir, sin el conocimiento de los cariotipos, las explicaciones
seran incompletas y en buena medida especulativas, aunque el recuento cromosémico se

siga incrementando.

Por otra parte, en la Tabla 2 se observa que son 34 los géneros dalbergioides que
cuentan con registros citogenéticos y éstos representan alrededor del 63% de este grupo,
por lo que aun resta una gran tarea para establecer el nimero cromosémico para la totalidad
de especies aceptadas hasta ahora en los mismos. Acosmium, Dalea, y Diphysa presentan
nameros cromosoémicos haploides y diploides ciertamente alejados del x = 10 mostrado en
general por el grupo y requieren atencién especial para profundizar en los mecanismos de

remodelado cromosdémico detras de tales recuentos.

Sin embargo, existen géneros, para los cuales no fue posible obtener informacién
actualizada en las bases electrénicas de datos consultadas ni en la literatura especializada.
Se trata de 19 géneros que con excepcion de Humularia P. A. Duvign. (33 especies) y
Nissolia Jacq. (18 especies) incluyen pocos taxa o bien se trata de géneros segregados y de

asignacion relativamente reciente al clado monofilético Dalbergioide, como en el caso de
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Zygocarpum Thulin & Lavin, cuyo reconocimiento formal se realiza a partir de seis
especies anteriormente incluidas en Ormocarpum P. Beauv. y que al igual que muchos
géneros dalbergioides se reconoce mejor por caracteres moleculares, aunque algunos rasgos
morfologicos como las vainas fuertemente aplanadas y bruscamente constrefiidas entre los
articulos, resultaron filogenéticamente informativos (Thulin y Lavin, 2001). Los géneros
dalbergioides que completan este grupo son: Bryaspis P. A. Duvign; Cascaronia Griseb.,
Cranocarpus Benth., Cyclocarpa Afzel. ex Baker, Etaballia Benth., Fiebrigiella Harms,
Fissicalyx Benth., Geissaspis Wight & Arn.,, Maraniona C. E. Hughes et al.,
Ormocarpopsis R. Vig., Paramachaerium Ducke., Peltiera Du Puy & Labat, Platypodium
Vogel, Riedeliella Harms, Soemmeringia Mart. y Weberbaurella Ulbr., que en conjunto

representan 96 especies que carecen del nimero basico elemental.

Este listado abarca a muchos de los géneros para los cuales Goldblatt (1981) sefiald
la urgente necesidad de realizar estudios citogenéticos, mismos que en un futuro podrian
iniciar con Diphysa (que con un solo registro citogenético, D. robinoides 2n = 16, tendria
cabida en esta lista) y Nissolia, géneros con 21 y 18 especies, respectivamente y
mayormente distribuidas en México (Rudd, 1981; Cruz Duran y Sousa, 2004; Hanan y
Sousa, 2009).

En la Tabla 3 se muestran 85 registros de valores 1C distribuidos exclusivamente en
tres géneros dalbergioides: Aeschynomene (51), Arachis (24) y Dalbergia (10). Los
registros disponibles hasta el momento se han realizado en géneros de creciente
importancia econémica y su ausencia en los restantes dalbergioides corresponde al escaso
interés mostrado en general a los aspectos citogenéticos de este grupo. Nuevamente destaca
la abundante informacion sobre los contenidos de ADN en el género Aeschynomene,
producto de una amplia y sistematizada investigacion en especies de Ameérica, Asia y
Africa (Arrighi et al., 2012, 2014; Chaintreuil et al., 2016; Brottier et al., 2018; Chaintreuil
et al., 2018). Los resultados muestran una gran variacion inter poblacional ain en el mismo
nivel de ploidia en especies como A. indica y claras diferencias en su correspondiente serie
poliploide. Lo mismo se puede observar en relacién a A. evenia y las ssp. evenia y
serrulata. Taxa africanos como A. aspera, A. schimperi y A. uniflora muestran resultados

similares. Sin descartar la existencia de especies cripticas, estas diferencias parecen
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reanimar la antigua controversia sobre la estabilidad de los contenidos de ADN en las
especies vegetales y por otra parte, ofrecen un marco tedrico propicio para nuevas
investigaciones sobre los mecanismos de evolucion cromosdmica en las dalbergioides. En
efecto, tal plasticidad podria corresponder con diferencias encontradas en las tallas
cromosOmicas de especies americanas de Aeschynomene (Tapia-Pastrana et al. 2020) y
favoreceria la idea sobre cambios en el genoma como una respuesta a ambientes

especializados.

En la misma linea, los contenidos de ADN registrados en Dalbergia sorprenden
pues muestran notables diferencias interespecificas en un grupo que solo incluye especies

diploides 2n = 20 y esto debe animar a profundizar el estudio cariotipico del grupo.

En efecto, son escasas las investigaciones que abordan el enfoque cariosistematico
para lo cual es necesario un manejo adecuado de las técnicas de citogenética clasica y
molecular. En este sentido, resalta el trabajo de Liu et al. (2006) donde se incluye el analisis
de Amorpha fruticosa L. (2n = 40 = 32m + 8 sm). En ese estudio, mediante la técnica de
FISH, se localizaron loci 45S ADNr sobre las constricciones secundarias y satélites de
cromosomas en metafase y de esta manera se adiciond un nuevo marcador citogenético
para el analisis cariotipico detallado. Otra investigacion destaca la variacion cariotipica y
las diferencias en el nimero, tamafio, morfologia y ubicacién de constricciones secundarias
y satélites como marcadores citogenéticos relevantes en especies de los subgéneros
Aeschynomene y Ochopodium de Aeschynomene (Tapia-Pastrana et al., 2020). Un trabajo
mucho mas breve, pero igualmente valioso es el de Manandhar y Sakya (2009) quienes
describen el cariotipo de Smithia ciliata Royle (30M +8m) con intervalos cromosémicos de
0.8-2.7 um, talla promedio de 1.54 um e indice de simetria de 48.8%. En el altamente
diversificado y polimédrfico género Stylosanthes resaltan tres trabajos que describen
detalladamente los cariotipos de numerosas especies introducidas y nativas con
implicaciones taxonémicas y evolutivas (Cameron, 1967; Vieira et al. 1993; Franco et al.,
2020). Otro ejemplo de mayor alcance sobre la utilidad de los estudios citogenéticos dentro
de las dalbergioides, aun en el nivel del simple nimero cromosémico, se encuentra en la

inclusion de la tribu Amorpheae en el clado Dalbergioide s. I. debido a que, entre otros
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caracteres considerados, los géneros que la conforman exhiben un nimero béasico x = 10
(Wojciechowski et al., 2004).

En relacion al papel que han jugado las duplicaciones génicas completas en el clado
Dalbergioide, se debe recordar que Leguminosae es la tercera familia més grande dentro de
las angiospermas y muestra una enorme diversidad ecoldgica, genomica, citoldgica,
quimica y morfologica (Doyle y Luckow, 2003; Lewis et al., 2005). Al igual que en otras
familias, la poliploidia estd implicada como una fuerza mayor en todos los niveles de
evolucion de las leguminosas, desde los primeros eventos de diversificacion
(paleopoliploides) hasta el origen y diversificacion reciente de géneros tales como Glycine
y relacionados (Goldblatt, 1981; Gill y Husaini, 1985; Doyle, 2012), o bien en el linaje
Nod-independiente de Aeschynomene subgen. Aeschynomene, donde la hibridacion y
poliploidizacion han jugado un papel significativo en la formacion de especies. Aqui en
particular se revel6 un complejo poliploide A. evenia-A. indica con tres niveles de ploidia
(Arrighi et al., 2014). En otro grupo de Aeschynomene, representado por las africanas
semiacudticas, se detectaron dos rondas de poliploidizacion en algunas especies
(Chaintreuil et al., 2016). Ademas, la evidencia fésil coloca el origen de la familia en el
Paleoceno, alrededor de 60 millones de afios atras (Lavin et al. 2005; Bell et al. 2010) con
tiempos de divergencia rapidos de 10 millones de afios a partir de un ancestro comdn en los
grupos mayores (Lavin et al., 2005; Bruneau et al., 2008; Doyle, 2012). En este proceso, se
sospecha que la poliploidia, como uno de los fendmenos directrices de la diversificacion
fenotipica, jugdé un papel importante en la preservacion de linajes durante periodos de
extincion (Freeling et al., 2006; Fawcett et al., 2009; Van de Peer, 2011) y por tanto es de
esperar que siga desempefiando un papel importante en la evolucion de una familia que, a
juzgar por su tamafio y dominancia ecoldgica en algunos biomas tropicales, ofreceria esta
oportunidad (Doyle, 2012; Cannon et al., 2014; Koenen et al., 2021).

Las Dalbergioides conforman un clado monofilético de ramificacion temprana
(Cardoso et al., 2013) dentro de Leguminosae (Papilionoideae) con una distribucion
pantropical y que surgié alrededor de 55.3 + 0.5 millones de afios atras en el Eoceno. Por
tanto también cabria esperar que la poliploidia continde jugando un papel relevante,

méaxime cuando existe evidencia (firma genomica de eventos poliploides y secuenciacion
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gendémica) de que en Arachis hace 54 millones de afios ocurrié un evento de poliploidia
indicativo de que el gran clado dalbergioide es también fundamentalmente paleopoliploide
(Bertioli et al., 2009; Doyle, 2012). Sin embargo, no se puede dejar de lado el hecho de que
algunas duplicaciones posteriores pueden representar solo eventos en linajes especificos y
que la poliploidia es rara en linajes papilionoides de divergencia temprana (Goldblatt,
1981). En este sentido, Aeschynomene subgen. Aeschynomene linaje Nod-independiente y
las semiacuéticas africanas parecen confirmar la regla, pues se incluyen en clados
predominantemente diploides en su origen. Otro caso similar estd representado por el
género Stylosanthes en el cual se ha registrado una serie poliploide (2n = 20, 40, 60) con un
nimero bésico x = 10 y un patrén cromosémico conservado donde predominan
cromosomas con centrémero en posicién mediana y submediana (Cameron, 1967; Vieira et
al., 1993; Franco et al., 2020). También se deben considerar estimaciones que sefialan que
la poliploidia en Papilionoideae apenas rebasa el 30 % de las especies estudiadas (Bandel,
1974) lo que es congruente con la frecuencia de especiacion poliploide en plantas
vasculares (Wood et al., 2009).

En cuanto a las variaciones intra e interespecificas de los contenidos de ADN en las
dalbergioides, se puede adelantar con seguridad que dentro de los mecanismos de
aislamiento genético y especiacion, las pérdidas y ganancias de material genético han
jugado un papel relevante. Hasta el momento, el caso mas notorio parece estar representado
por un grupo de especies pertenecientes a las series morfolégicas Sensitivae e Indicae del
subgénero Aeschynomene (Rudd, 1955) y actualmente contenidas en el clado Nod-
independiente en un arbol filogenético basado en caracteres moleculares (Chaintreuil et al.,
2014) en donde se ha establecido que en la radiacion de estos grupos subyacen multiples
eventos de hibridacion y poliploidia. Sin embargo, no se deben perder de vista, las
opiniones que sefialan que el éxito evolutivo de las angiospermas, su enorme diversidad
(352 000 spp; Paton et al., 2008), sus tasas de especiacion, no estan relacionados
estrictamente con sus contenidos de ADN o valores-C, pues descartando la gran variacién
en tamafios del genoma, las angiospermas son inusuales en que la distribucion esta
fuertemente sesgada hacia genomas pequefios, con los tamafios del genoma modal y medio
1C = 0.6 y 5.9 pg, respectivamente (Leitch y Leitch, 2012; Puttick et al., 2015). Este

tamafo es pequefio a pesar de la poliploidia ancestral en todos los linajes (Jiao et al., 2011).
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Ademas, es clara la ausencia de pruebas que relacionen el tamafio general de los
genomas, incluida la poliploidia, con las tasas de especiacion (Puttick et al., 2015). Parece
mas probable que éstas se asocien con tamafios de genoma pequefios posteriores a
duplicaciones genicas completas, la participacion de elementos transponibles y presiones
selectivas que pueden causar diferencias en el tamafo del genoma y diversificacion, es
decir se habla de plasticidad de los genomas y su capacidad de cambiar rdpidamente su
tamafio, particularmente en plantas y de entre éstas, en las angiospermas. Altas tasas de
especiacion no se asocian con el tamafio absoluto de los genomas, sino con las tasas de
evolucion del tamafio de estos genomas. La hipotesis es que el tamafio del genoma en si
mismo no es un factor importante para la diversificacion como se ha sugerido
anteriormente (Kraaijeveld, 2010), sino la capacidad para hacer frente a los cambios en el
tamafo del mismo lo que ha permitido que las angiospermas se beneficien de la poliploidia
y de otros reordenamientos gendmicos; por ejemplo, el tamafio del genoma ancestral
reconstruido de las angiospermas es de 1.45 picogramos (Puttick et al., 2015). Una
explicacion frecuente de la gran diversidad de las angiospermas es la prevalencia de
eventos de duplicacion del genoma completo (Leitch y Leitch, 2008; Tank et al., 2015). Sin
embargo, vincular directamente el valor C a los eventos de poliploidia puede ser dificil ya
que éste no es directamente proporcional a la ploidia y, a menudo se reduce después de la
duplicacion (Leitch y Bennett, 2004; Hufton y Panopoulou, 2009). Lo anterior concuerda
con investigaciones realizadas en especies del género Aeschynomene, en las cuales la
radiacion experimentada por el clado Nod-independiente es posterior a eventos de
hibridacion y poliploidia en taxa con una marcada diferenciacion cromosémica y que
exhiben valores-C relativamente pequefios (0.41 - 1.31 picogramos) correlacionados con
sus distintos niveles de ploidia. Asi, se espera encontrar un tamafio de genoma pequefio en
muchas especies que han experimentado radiaciones recientes y rapidas (Leitch y Leitch,
2008; Roulin et al., 2013).

Estudios de gendémica comparativa han revelado que el genoma de las angiospermas
es sorprendentemente dindmico y flexible en términos de su estructura y la proporcion y
ocurrencia de integracion y escision del ADN (Kejnovsky et al., 2009), experimentando
una mas rapida evolucion cromosdémica y gendémica que otros grupos de plantas terrestres.

Estos datos apoyan un modelo en el que la tasa de evolucion del tamafio del genoma
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promueve la adquisicion de nuevos rasgos, barreras reproductivas y el movimiento hacia
nuevos nichos, lo que ha contribuido a la gran diversificacion observada en las

angiospermas (Puttick et al., 2015).
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Capitulo 4. Sistematica de Aeschynomene L. y Ctenodon Baill.
(Leguminosae: Papilionoideae)

Con cerca de 770 géneros y mas de 19,500 especies (Lewis et al., 2005, 2013;
LPWG, 2013a), Leguminosae (Fabaceae nombre alternativo) es la tercera familia mas
grande de angiospermas en términos de nimeros de especies después de Asteraceae y
Orchidaceae y la segunda en términos econémicos detras de Poaceae (LPWG, 2017; Egan y

Vatanparast, 2019).

Con una distribucién cosmopolita, las leguminosas son elementos importantes en
casi todos los biomas del planeta y ocurren aun en los habitats mas extremos (Schrire et al.,
2005a, b). Constituyen elementos significativos en términos de diversidad y abundancia en
bosques tropicales himedos de Africa, Suramérica y Asia (Yahara et al., 2013), dominan
bosques secos y sabanas a través de los trépicos (DRYFLOR, 2016; Egan y Vatanparast,
2019) y también ocurren en regiones mediterraneas, desérticas y templadas, en altas
latitudes y elevaciones. Pueden ser grandes arboles tropicales emergentes con contrafuertes,
pequefias hierbas efimeras anuales, plantas anuales trepadoras o plantas perennes con
zarcillos, arbustos del desierto, lianas lefiosas y, menos comdnmente, especies acuaticas o

sumergidas (LPWG, 2017).

Las leguminosas constituyen importantes cultivos para la alimentacién ya que
proporcionan fuentes altamente nutritivas de proteinas y micronutrientes que pueden
beneficiar en gran medida la salud y los medios de subsistencia particularmente en paises
en desarrollo (Yahara et al., 2013). Representan aproximadamente el 27% de la produccién
mundial de cultivos primarios y ocupan el segundo lugar después de los cereales en valor

econdémico y nutricional (Chaintreuil et al., 2018; Egan y Vatanparast, 2019). Han sido
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domesticadas, junto con las gramineas, en diferentes areas del mundo desde los comienzos
de la agricultura y han jugado un papel clave en su desarrollo temprano, pues muchas
leguminosas son plantas pioneras que mejoran la fertilidad del suelo y moderan los
ambientes hostiles (Gepts et al., 2005; Hancock, 2012; Chaintreuil et al., 2018). Las
leguminosas también son especialmente importantes como forraje y abono verde tanto en
zonas templadas como en regiones tropicales y son utilizadas por su madera, taninos,
aceites y resinas, en la fabricacion de barnices, pinturas, tintes y medicamentos y en el

comercio horticola (Graham y Vance, 2003; LPWG, 2017).

Es tal su importancia que la Asamblea General de las Naciones Unidas designé a
2016 como Afo Internacional de las Leguminosas para promover el conocimiento de sus
beneficios nutricionales, su importancia en la seguridad alimentaria, la agricultura
sostenible, en la mitigacion de la pérdida de biodiversidad y cambio climético. Tal éxito
econdémico y ecologico de la familia de las leguminosas se debe, en gran parte, a la
capacidad de la gran mayoria de sus 20,000 especies de desarrollar interacciones
simbioticas con bacterias fijadoras de nitrogeno, denominadas colectivamente como
rizobios (Graham y Vance, 2003; Chaintreuil et al., 2018). El nédulo de la raiz es un 6rgano
especializado de las leguminosas y su formacion se inicia a través de la intercomunicacién
molecular entre bacteria y planta, lo que implica una interaccion compleja y precisa entre el
huésped y el simbionte con cambios en la sefializacidn intracelular de la respuesta de
defensa a la simbiosis (Beck et al., 2008; Nakagawa et al., 2011; Gu et al., 2016). Asi, los
rizobios producen moléculas sefial, los factores Nod, cuyo reconocimiento especifico por
parte de la planta huésped es necesario para activar la formacion de nédulos radiculares que

corresponden a Organos simbioticos donde éstos se alojan. Dentro de los nddulos, los
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rizobios reducen el nitrogeno atmosférico (N2) en amonio (NH4"), una forma de nitrégeno
que la planta puede usar para su desarrollo. Histéricamente, dos leguminosas modelo
Medicago truncatula y Lotus japonicus (Yahara et al., 2013) han sido utilizadas para
investigar genéticamente este proceso y se han identificado muchos genes esenciales en el

establecimiento de la nodulacion (Oldroyd et al., 2011; Reid et al., 2011; Oldroyd, 2013).

Otro aspecto importante en Leguminosae es la simetria de sus flores, la cual abarca
un intervalo completo desde flores radialmente simétricas (actinomorficas) a
bilateralmente simétricas (zigomorficas) y flores asimétricas, las cuales estan adaptadas a
una amplia variedad de polinizadores tales como insectos, pajaros y murcielagos.
Resumiendo, las leguminosas son morfoldgica, fisioldgica y ecolégicamente diversas y
representan uno de los ejemplos mas espectaculares de diversificacion evolutiva en las

plantas (LPWG, 2017).

En cuanto a sus relaciones evolutivas, en afios recientes se ha alcanzado un amplio
consenso y como una consecuencia de los numerosos analisis filogenéticos cuyos
resultados mostraban un patrén consistente se propuso una nueva clasificacion de las
subfamilias en Leguminosae. Ahora LPWG (2017) se reconoce como autoridad para todos
los nombres nuevos y la nueva clasificacion sigue un enfoque Linneano, pero compatible y
complementaria con las clasificaciones emergentes basadas en clados de las subfamilias
individuales de las leguminosas (Wojciechowski, 2013). El nombrar a los clados libres de
rangos dentro (y a través) de las subfamilias ya estd bien establecido y aumenta su
prevalencia en la literatura especializada sobre las leguminosas (por ejemplo el clado
Dalbergioide, Lavin et al., 2001; el clado IR carente de repeticion invertida, Wojciechowski

et al., 2000; el clado Umtiza, Herendeen et al., 2003; el clado Acacia s. I., Miller et al.,
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2014) y se seguirdan nombrando clados importantes adicionales incluso después de que se
establezca una clasificacion de subfamilia y tribu estable y completamente desarrollada.
Asi, una combinacion del enfoque Linneano Yy clasificaciones emergentes es
complementaria y necesaria para lograr una clasificacion de las leguminosas estable,

flexible y util (Wojciechowski, 2013).

La monofilia de Leguminosae esta fuertemente respaldada en todos los analisis
filogenéticos moleculares, independientemente del taxén o el muestreo de genes (ver
LPWG, 2013a y referencias citadas; Koenen et al.,, 2020). De hecho, a pesar de la
incertidumbre sobre sus parientes mas cercanos (Dickison, 1981; APG Il1l, 2009; Bello et
al., 2009), la monofilia y el caracter distintivo de las leguminosas nunca se han cuestionado
en términos de morfologia desde que la familia se establecid por primera vez (Adanson,
1763; Jussieu, 1789; Polhill y Raven, 1981; Polhill, 1994; Lewis et al., 2005; Bello et al.,

2012).

La caracteristica morfolégica mas conspicua de la familia es, con algunas pocas
excepciones, un carpelo superior Gnico con un loculo, una placentacion marginal y, por lo
general, dos 0 mas ovulos, en dos hileras alternas en una sola placenta (Lewis et al., 2005).
Sin embargo, los sistématas de leguminosas durante mucho tiempo han sido conscientes de
la discrepancia entre la clasificacion actual de las subfamilias y los resultados filogenéticos
emergentes (Irwin, 1981; Kass y Wink, 1996; Doyle et al., 1997), mas notablemente la
conocida parafilia de la subfamilia Caesalpinioideae, asi como la falta de monofilia de
muchas tribus y subtribus. Esto significa que la estructura filogenética de la familia no se
refleja directamente en la clasificacion actual (Lewis et al., 2005). Por lo tanto, los bidélogos

de leguminosas que estudian determinados clados han utilizado nombres informales que
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son bioldgicamente significativos y apropiados para sus preguntas de estudio, pero cuyo
resultado ha sido una proliferacion de clados nombrados informalmente y que si no estan
bien definidos pueden ser inconsistentes a traves de los estudios y conducir a una confusion
de nomenclatura (LPWG, 2013a, b; Wojciechowski, 2013). En Leguminosae
tradicionalmente se identificaron tres subfamilias (Caesalpinioideae, Mimosoideae y
Papilionoideae) consideradas durante mucho tiempo como grupos distintos y a menudo

reconocidas en el rango de Familia (por ejemplo, Hutchinson, 1964; Cronquist, 1981).

La separacion de las tres subfamilias tradicionales se basa esencialmente en un
pequefio conjunto de caracteres florales conspicuos, particularmente en los patrones de
estivacion de los pétalos (imbricado ascendente en Caesalpinioideae vs. imbricado
descendente en Papilionoideae vs valvado en Mimosoideae) y en la simetria floral (variable
en Caesalpinioideae, radialmente simétrica, es decir, actinomorfica en Mimosoideae,
bilateralmente simétrica (es decir, zigomorfica) en Papilionoideae. Sin embargo, ahora se

sabe que muchas de estas caracteristicas florales son homoplasias (Pennington et al., 2000).

Ademas, los resultados filogenéticos favorecen dar menos peso a la morfologia floral
porque es bastante propensa a modificacion evolutiva y convergencia, especialmente en la
transicion de la simetria floral radial a simetria bilateral, la cual se puede alcanzar de

diferentes maneras.

Al conjunto previo de filogenias densamente muestreadas (Luckow et al., 2003;
Wojciechowski et al., 2004; Lavin et al., 2005; Bruneau et al., 2008; Simon et al., 2009;
Cardoso et al., 2012, 2013), se adiciona el empleo de matK en una muestra casi completa de
géneros que revela ahora con suficiente detalle la estructura filogenética general de la
familia y permite evaluar adecuadamente las opciones y llegar a la mejor solucion para
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traducir el arbol filogenético en una nueva clasificacion. Ademas, los principales clados
resueltos en la filogenia matK también son totalmente apoyados en andlisis de secuencia de

genoma de plastidio completo.

La regidn génica del plastido matK ha sido ampliamente secuenciada a través de las
leguminosas y en la mayoria de los linajes ha resultado suficientemente variable para
producir clados bien apoyados. Asi, por amplio consenso y luego de un muestreo de
géneros casi completo (698 de los 765 actualmente reconocidos) y de cerca del 20% de las
especies conocidas (3696) se ha propuesto una nueva clasificacién en Leguminosae, que
refleja la estructura filogenética consistentemente resuelta y reconoce seis subfamilias: la re
circunscrita Caesalpinioideae DC., Cercidoideae Legume Phylogeny Working Group
(stat. nov.), Detarioideae Burmeist., Dialioideae Legume Phylogeny Working Group (stat.
nov.), Duparquetioideae Legume Phylogeny Working Group (stat. nov.), vy
Papilionoideae DC. (LPWG, 2017; Egan y Vatanparast, 2019). La tradicionalmente
reconocida subfamilia Mimosoideae es un clado distinto anidado dentro de
Caesalpinioideae y es referida informalmente como el clado mimosoide en espera de la
préxima publicacion formal tribal y/o basada en clados de la nueva Caesalpinioideae
(LPWG, 2017). Ademas del soporte molecular, las seis subfamilias tienen soporte de datos
morfolégicos. Como se menciond antes, esta nueva clasificacion de Leguminosae
representa una opinidon consensuada de la comunidad internacional de sistematica en
leguminosas que invoca compromiso Yy practicidad de uso. Las seis subfamilias tienen
edades similares, todas aparentemente divergentes poco después de la primera aparicion de

la familia (Lavin et al., 2005; Bruneau et al., 2008; Simon et al., 2009; Koenen et al., 2020).
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La propuesta del LPWG (2017) tiene como objetivo retener en la medida de lo posible la
utilidad de los grupos conocidos y al mismo tiempo proponer una nueva clasificacion que
refleje correctamente las relaciones evolutivas y enfatice las caracteristicas distintivas de
cada una de las subfamilias. Para ello proporciona claves, descripciones taxonémicas para

cada una de las subfamilias e ilustran la diversidad de flores y frutos a traves de las mismas.

LPWG (2017) también ofrece para cada subfamilia una descripcion taxonémica corta,
resaltando las caracteristicas diagnoésticas de cada una. Igual que en el parrafo anterior éstas

se reproducen para la subfamilia de interés:

Papilionoideae. Principalmente &rboles desarmados, arbustos, lianas, hierbas y
enredaderas; careciendo de nectarios extraflorales especializados sobre el peciolo y raquis
de la hoja, ocasionalmente estipulares, estipelares o nectarios bracteales, o pedinculos
hinchados y secretores de néctar, raramente en sépalos (Erythrina L.). Estipulas en posicion
lateral (muy raramente interpeciolar, en todas las especies de Platymiscium Vogel), libres o
ausentes. Hojas en su mayoria par o imparipinnadas o palmati-compuestas, también
comunmente uni o trifoliolada, raramente bi o tetrafoliadas, nunca bipinnadas (palmati-
pinnadas en Rhynchosia ferulifolia Benth. ex Harv.), ya sea pulvinadas o no, foliolos
opuestos o alternos, a veces modificados en zarcillos, raramente filodineos, estipelas
presentes o ausentes. Inflorescencia principalmente racemosa, pseudoracemosa 0
paniculada, con menos frecuencia cimosa, espigada (espiciforme) o capitada, axilar o
terminal, o flores solitarias; bractéolas usualmente presentes, raramente agrandadas,
valvares, botones envolventes. Flores bisexuales, raramente unisexuales, generalmente
bilateralmente simétricas, raramente asimétricas, de simetria radial o casi, raramente flores

cleistogamas; hipanto presente o ausente; sépalos (3-) 5, unidos al menos en la base, a
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veces el céliz entero y dividiéndose en I6bulos irregulares o los 16bulos del caliz dimorficos
y algo petaloides; pétalos (0-) 5 (-6) y luego imbricados, corola principalmente papilionada,
con el pétalo adaxial (= estandarte) mas externo y més grande, usualmente se superpone a
los pétalos ala laterales que a su vez se superponen a los pétalos quilla abaxiales o, en las
especies de flores radialmente simétricas, corola con 5 pétalos pequefios o indiferenciados,
menos frecuentemente un solo pétalo (estandarte) o todos los pétalos ausentes; estambres
tipicamente 10, raramente 9 o muchos, filamentos mas comunmente connados en una vaina
o0 tubo, o filamento superior total o parcialmente libre a veces todos los filamentos libres,
anteras uniformes o dimdrficas, basifijas o dorsifijas, dehiscentes longitudinalmente; polen
en ménadas, principalmente 3-colporado, 3-colpado o 3-porado; gineceo 1-carpelado, muy
raramente 2-carpelado, 1-muchos évulos. Fruto una vaina de 1 a muchas semillas,
dehiscentes a lo largo de una o ambas suturas, o indehiscentes, o un lomento, sémara o
drupa. Semillas usualmente con una testa dura, raramente cubierta, a veces con un arilo
carnoso o sarcotesta, una valvula hilar compleja, el hilo y la lente alargados suelen estar
presentes, pleurograma ausente; embrion generalmente curvado, rara vez recto. Vasos
revestidos presentes en el xilema secundario; cuerpos de silice ausentes; fibras septadas a
veces presentes; todos los elementos (vasos, parénquima, haces) generalmente en estructura
depositada. Nodulos de raiz generalmente presentes, ya sea indeterminados o determinados.
2n = mas comunmente 16, 18, 20, 22, pero también otros numeros registrados (2n = 12, 14,
24, 26, 28, 30, 32, 38, 40, 48, 64, 84). Se reportaron isoflavonoides, flavonoides prenilados,
indolizidina o alcaloides de quinolizidina. Aminoécidos no proteicos muy difundidos,
algunos encontrados exclusivamente en la subfamilia (p. ej., Canavanina). Actualmente

incluye 503 generos y ca. 14,000 especies, casi cosmopolitas.
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Aeschynomene L. es principalmente un género tropical con pocas especies que ocurren en
zonas calidas templadas y es un grupo importante dentro de las leguminosas papilionadas,
con alrededor de 400 especies descritas y 161 aceptadas (Rudd, 1955; Fernandes, 1996;

www.theplantlist.org/tpl/search?g=Aeschynomene); sin embargo el nimero se incrementa

con especies recientemente descritas y se amplian las areas de distribucion para las ya
resefiadas (Klitgaard y Lavin, 2005; Queiroz y Cardoso, 2008; Delgado-Salinas y Sotuyo,
2012; Souza et al., 2012; Silva y Antunes 2014; Antunes y Silva 2017, 2019; Cardoso et al.,
2019, 2020). La mitad de ellas en el continente Americano, centro de origen del género
(Chaintreuil et al., 2013; Tapia-Pastrana et al., 2020), desde la latitud 40° N a los 35° S en
la vertiente Atlantica y desde 28° N hasta 17° S sobre la vertiente Pacifica, principalmente
de México y Sudamérica (Rudd, 1955) y la otra mitad en las regiones tropicales de Africa
(centro de diversificacion secundaria), SE de Asia, Australia y las islas del Pacifico
(LPWG, 2013; Arrighi et al., 2013; Chaintreuil et al., 2013). Las especies americanas
fueron revisadas por Rudd (1955, 1989) quien reconocié 67 taxa, aunque estimaciones
recientes sugieren 86 especies (Fernandes, 1996; Klitgaard y Lavin, 2005) la mitad de las
cuales son hidrdéfitas en pantanos, praderas himedas, cauces fluviales y arroyos y la otra
mitad mesoéfitas y subxerofitas en sabanas, pinares, encinares, caatinga (Brasil), laderas
rocosas, playas arenosas y lugares secos. Aeschynomene comprende herbaceas, arbustivas
(anuales y perennes) y arboles de hasta 8 metros de altura y con un tallo basal de hasta 50
cm de ancho (e. g. A. elaphroxylon), con hojas compuestas pinnadas y flores papilionadas
que generalmente se autopolinizan, aunque se presenta polinizacion cruzada por accion de
abejas (Arrighi et al., 2014; Carleial et al., 2015). Por ejemplo, las tasas de autofecundacion
basadas en heterocigosidades oscilaron entre el 94,5% y el 100%, con una puntuacion

media del 98,7% para A. evenia (Chaintreuil et al., 2018). Los frutos son lomentos que
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derivan de un solo carpelo y los foliolos son sensibles a la luz y en ocasiones al tacto o al
movimiento mecanico brusco (Rudd, 1955; Queiroz y Cardoso, 2008; Arrighi et al., 2014;
observaciones personales de F T-P). El polimorfismo fenotipico es comun en las especies

del género (Rudd, 1955; Arrighi et al., 2013; Tapia-Pastrana et al., 2020).

El género Aeschynomene pertenece a la tribu Aeschynomeneae (Benth.) Hutch., sin
embargo, los analisis moleculares lo ubican en Dalbergieae (Lavin et al., 2001;
Wojciechowski et al., 2004) en un grupo monofilético referido como las leguminosas
dalbergioides, un grupo grande, mayormente pantropical de papilionoides caracterizado por

la presencia del nédulo de raiz tipo Aeschynomeneae (Lavin et al., 2001; Sprent, 2001).

Rudd (1955) reconoci6 en Aeschynomene un grupo natural que en América estd
conformado por dos subgéneros: Aeschynomene, especies predominantemente hidrofitas,
anuales o perennes que exhiben estipulas peltadas y Ochopodium (Vogel) J. Leonard,
perennes mesofitas y subxerdfitas con estipulas basifijas. No obstante, filogenias basadas
en caracteres moleculares muestran que Aeschynomene es un grupo parafilético con
especies que se anidan en dos clados bien apoyados (Lavin et al., 2001; Ribeiro et al., 2007;
Cardoso et al., 2012) y morfoldgicamente bien diferenciados por un conjunto de caracteres
tales como el tipo de estipulas y la forma del céliz (Rudd, 1955). Asi, Ochopodium (el
grupo con estipulas basifijas) estd mas relacionado con el género Machaerium que con el
subgénero Aeschynomene y con Dalbergia (Lavin et al., 2001; Ribeiro et al., 2007) y debe
ser elevado a la categoria de género (Ribeiro et al., 2007) como un grupo hermano de
Machaerium Pers., que junto con Dalbergia y Diphysa, entre otros, cuestionan la monofilia
y tienen representantes en México. Ademas, estudios morfoldgicos sobre ontogenia floral y

morfologia de plantulas también apoyan la segregacion filogenética de Ochopodium
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(Sampaio et al., 2013; Rodrigues et al., 2019). En un estudio citogenético que incluyd
especies de ambos subgéneros Tapia-Pastrana et al. (2020) sobrepusieron cariotipos en un
arbol filogenético reciente y observaron una correspondencia entre la morfologia, la
filogenia y las caracteristicas citogenéticas de los taxones incluidos en el subgénero
Aeschynomene. En contraparte, las especies de Ochopodium exhibieron una notable
heterogeneidad de cariotipo. A pesar del muestreo limitado de taxones, los patrones de
variacion cromosémica y del desarrollo floral, asi como la morfologia de plantulas afiaden
mas apoyo al caracter distintivo de Aeschynomene subgen. Ochopodium de las especies
restantes de Aeschynomene. Mé&s aln, Cardoso et al. (2020) reuniendo los datos de
secuencia de ADN méas completos (ITS / 5.8S ribosomal nuclear, el intron trnL de los genes
plastidos y matK que codifica proteina), muestreados de manera representativa tanto en
Aeschynomene como en Dalbergia y Machaerium, asi como todos los géneros actualmente
aceptados de las dalbergioides confirmaron inequivocamente la no monofilia de
Aeschynomene y que A. subgen. Aeschynomene es parafilético con respecto a los géneros
principalmente africanos Bryaspis, Cyclocarpa, Geissaspis, Humularia, Kotschya y
Smithia, asi como al género monotipico sudamericano Soemmeringia. Ademas, el clado que
comprende a las especies americanas tradicionalmente incluidas en A. subg. Ochopodium
(con predileccién ecoldgica por las sabanas neotropicales propensas a incendios y a
bosques tropicales estacionalmente secos) se eleva a rango genérico, restableciendo el

género Ctenodon Baill. 1870 (Cardoso et al., 2020).

Por otro lado, Chaintreuil et al. (2013) utilizaron secuencias ITS y trnL, para
mostrar que las especies de hdabitat acuatico y semiacuatico de Aeschynomene (series

taxondmicas Indicae y Sensitivae) conforman un clado monofilético conocido como grupo
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Nod-independiente, mientras que A. americana (serie Americanae) forma parte del clado

Americano que incluye hidrofitas Nod-dependientes, pero que no nodulan en tallos.

Por otra parte, la delimitacion del subgénero Aeschynomene también es
problematica debido a que morfolégicamente se encuentra estrechamente relacionado a
otros géneros tales como Soemmeringia, Cyclocarpa, Kotschya, Smithia, Geissaspis,
Bryaspis y Humularia (Rudd, 1989). Tales relaciones de cercania fueron recientemente
confirmadas por analisis de secuencias de ADN (Lavin et al., 2001; Ribeiro et al., 2007;

Cardoso et al., 2020).

México cuenta con 31 especies y entidades infraespecificas (incluidos varios
endemismos) distribuidas en ambas vertientes asi como en el centro del pais (Tapia-
Pastrana et al., 2020). Las correspondientes al subgén. Aeschynomene se incluyen en tres de
las cinco series taxondémicas que conforman al grupo (Americanae, plantas subacuéticas
con requerimientos edaficos flexibles; Sensitivae e Indicae, predominantemente hidrofitas).
Las correspondientes al subgén. Ochopodium (Ctenodon) se incluyen en tres de las cuatro
series que lo constituyen (Pleuronerviae, Scopariae y Viscidulae) y ocupan por lo general

habitats mésicos y subxéricos (Rudd, 1955; Fernandes, 1996).

La importancia econdmica de Aeschynomene crece ya que algunas especies son
profusamente noduladas en raices y tallos y se utilizan como forraje verde y en la actividad
apicola (Alazar y Becker, 1987; Fernandes, 1996; Lavin et al., 2001; Souza et al., 2012;
Arrighi et al., 2013; Polido et al., 2014) y otras muestran tolerancia a suelos de baja
fertilidad (Jones et al., 2000). Variedades mejoradas se introducen en diversos paises como
leguminosas forrajeras (Bishop et al., 1995) aunque también se consideran malezas (Leme
y Scremin-Dias, 2014).
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Por otra parte, ampliar la comprension de los mecanismos moleculares subyacentes
a la simbiosis de fijacion de nitrégeno requiere descubrir la diversidad de procesos de
nodulacion que se encuentran en otras especies de leguminosas (Sprent, 2007; Sprent y
James, 2008). En esta linea, el género Aeschynomene representa un grupo de interés mayor,
ya que contiene varias caracteristicas simbioticas originales. Aeschynomene fue
inicialmente conocido por la capacidad de diferentes especies para desarrollar nodulos en el
tallo ademas de los tipicos nodulos de raiz (Hagerup, 1928). Actualmente este género
contiene a la mayoria de las especies noduladas en tallo descritas hasta ahora. La
nodulacion del tallo es poco frecuente en las leguminosas y se comparte con pocas especies
hidréfitas de los géneros Sesbania, Neptunia y Discolobium, pero estd muy extendida entre
las especies de Aeschynomene semiacudticas (Boivin et al., 1997; Chaintreuil et al., 2013;
Chaintreuil et al., 2016). Ademas, algunos bradyrhizobia aislados de los nodulos del tallo
de Aeschynomene exhiben una actividad fotosintética clave en el proceso, suministrando
energia directamente a la bacteria que puede utilizarla para la fijacion bioldgica del
nitrégeno (Giraud et al., 2000, 2002), lo que permite a la planta crecer bien y producir
semillas ricas en proteinas en la ausencia de fertilizantes nitrogenados en suelos
(Chaintreuil et al., 2013). Por ejemplo, se ha mostrado en Aeschynomene sensitiva que la
actividad fotosintética de estos Bradyrhizobia facilita la sobrevivencia ex planta y la
infectividad (Giraud et al., 2000). Aun méas destacado fue el descubrimiento de que algunos
bradyrhizobia fotosintéticos carecen tanto de los genes canonicos nodABC necesarios para
la sintesis de los factores Nod, las moléculas sefial producidas por todos los otros rhizobia,
considerados indispensables para el inicio de nodulos simbidticos en leguminosas asi como
de un sistema de secrecion tipo Il (T3SS) conocido en otros rizobios para activar o

modular la nodulacién (Giraud et al., 2007; Chaintreuil et al., 2013; Okazaki et al., 2013,
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2016). Esto condujo a un nuevo paradigma que implica un didlogo molecular distinto en el
cual un proceso simbidtico alternativo entre los rizobios y las leguminosas desencadena de
manera eficiente la constitucodn de nddulos en una forma independiente de factores Nod.
La nodulacion en tallo en Aeschynomene pudo haber evolucionado en un proceso de dos
pasos o etapas, primero con una predisposicion genética para producir raices adventicias a
todo lo largo del tallo. Rhizobia coloniza el tallo via fisuras epidérmicas (cracks) generadas
por la emergencia de los primordios de raices adventicias capaces de perforar la capa
epidermal y formar en su base una cavidad anular en las que las bacterias pueden
multiplicarse facilmente (Boivin et al., 1977; Sprent, 1989; Boogerd y van Rossum, 1997;
Giraud et al., 2000). Una segunda mutacion (aun desconocida) provoca que durante el
proceso de infeccion bacteriana en Aeschynomene el establecimiento de nédulos excluya la
formacion de hebras de infeccion desde donde las bacterias son liberadas dentro de
unidades adheridas a las membranas del huésped llamadas simbiosomas para convertirse,
luego de sintetizar la enzima nitrogenasa, en bacterioides. Esta mutacion que debié suceder
varias veces, pudo haber afectado a los varios clados en los que se establecen las especies

que verdaderamente nodulan en tallo (Sprent et al., 2013).

Analisis de secuencia de ARN y de genética inversa (donde a partir de un fragmento
de ADN clonado y/o secuenciado se investiga sobre su funcion bioldgica, el fenotipo
resultante, alterando dicho ADN mediante mutacién) han revelado que algunos
determinantes simbioticos identificados en Medicago y Lotus estan reclutados en el proceso
Nod-independiente de Aeschynomene, pero varios genes clave involucrados en el
reconocimiento bacteriano, en la infeccidn simbidtica y en la funcionalidad del nédulo no

se expresan durante la nodulacion de la raiz (Chaintreuil et al., 2016).
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En este sentido, destacan dos trabajos donde se utilizan técnicas moleculares que
muestran que las especies de Aeschynomene que nodulan en tallo se agrupan en un clado
filogenético conocido desde entonces como el clado Nod-independiente y también sefialan
la existencia de series poliploides que involucran a diferentes especies del mismo, la

presencia de nuevos taxa cripticos y especies hermanas (Arrighi et al., 2012, 2014).

Una consecuencia directa de estas investigaciones es la propuesta de Aeschynomene
evenia C. Wright como especie modelo de leguminosas para esclarecer el proceso
simbiotico rhizobium-leguminosa, independiente de los genes candnicos de nodulacion
(Nod-independientes) lo que permitird conocer los determinantes moleculares de este
proceso, con importantes implicaciones en estrategias de ingenieria de nddulos (Arrighi et
al., 2012, 2013). Actualmente, A. evenia esta siendo sometida a un analisis completo de la
secuencia del genoma y se prevé en un futuro cercano la identificacion de nuevos
determinantes genéticos simbidticos (Chaintreuil et al., 2018). Los atributos de esta especie
son: un genoma diploide pequefio 2n = 20, 415 Mb/1C, auto compatibilidad y abundante

produccién de semilla todo el afio (Arrighi et al., 2012, 2013).

Desde el punto de vista citogenético, en Aeschynomene existe acuerdo en relacion al
namero basico x = 10 (Bir y Kumari, 1977; Coleman y Demenezes, 1980; Bairiganjan y
Patnaik, 1989) y 2n = 20 para la mayoria de las especies (Vanni, 1983; Seijo y Vanni,
1999; Kumari y Bir, 1990; Renard et al., 1983). Sin embargo, la propuesta de A. evenia
como leguminosa modelo en genética (Arrighi et al., 2012) generd un renovado interés por
sus cogenéricas particularmente aquellas que nodulan en tallo. Resaltan dos investigaciones
realizadas en especies americanas del clado Nod-independiente y en africanas que también

nodulan en tallo pero reconocidas como Nod-dependientes. En el primero Arrighi et al.
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(2014) combinan estudios de secuenciacion molecular con estudios genéticos Yy
citogenéticos, donde ademas de cuantificar el contenido de ADN nuclear se aportan algunas
tallas cromosomicas. Dicha investigacion se enfoco principalmente a analizar el papel de la
poliploidia en la especiacion de Aeschynomene con particular énfasis en la pantropical A.
indica. Este trabajo, ademéas de incluir taxa norteamericanos y proporcionar nuevos
registros de  nUumeros  cromosomicos,  revel6  eventos  multiples  de
hibridacién/poliploidizacion, resaltando el papel prominente de la alopoliploidia en la
radiacion de las Aeschynomene Nod-independientes. El segundo estudio (Chaintreuil et al.,
2016) se centrd en analizar el papel de la poliploidia y su impacto en la evolucion de las
especies de Aeschynomene en Africa. Este estudio resaltd por un lado, el origen
alopoliploide de A. afraspera (2n = 8x = 80, 76) y de A. schimperi (2n = 4x = 28; 2n = 8x
=56) y por otro lado, diez registros de disploidias decrecientes (2n= 28, 38, 56, 76).
Ademas se mostrd6 mediante la combinacion de recuentos cromosomicos y filogenias de
genes nucleares de secuencia simple, la ocurrencia de dos rondas de poliploidizacién luego

de la divergencia de un taxa diploide, probablemente A. evenia.

Finalmente, en un intento para posibilitar el uso eficiente de la variacidén natural en
estudios genéticos de nodulacion Chaintreuil et al. (2018) examinaron la diversidad
genética en una coleccion de 226 accesiones de Aeschynomene Nod-independientes que
abarcan el rango de distribucion de todas las especies de este clado y mediante una
combinacion de filogenias moleculares (usando la regiones ITS ribosomal nuclear y
genotipado con marcadores SSR microsatélites para la obtencion de patrones de diversidad
genética), citogenética y experimentos de hibridacién establecen las relaciones genéticas y

diferenciacion entre los taxones incluidos. Esta investigacion sobre el clado Nod-
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independiente, grupo principalmente tropical y subtropical, con 13 especies americanas,
tres de amplia distribucion, dos africanas y una australiana confirma una conclusion previa
que indica que América es su centro de origen y diversificacion, pero que varios segregados
subsecuentemente evolucionaron en otros continentes (Chaintreuil et al., 2013). Ademas
muestra que los citotipos y genotipos de especies que exhiben una pronunciada
diferenciacion genética estan geograficamente estructurados (A. evenia, A. indica y A.
sensitiva) lo que significa que a cada linaje le corresponde un é&rea geografica determinada.
En el nivel intraespecifico también se descubrié que los genotipos representaban grupos
geogréficamente definidos. Por ejemplo, A. evenia mostrd un alto nivel de estructura
genética con 5 genotipos americanos y 2 africanos. En cuanto a las relaciones filogenéticas
se pueden inferir de un arbol de NJ (Neighbor Joining, como método de agrupamiento)
basado en SSR, que los genotipos africanos parecen haber divergido después de una

migracion transatlantica reciente de los Neotrdpicos.

Esta caracterizacion en profundidad de una coleccion de germoplasma de
Aeschynomene Nod-independiente identificd cuatro linajes principales y descubrio la
diversidad y estructura genética a diferentes escalas: citotipos, especies y genotipos.
Asimismo, dada su alta variabilidad, los marcadores SSR mostraron ser una herramienta
poderosa para resaltar subdivisiones putativas en diferentes especies de Aeschynomene que
sirvieron para definir genotipos delineados Unicamente sobre la base de datos de
marcadores moleculares que corresponden a subgrupos geograficamente basados. Por lo
tanto, la estructura genética de los taxones Aeschynomene parece reflejar la distribucion
eco-geografica de los genotipos asociados, una situacién ya descrita para otras plantas,

incluyendo lenteja (Lens culinaris), tomate (Solanum lycopersicum), guisante o garbanzo
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(Cajanus cajan) y pasto varilla (Panicum virgatum) (Blanca et al., 2012; Kassa et al., 2012;

Lu et al., 2013; Wong et al., 2015; Khazaei et al., 2016).

Ademas, los genes nucleares de copia baja y los patrones de diversidad de
microsatélites iluminaron la base genética de los taxones diploides y poliploides de
Aeschynomene: todos son predominantemente autégamos y tienen una herencia disémica
simple, dos atributos favorables en genética (Chaintreuil et al., 2018). Como fue bien
vislumbrado por Chaintreuil et al. (2013) y confirmado por Cardoso et al. (2020) el género
Aeschynomene es complejo, una coleccidn entremezclada de distintos linajes evolutivos,
que incluye posiblemente mas de 180 especies y que a la luz de los taxa de reciente
descripcion como A. graminoides y A. simplicifolia, llamativas ambas por ser
aparentemente &fila y unifoliada, respectivamente (Lewis, 1992), A. sabulicola (Queiroz y
Cardoso, 2008) A. sousae (Delgado-Salinas y Sotuyo, 2012), Aeschynomene veadeirana
(Silva y Antunes, 2014), Aeschynomene fluvialis (Antunes y Silva, 2017) Aeschynomene
eridesii (Antunes y Silva, 2019) y A. chicocesariana, también unifoliada (Cardoso et al.,
2019) su numero seguira cambiando. Si varias especies de Aeschynomene deben
transferirse a otros géneros existentes o restablecer algunos ya propuestos, o
contrariamente, si otros géneros deben incluirse en un género Aeschynomene mas grande

adn es una cuestion abierta (Chaintreuil et al., 2013; Cardoso et al., 2020).
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Capitulo 5. Desarrollo de plantulas, descripcion morfologica y
cariotipo de dos posibles taxones nuevos pertenecientes al clado
americano del subgénero Aeschynomene y su consideracion como
caracteres de valor taxonomico

Durante las salidas de campo realizadas a los Estados de Morelos, Oaxaca, Tabasco
y Veracruz, a lo largo de los afios 2015-2018 en bdsqueda de poblaciones de Aeschynomene
subgénero Aeschynomene, dos colectas realizadas en el Municipio de Santiago Pinotepa
Nacional, en el Estado de Oaxaca llamaron definitivamente la atencion debido a que los
individuos que conformaban ambas poblaciones exhibian polimorfismo en caracteres tales
como tamafo y color de la flor, nodos florales, indumento, tamafio de los frutos y tamafio y
color de las semillas en relacion a sus cogenéricas relacionadas Aeschynomene americana y
A. villosa (Fernando Tapia Pastrana 96 y 101) especies también presentes en dicho
municipio y fueron determinadas por el Dr. Alfonso Delgado del Instituto de Biologia de la
UNAM (IBUNAM) como Aeschynomene sp. aff. americana y A. sp. aff. villosa y los
ejemplares de herbario estdn depositados en el Herbario Nacional (MEXU). A las
diferencias morfoldgicas ya mencionadas se afiaden discrepancias en los cariotipos
obtenidos mediante una técnica convencional de extendido en superficie, secado al aire y
tincién Giemsa y publicados recientemente (Tapia-Pastrana et al., 2020). Ademas, dado que
los estudios sobre morfologia de plantulas han contribuido a la sistemética de Leguminosae
en diferentes niveles taxonémicos y son poco conocidos en Aeschynomene se realiz6 un
estudio exploratorio para evaluar el patron de desarrollo de los primeros cuatro edfilos en
plantulas provenientes de semillas de por lo menos trece individuos de las poblaciones bajo
analisis. A continuacion, se describen las caracteristicas morfolégicas de ambas

poblaciones y se ilustran abundantemente.

Aeschynomene sp. aff. americana.

Procedencia: Pinotepa Nacional, Oaxaca. Arbusto muy ramificado de hasta 1 m de
altura; tallos verdes a rojizos con abundantes pelos glandulares; estipulas apendiculadas,
estriadas, glabras, 15 mm largo, 4 mm ancho, usualmente ciliadas; hojas 1.5-7 cm con 25-
50 foliolos oblongos con bordes notoriamente rojizos; inflorescencias con abundante flores

color durazno (peach) o naranja suave, mas cortas que las hojas subtendidas; los ejes
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hispidos; bracteas truncadas-flabeliformes, glabras, ciliadas; bractéolas lanceoladas 2.5 mm
largo, 1.5 mm ancho, rojizas, glabras, serradas-ciliadas; nodos florales axilares cercanos,
algunas veces dando apariencia de racimos florales; peddnculo hispido de 10 mm de largo;
flores 8-9.5 mm largo, caliz profundamente bilabiado, labio adaxial 3.5 mm de largo,
glabro o escasos pelos glandulares, labio carinal 5 mm de largo, hispido; flores color
durazno (peach) o naranja suave, mécula en el pétalo estandarte de color amarillo intenso,
bordes rojizos y de forma casi rectangular que se prolonga por el centro hasta el borde
superior. Vista desde atras, la macula se extiende muy por arriba del labio adaxial, guias
nectariferas rojizas; pétalo estandarte suborbiculado a obcordado, 6.5-7.5 mm, entero, ufia 1
mm., los pétalos ala 7 mm largo, 3 mm ancho, enteros, ufia de 1 mm. Los pétalos ala
exhiben patrones de esculturas rojizas en la cara abaxial, los pétalos quilla 5.5 mm largo, 3
mm ancho, enteros, ufia de 1 mm, flores reflejas conforme transcurre el dia, estambres 6
mm largo, pistilo 6 mm largo, ligeramente hispido; frutos en lomentos ligeramente
curvados a retorcidos, estilo persistente, 1-6- (comUnmente 3-5-) articulados, articulos 4
mm largo, 3 mm ancho, fuertemente equinados o muricados en la superficie, desde
etapas de desarrollo temprano y hasta la madurez, margen superior engrosado, recto,

aplanado; semillas 2.5-3 mm largo, 2 mm ancho, verde olivo a café oscuro (Fig. 1).
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Fig. 1. Caracteristicas morfoldgicas de Aeschynomene sp. aff. americana. Barra=5 mm

Cuando son plantulas, los foliolos se desarrollan de acuerdo al siguiente patron: 10
y, excepcionalmente 11 foliolos, con escasos tricomas (T) en el primer edfilo; 11 a 13
foliolos con escasos (E) tricomas en el segundo e6filo; 13 a 23 foliolos con presencia
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moderada (M) de tricomas en el tercer eofilo; 21 a 29 foliolos con presencia moderada de
tricomas en cuarto edfilo (Cuadro 1, Fig. 2). Estas ultimas podrian considerarse metéfilas
de acuerdo con Duke y Polhill (1981), ya que estan en el rango de 25 a 50 foliolos, sin
embargo al estar lejanas al rango superior aqui son consideradas eofilos. En leguminosas,
los e6filos son las primeras hojas distintas a las hojas de la planta adulta que se denominan
metéfilos (Duke y Polhill, 1981).

1 2 3 4 5 6 7 8 8 10 | 11 | 12 | 13

Primer edfilo 10 | 10 | 10 | 10 | 10 | 10 | 10 | 11 | 10 | 10 | 10 | 10 | 12

Segundo edfilo 13 |13 |12 (12 | 10 | 11 | 11 | 12 | 12 | 11 | 12 | 12 | 11

Tercer edfilo 23 |19 (18 | 17 | 17 |19 | 18 | 19 | 19 | 18 | 19 | 15 | 13

| Z| m m H

Cuarto edfilo 29 | 25 | 23 | 24 | 22 | 27 | 26 | 27 | 25 | 27 | 28 | 25 | 21

Cuadro 1. Numero de foliolos hasta el cuarto edfilo en Aeschynomene sp. aff. americana.

Fig. 2. Primeros cuatro edfilos de Aeschynomene sp. aff. americana.

Los eofilos son estipulados, alternos, peciolados, pinnados y con foliolos
subalternos lo que concuerda con el registro realizado por Rodrigues et al. (2019) en

plantulas de especies nativas brasilefias del subgénero Aeschynomene.

Citogenéticamente este taxon se diferencia de A. americana y de sus variedades
flabellata y glandulosa porque a pesar de compartir el mismo cariotipo (8m + 1 sm + 1 st)
no muestra satélites en el par cromosémico mas pequefio, sino en el par seis metacéntrico.
Ademas, este citotipo discrepa porque exhibe una mayor longitud cromosémica total
haploide (LCTH) y mayor tamafio cromosomico promedio (TCP) (Tapia-Pastrana et al.,
2020). Esta informacion apoya la idea que se trata de una nueva variedad subespecifica 2x
= 20.
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Aeschynomene sp. aff. villosa.

Procedencia: Santiago, Pinotepa Nacional, Oaxaca. Arbusto poco ramificado de 40
a 50 (-60) cm de altura. Tallos verdes o ligeramente rojizos con abundantes pelos
glandulares; estipulas apendiculadas glabras o ligeramente hispidas, 12 mm de largo, 1.5
mm ancho, con bordes rojizos, usualmente ciliadas; hojas 2.5-5 cm largo, 18-57 foliolos
oblongos, bordes rojizos ciliados. Inflorescencias con flores axilares mas cortas que las
hojas subtendidas, los ejes 6.0 - 10 mm de largo, abundantes pelos glandulares; bracteas
cordadas, ligeramente hispidas, ciliadas; bractéolas lanceoladas, 2.0 mm largo, 1.0 mm
ancho, serradas-ciliadas, bordes rojizos; flores color durazno de 6.5 mm largo, 4.5 mm
ancho, caliz profundamente bilabiado, labio adaxial 3.5 mm largo, 1.5 mm ancho, casi
glabro, ciliado, labio carinal 3.5-4.5 mm largo, 1.5 mm ancho, pelos glandulares en
superficie, ciliado; pétalo estandarte suborbiculado a obcordado, 6 mm largo, 4.5 mm
ancho, ufia menor de 1 mm, mécula amarillo intenso con bordes rojizos, guias nectariferas
rojizas, los pétalos ala 6 mm de largo, 2.5-3.0 mm ancho, ufias 0.7 mm ancho, patron de
escultura rojiza, pétalos quilla 6.0 mm de largo, 2.5 mm ancho, borde inferior ligeramente
ciliados, ufia menor de 1 mm, estambres 5.0-5.5 mm largo, pistilo 6 mm largo, ovario
hispido; frutos ligeramente curvados con estilo persistente, 3-7- (comunmente 4-6)
articulados, articulos 4 mm largo, 3 mm ancho, hispidos en etapas de desarrollo temprano,
ligeramente verrugosos durante su desarrollo hasta la madurez; semillas de 2. 5 mm largo,

2.0 mm ancho, color café u olivo claro (Fig. 3).
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Fig.3. Caracteristicas morfoldgicas de Aeschynomene sp. aff. villosa. Barra =5 mm

Cuando son plantulas los foliolos se desarrollan de la siguiente manera: 15-19
foliolos con abundantes (A) tricomas (T) en el primer eéfilo; 16-26 foliolos con abundantes
tricomas en el segundo ed6filo; 25-30 foliolos con abundantes tricomas en el tercer eofilo;

28-39 foliolos con abundantes tricomas en el cuarto edfilo (Cuadro 2, Fig. 4).
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 | 11 | 12 | 13

Primer edfilo 18 |19 | 18 | 18 | 15 | 15 | 19 | 18 | 18 | 17 | 16 | 18 | 16

Segundo edfilo 24 |19 | 20 | 19 | 25 | 16 | 24 | 19 | 19 | 22 | 21 | 26 | 24

Tercer edfilo 28 | 28 | 28 | 30 | 29 | 25 | 28 | 30 | 29 | 26 | 30 | 28 | 32

> > > >

Cuarto edfilo 28 | 28 | 28 | 35 | 39 | 29 | 28 | 35 | 38 | 28 | 35 | 32 | 38

Cuadro 2. Numero de foliolos hasta el cuarto edfilo en Aeschynomene sp. aff. villosa.

Fig. 4. Primeros cuatro edfilos de Aeschynomene sp. aff. villosa.

Al igual que en el caso anterior, las plantulas exhiben edéfilos estipulados, alternos,

peciolados, pinnados y con foliolos subalternos.

Citogenéticamente este taxdn se diferencia de A. villosa var. villosa (4m + 4sm +
2st) y de A. villosa var. longifolia (4m + 6sm) por su mayor longitud cromosémica total
haploide, mayor tamafio cromosémico promedio, diferencias en el nimero de cromosomas
SAT (2 més que en A. villosa var. longifolia y 2 menos que A. villosa var. villosa) y un
cariotipo mas simétrico (7m + 2sm + 1st) derivado de un mayor numero de cromosomas
metacéntricos (Tapia-Pastrana et al., 2020). Esta informacion permite proponer que este

citotipo caracteriza a una nueva variedad subespecifica 2x = 20.

Por otra parte, la anatomia de las hojas de las plantulas es poco conocida en
comparacion con la de los o6rganos vegetativos adultos; sin embargo, los estudios
anatomicos de esta fase de la vida de la planta, ademéas de los estudios de morfologia
externa mas comunes, pueden revelar mucho sobre la historia evolutiva, ecoldgica (Duke &
Polhill 1981) y filogenética de la especie, ya que las plantulas pueden conservar estados de
caracter, derivados o no, que suelen ser efimeros (Ricardi, 1996; Oliveira et al., 2014).

Ademas, el conocimiento de la estructura de las plantulas, por ejemplo, puede ayudar a la
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identificacion temprana y colaborar en la seleccion de especies Utiles, favoreciendo el

control de las especies invasoras (Duke & Polhill 1981).

Aunque los estudios de morfologia de plantulas han contribuido a la sistematica de
Leguminosae en diferentes niveles taxondmicos (Rodrigues y Tozzi, 2008), los patrones de
desarrollo de plantulas son poco conocidas en Aeschynomene y los datos sobre su
morfologia son sorprendentemente escasos (Tapia-Pastrana y Delgado-Salinas, 2020).
Rodrigues et al. (2019) encontraron que hasta ese afio, solo se registraron descripciones
para las paleotropicales Aeschynomene aspera (Lubbock, 1892; Das, 1994) y A. indica
(Matsuo et al., 2003).

En este trabajo, sin pretender ofrecer un resultado exhaustivo sobre la morfologia de
trece plantulas vivas, se presentan basicamente los nimeros de foliolos por e6filo, hasta el
desarrollo completo del cuarto edfilo y se describe cualitativamente la presencia de
tricomas, de dos taxones potencialmente nuevos para la ciencia incluidos aqui dentro de la
serie Americanae (Rudd, 1955) o clado Americano (Chaintreuil et al., 2016) del subgénero
Aeschynomene y se explora la utilidad de este caracter considerado de potencial utilidad
taxondmica. Esto se realiz6 considerando que la fase post-seminal es la mas critica en el
ciclo de vida de las plantas, responsable de establecer un nuevo individuo y que los datos
morfologicos de las plantulas permiten apoyar la identificacion de especies en estudios
taxonémicos y ecoldgicos (de Vogel, 1980; Garwood, 1996, 2009; Rodrigues et al., 2012,
2014; Hartmann y Rodrigues, 2014, 2015; Oliveira et al., 2014).

En cuanto al nimero de foliolos por edfilo éste parece haber resultado un caracter
atil para distinguir un patron de desarrollo claramente diferente en ambas poblaciones. No
existe traslape entre el numero de foliolos por eofilo y éstos son notoriamente menores en
namero en Aeschynomene sp. aff. americana que en A. sp. aff. villosa, aunque ambas
comparten laminas foliares eéfilas que exhiben mdltiples venas primarias excéntricas o
marginales (2-4). En cuanto a los margenes de los foliolos éstos muestran tricomas simples,

de escasos a moderados en la primera, pero abundantes en la segunda.

La presencia de estipulas peltadas, apendiculadas por abajo del punto de adhesion,
caliz bilabiado, labio vexilar dimero, el carinal trimero y foliolos con 2 a varias venas

primarias permiten ubicar a estas dos poblaciones en la Serie Americanae del subgénero
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Aeschynomene (Rudd, 1955). Asimismo las caracteristicas de sus cariotipos refuerza esta
opinion (Tapia-Pastrana et al., 2020). Morfoldgicamente las especies del grupo americana
(A. americana y sus variedades) muestran el parentesco méas cercano con A. villosa (Rudd,
1955; Tapia-Pastrana et al., 2020) y esta cercania queda demostrada en los estudios
filogenéticos que emplean marcadores moleculares (Chantreuil et al., 2013; Brottier et al.,
2018). Sin embargo, los datos obtenidos en este trabajo exploratorio, revelan que el
recuento de foliolos se presenta como un caracter adicional para distinguir taxa
pertenecientes al grupo americana de aquellos incluidos en el grupo villosa (Tapia-Pastrana
et al., 2020).
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Capitulo 6. Patterns of chromosomal variation in Mexican species of
Aeschynomene (Fabaceae, Papilionoideae) and their evolutionary
and taxonomic implications

Enlace (Link): doi: 10.3897/CompCytogen.v14i1.47264
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Capitulo 7. First cytogenetic register of an allopolyploid lineage of
the genus Aeschynomene (Leguminosae, Papilionoideae) native to
Mexico

Enlace (Link): doi: https://doi.org/10.13128/caryologia-949
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Capitulo 8. A molecular phylogeny of the pantropical papilionoid
legume Aeschynomene supports reinstating the ecologically and
morphologically coherent genus Ctenodon

Enlace (Link): https://doi.org/10.13102/neod.131.1

Pocos meses después de la publicacion de los resultados derivados de la presente
investigacion fue publicado otro trabajo encabezado por el Dr. Domingos Cardoso titulado:
“A molecular phylogeny of the pantropical papilionoid legume Aeschynomene supports
reinstating the ecologically and morphologically coherent genus Ctenodon”, en el cual mi
nombre aparece entre los coautores junto con el de mi director de tesis Dr. Alfonso Delgado

Salinas.
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Discusion

Aunque fundamentada en técnicas iniciadas hace casi un siglo, la citogenética
vegetal ain estd evolucionando y suministra herramientas cruciales e integrativas para el
andlisis genético y gendmico de cromosomas y genomas vegetales. Su renacimiento debe
mucho a la fusion con la biologia molecular, a la incorporacion de métodos de analisis
estadisticos y a su empleo dentro de un marco teorico basado en filogenias derivadas de la
secuenciacion gendmica. Esto le permite actualmente participar en modernas disciplinas de
investigaciéon, desde la gendémica estructural y funcional hasta la filogendmica,
estableciendo no solo las relaciones evolutivas entre organismos sino también entre los
genes dentro de un organismo. Aunque las ventajas de la citogenética molecular parecen
haber desplazado a las técnicas convencionales, éstas ofrecen aspectos informativos utiles
que deben ser cubiertos totalmente como un paso previo o paralelo a la utilizacion de las
primeras. El estudio citogenético implica mas que la sola ubicacion de bandas o el mero
recuento de cromosomas, implica un conocimiento fino del cariotipo, las tallas
cromosomicas, las asociaciones entre satélites, los mecanismos causantes de variaciones en
tamafio y forma de los mismos y la relacién que guardan las regiones NOR (ubicadas en las
constricciones secundarias de los cromosomas SAT) con el o los nucléolos. También es
necesaria una familiarizacién con la conducta cromosdmica mitética y meidtica, en
particular con los patrones de apareamiento y la consideracion de estos aspectos dentro de
un marco inter poblacional. La evaluacion de tales caracteristicas solo es posible en
cariotipos de alta calidad y por el momento las metodologias de extendido en superficie y
secado al aire son una buena alternativa (Tapia-Pastrana, 2012). Ademas, algunas de las

regiones detectadas mediante citogenética molecular, particularmente la region 45S ADNr,
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asi como el origen de la poliploidia (auto o alopoliploide) pueden resolverse con técnicas
convencionales mediante la asociacion de los cromosomas SAT con el nucleolo y la
comparacion de cariotipos detallados, respectivamente (Tapia-Pastrana, 2020). Todas estas
caracteristicas deben considerarse en grupos donde se sospecha la existencia de hibridacion,
complejos de especies, 0 bien donde taxa estrechamente relacionados se encuentran en
simpatria como es el caso de Aeschynomene (Tapia-Pastrana et al., 2020; Tapia-Pastrana y
Delgado-Salinas, 2020). ElI marco tedrico que ofrece la especiacion por hibridacion
homoploide bien podria ofrecer una salida en estas situaciones. Finalmente, es clara la
necesidad de entender el patron de distribucion actual de las especies y poblaciones de
interés, pues los contenidos de ADN vy las tallas cromosémicas sufren modificaciones en
respuesta a clinas ecogeogréaficas. Asi, son obvias las implicaciones genéticas y evolutivas
de todos los eventos relacionados con la remodelacion del genoma, pues representan

fuentes importantes de variacion genética.

En cuanto al estado actual de los estudios citogenéticos en el clado Dalbergioide s.
I., a pesar de los esfuerzos realizados hasta el momento, aln resta una gran labor para
completar al menos con mayor certeza el registro de los nimeros cromosémicos basicos,
los correspondientes al gametofito y al esporofito para poco menos de la mitad de los
géneros que lo conforman. En cuanto al nUmero de especies citolégicamente conocidas
hasta el momento, alrededor de 300 (= 28 %) la situacion parece aiin mas apremiante. ES
notorio que muchos de los estudios realizados se han concentrado Unicamente en el
establecimiento del nimero cromosémico, descuidando la labor necesaria de la descripcion
detallada de los cariotipos mitéticos y de comportamiento cromosémico en meiosis. Se

desaprovecha asi una fuente importante de informacién cualitativa y cuantitativa de los
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sistemas genéticos vegetales que al emplearse juiciosamente y acompafiada de anélisis

estadisticos pueden complementar y/o apoyar a las hipotesis filogenéticas.

Finalmente, en las citas localizadas en la revision sobre el estado actual de la
citogenética en Dalbergioides es evidente que quedan muchos huecos sobre el
conocimiento de sus nimeros cromosémicos, de sus valores-C y muchos mas en relacion al
establecimiento de los cariotipos. En el contexto de las dalbergioides como un todo, llegar a
conclusiones mejor fundamentadas se ve obstaculizado por la todavia escasa informacion
sobre la diversificacion de los genomas. En este sentido, queda abierta la posibilidad, a
corto plazo, de resarcir esta carencia con una importante participacion de investigadores
mexicanos, pues la mayoria de las dalbergioides se concentran en los Neotropicos, en areas
que en México claramente sufren una drastica reduccion en sus superficies debido a
actividades antropocéntricas. Por el momento, la situacion actual realza la opinion de Doyle
(2012) sobre la caida en desgracia de los conteos cromosomicos en una época como la

actual, llamada de alta productividad.

Por otra parte, entre las dificultades taxondmicas por resolver en Aeschynomene se
encuentran la incertidumbre en el nimero de taxa que naturalmente constituyen al grupo y
especies variables o polimorficas de dificil identificacion que conducen a tratamientos
regionales limitados y ambiguos. Debido a lo anterior LPWG (2013a) recomendd una

revision taxondmica a fondo para el grupo.

Hoy dia, el entremezclado de diferentes generos obscurece una verdadera
delimitacion, sin embargo, la continuidad de las investigaciones con marcadores

moleculares (Lavin et al., 2001; Ribeiro et al., 2007; Chaintreuil et al., 2013, 2016, 2018),
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citogenéticos (Tapia-Pastrana et al., 2020) y muestreos cada vez mas amplios, permiten
vislumbrar que la redefinicién de los limites del género Aeschynomene esta cada vez mas
cerca. En este sentido y como ejemplo, las especies de Aeschynomene subgénero
Ochopodium han sido restablecidas en el género Ctenodon Baill., anteriormente monotipico

(Cardoso et al., 2020).

Sobre la propuesta de dos posibles taxones nuevos pertenecientes al clado
americano del subgénero Aeschynomene a partir de la descripcion del desarrollo de
plantulas, la morfologia de individuos adultos y comparacion cariotipica resta decir que
aunque se tratd basicamente de un analisis preliminar donde se cuantifica el nimero de
foliolos, las diferencias registradas muestran la importancia de incluir la morfologia de
plantulas como una fuente de caracteres de valor sistematico que apoyan la delimitacion de
especies (Rodrigues y Tozzi, 2008; Rodrigues, 2015; Rodrigues et al. 2019) y que en
asociacion con analisis citogenéticos pueden mejorar la capacidad de diagndstico y
reconocimiento de especies, variedades o subespecies cripticas en Aeschynomene
subgénero Aeschynomene (Tapia-Pastrana y Delgado-Salinas, 2020). No obstante, la

extension de esta conclusion debe esperar estudios derivados de muestreos mas amplios.
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Conclusiones generales

La informacion vertida en los capitulos que constituyen esta tesis es la base para la
interpretacion de un aspecto poco explorado en el género Aeschynomene: su evolucion
cromosomica. Si bien es cierto que previa a ésta existian algunos trabajos que registraban
de manera constante un numero cromosémico diploide 2n = 20 (x= 10), también lo es que
méas alld de confirmar un carécter sinapomorfico en las leguminosas dalbergioides y
presuponer erroneamente una cierta homogeneidad morfoldgica, limitaba la perspectiva de
andlisis de un aspecto fundamental en los procesos de aislamiento y especiacion como lo es
la participacion de los rearreglos cromosémicos aln en especies estrechamente

emparentadas.

Este trabajo hace participe a México del renovado interés en los estudios
morfoldgicos, citogenéticos y moleculares en Aeschynomene que sucede a partir de la
propuesta de Aeschynomene evenia C. Wright como especie modelo en genética y de una
serie de investigaciones enfocadas a la identificacion de nuevos genes simbidticos para
descifrar el mecanismo molecular del proceso Nod-independiente Rhizobium-leguminosa
y su aplicacion en la ingenieria de nddulos fijadores de nitrogeno para potenciar la

produccion de arroz.

Los resultados mas relevantes de la investigacion citogenética realizada con 16 taxa
del género Aeschynomene muestran que las especies americanas son predominantemente
diploides sin evidencia de aneuploidia, en comparacion con las especies africanas
tetraploides y octoploides. Esto confirma al Nuevo Mundo como centro de origen de
Aeschynomene. También revelé que, aunque la poliploidia ha jugado un papel importante
en la evolucion del género, la especiacion también ha estado acompafiada por eventos de
remodelacion cromosémica, asi como cambios sutiles en el nimero y posicion de las
constricciones secundarias y satélites asociados y que estos cambios precedieron a las
duplicaciones y aneuploidias previamente registradas en especies distribuidas en el Nuevo
y Viejo Mundo. Otro aporte importante, fue comprobar que en Aeschynomene la
comparacion de cariotipos es una forma confiable en la delimitacion de especies y por tanto

de utilidad taxondmica y relevancia sistematica, ya que en general concuerda con las series
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morfologicas e incluso con las recientes hipotesis de relacion que indican que Ochopodium
deberia separarse de Aeschynomene y constituir un nuevo genero, propuesta que poco
después fue corroborada en una investigacion donde se realiz6 un muestreo mas amplio
ademas del uso de marcadores moleculares y la consideracion del analisis de desarrollo
floral (Sampaio et al., 2013) y de cariotipos (Tapia-Pastrana et al., 2020), cuyos resultados
condujeron a la separacion de las especies incluidas en el subgénero Ochopodium de
Aeschynomene para incorporarlas en el género restituido Ctenodon Baill., anteriormente
monotipico (Cardoso et al., 2020). Si otras especies de Aeschynomene deben transferirse a
otros géneros existentes o restablecer algunos ya propuestos, o contrariamente, si otros
géneros deben incluirse en un género Aeschynomene mas grande es una cuestion abierta
(Chaintreuil et al., 2013; Cardoso et al., 2020).

En este trabajo también se identificaron estructuras de forma esférica, pequefias y
aisladas que acompafian a una compleja serie de reordenamientos que podrian involucrar
NORs supernumerarios. La evidencia sefiala que tales elementos modelan la evolucion

cromosOmica de este subgrupo de manera insospechada.

Es claro que Aeschynomene exhibe en ambos subgéneros una alta diversidad de
cariotipos que permiten observar patrones de evolucion cromosémica asociados a eventos
importantes en la divergencia de linajes que han sido detectados en estudios moleculares
previos. Tal es el caso de las especies de la serie Indicae, agrupadas dentro del clado Nod-
independiente y que han sido propuestas como taxones parentales de alopoliploides, aunque

los intentos de hibridacion han fracasado en la formacion de individuos fértiles.

Finalmente, la importancia del mero recuento cromosomico en Aeschynomene
quedd de manifiesto ya que permitié registrar por primera vez en México un linaje
poliploide (2n = 4x = 40) luego de observar la presencia de “efectos giga” en flores, frutos
y semillas. La localizacion de satélites, como marcadores citogenéticos, permitié esclarecer

el origen alopoliploide producto de hibridacion (Tapia-Pastrana y Delgado-Salinas, 2020).
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Apéndices

Tabla 1. Estudios citogenéticos en Dalbergioides

Género Gametofito Esporofito Referencia
2n =18 (5); 2n = 24(1);
Acosmium 2n=32(2) 5 registros
Forni-Martins, E. R. et al. 1989. IOPB Chromosome data 1. Int. Organ. PI.
Acosmium subelegans 18 Biosyst. Newslett. (Zurich) 13: 17
Acosmium subelegans 18 Forni-Martins, E. R. et al. 1995. Revista Brasil. Genet. 18 (2): 281-288.
Acosmium cardenasii 18 Rodrigues, R. S. et al. 2009. Acta bot. bras. 23: 902-906.
Acosmium difusissimum 18 (24, 32) Rodrigues, R. S.et al. 2009. Acta bot. bras. 23: 902-906.
Acosmium lentiscifolium 18 (32) Rodrigues, R. S. et al. 2009. Acta bot. bras. 23: 902-906.
n=10 (17); n=20 2n= 20 (16);
Adesmia (1) 2n =40 (3) 37 registros
Adesmia araujoi 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia arillata 10 Tedesco, S. B. et al. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia bicolor 20 Miotto, S. T. y Forni-Martins, E. R. 1994. Acta Bot. Brasil. 8(1): 3-9.
Adesmia bicolor 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia bicolor 20 Coelho, L. G.y Battistin, A. 1998. Ciéncia Rural, Santa Maria 28: 41-45.
Adesmia boronioides 20 Dollenz, O. 1976. Anales Inst. Patagonia, Ser. Ci. Nat. 7: 163-167.
Adesmia ciliata 20 Miotto, S. T. y Forni-Martins, E. R. 1994. Acta Bot. Brasil. 8(1): 3-9.
Adesmia ciliata 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia incana 40 Hunziker, J. H. et al. 1985. Darwiniana 26: 7-14.
Adesmia incana var. incana c.40 Miotto, S. T. y Forni-Martins, E. R.. 1994. Acta Bot. Brasil. 8(1): 3-9.
Adesmia incana var. incana 20, 40 Coelho, L. G. y Battistin, A. 1998. Ciéncia Rural, Santa Maria 28: 41-45.
Adesmia incana var. incana 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia incana 10, 20 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia latifolia 20 Coelho, L. G. y Battistin, A. 1998. Ciéncia Rural, Santa Maria 28: 41-45.
Adesmia latifolia 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia muricata 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia muricata var. muricata 20 Miotto, S. T. y Forni-Martins, E. R.. 1994. Acta Bot. Brasil. 8(1): 3-9.
Adesmia psoraleoides 20 Miotto, S. T.y Forni-Martins, E. R.. 1994. Acta Bot. Brasil. 8(1): 3-9.
Adesmia psoraleoides 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia punctata 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia punctata var. hilariana 10 Hunziker, J. H., et al. 1985. Darwiniana 26: 7-14.
Adesmia punctata var. hilariana 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia punctata var. hilariana 20 Coelho, L. G. y Battistin, A. 1998. Ciéncia Rural, Santa Maria 28: 41-45.
Adesmia reitziana 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia riograndensis 20 Miotto, S. T. y Forni-Martins, E. R.. 1994. Acta Bot. Brasil. 8(1): 3-9.
Adesmia riograndensis 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia rocinhensis 20 Miotto, S. T. y Forni-Martins, E. R. 1994. Acta Bot. Brasil. 8(1): 3-9.
Adesmia rocinhensis 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia securigerifolia 20 Miotto, S. T. y Forni-Martins, E. R.. 1994. Acta Bot. Brasil. 8(1): 3-9.
Adesmia securigerifolia 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia sulina 20 Miotto, S. T. y Forni-Martins, E. R. 1994. Acta Bot. Brasil. 8(1): 3-9.
Adesmia tristis 20 Miotto, S. T. y Forni-Martins, E. R.. 1994. Acta Bot. Brasil. 8(1): 3-9.
Adesmia tristis 20 Coelho, L. G. y Battistin, A. 1998. Ciéncia Rural, Santa Maria 28: 41-45.
Adesmia tristis 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
Adesmia vallsii 20 Miotto, S. T. y Forni-Martins, E. R.. 1994. Acta Bot. Brasil. 8(1): 3-9.
Adesmia vallsii 10 Tedesco, S. B. et al. 2002. Caryologia 55: 341-347.
2n= 20 (45); 2n = 22
(3); 2n=28 (2)
2n=38 (5);2n=40
(14);2n=56 (1); 2n =
n=10(5);n=19 | 60 (1); 2n=76 (1); 2n=

Aeschynomene &) 80(1) 77 registros
Aeschynomene afraspera 80 Renard, R., J. et al. 1983. Jard. Bot. Nat. Belg. 53: 342-371.
Aeschynomene afraspera 76 Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist. Doi 10.1111/nph.13956.
Aeschynomene americana 20 Vanni, R. 1983. Bonplandia 5: 227-233.
Aeschynomene americana 10 20 Bairiganjan, G. C. y Patnaik, S. N. 1989. Cytologia 54: 51-64.
Aeschynomene americana 10 20 Kumar, M. G. V. y Kuriachan, P. I. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 145-147.
Aeschynomene americana 20 Seijo, G. y Vanni, R. 1999. Bol. Soc. Argent. Bot. 34(1-2): 119-122.
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http://www.tropicos.org/Reference/14284
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http://www.tropicos.org/Reference/12855
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http://www.tropicos.org/Reference/1008214
http://www.tropicos.org/Reference/1025435
http://www.tropicos.org/Reference/1008214
http://www.tropicos.org/Reference/1025435
http://www.tropicos.org/Reference/13135
http://www.tropicos.org/Reference/13595
http://www.tropicos.org/Reference/20053
http://www.tropicos.org/Reference/37819
http://www.tropicos.org/Reference/1015674

Aeschynomene americana 20 Tapia-Pastrana et al. 2020. Comparative Cytogenetics 14(1): 157-182
Aeschynomene sp. prope

americana 20 Tapia-Pastrana et al. 2020. Comparative Cytogenetics 14(1): 157-182
Aeschynomene americana var.

flabellata 20 Tapia-Pastrana et al. 2020. Comparative Cytogenetics 14(1): 157-182
Aeschynomene americana var.

glandulosa 20 Tapia-Pastrana et al. 2020. Comparative Cytogenetics 14(1): 157-182
Aeschynomene amorphoides 20 Tapia-Pastrana et al. 2020. Comparative Cytogenetics 14(1): 157-182
Aeschynomene aspera 20 Sarkar, A. K. et al. 1982. Taxon 31: 576-579.

Aeschynomene aspera 20 40 Bairiganjan, G. C. y Patnaik, S. N. 1989. Cytologia 54: 51-64.
Aeschynomene aspera 20 Sanjappa, M. 1979a. Taxon 28: 393-395.

Aeschynomene aspera 19 38 Sharma, A. K. 1970. Res. Bull. Univ. Calcutta Cytogenetics Lab. 2: 1-50.
Aeschynomene aspera 38 Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist. Doi 10.1111/nph.13956.
Aeschynomene brevipes 20 Alves, M. y Custédio, A. V.. 1989. Revista Brasil. Genét. 12(1): 81-92.
Aeschynomene ciliata 20 Arrighi, J.F. et al. 2014. New Phytologist. 1457-1468.
Aeschynomene ciliata 22 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348

Aeschynomene ciliata 20 Tapia-Pastrana et al. 2020. Comparative Cytogenetics 14(1): 157-182
Aeschynomene crassicaulis 40 Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist. Doi 10.1111/nph.13956.
Aeschynomene cristata 38 Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist. Doi 10.1111/nph.13956.
Aeschynomene deamii 20 Arrighi, J.F. et al. 2014. New Phytologist. 1457-1468.
Aeschynomene deamii 20 Tapia-Pastrana et al. 2020. Comparative Cytogenetics 14(1): 157-182
Aeschynomene denticulata 20 Seijo, G. y Vanni, R. 1999. Bol. Soc. Argent. Bot. 34(1-2): 119-122.
Aeschynomene denticulata 20 Fernandez, A. 1977. Hickenia 1: 83-86.

Aeschynomene elaphroxylon 40 Augquier, P. y Renard, R. 1975. Bull. Jard. Bot. Belg. 45: 421-445.
Aeschynomene elaphroxylon 40 Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist. Doi 10.1111/nph.13956.
Aeschynomene evenia 20 Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist. Doi 10.1111/nph.13956.
Aeschynomene evenia 20 Tapia-Pastrana et al. 2020. Comparative Cytogenetics 14(1): 157-182
Aeschynomene evenia ssp. evenia 20 Arrighi, J.F. et al. 2014. New Phytologist. 1457-1468.
Aeschynomene evenia ssp Arrighi, J.F. et al. 2012. Molecular Plant-Microbe Interactions 25: 851-
serrulata 20 861.

Aeschynomene falcata 10 Coleman, J. R. y Demenezes, E. M. 1980. Rhodora 82: 475-481.
Aeschynomene falcata 20 Bielig, L.M. 1997. SABRAO Journal 29: 33-39.

Aeschynomene falcata 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348

Aeschynomene filosa 20 Arrighi, J.F. et al. 2014. New Phytologist 201: 1457-1468.
Aeschynomene fluitans 38 Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist. Doi 10.1111/nph.13956.
Aeschynomene histrix 10 Coleman, J. R. 1982. Revista Brasil Genet. 5: 533-549.
Aeschynomene histrix 22 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348.

Aeschynomene indica 20, 40, 60 Arrighi, J.F. et al. 2014. New Phytologist 201: 1457-1468.
Aeschynomene indica 20 40 Bir, S. S. y Sidhu, M.. 1980. J. Palynol. 16: 85-105.

Aeschynomene indica 40 Sidhu, M. y Bir, S. 1983. Trop. Plant Sci. Res. 1: 1-13.
Aeschynomene indica 20 40 Bairiganjan, G. C. y Patnaik, S. N. 1989. Cytologia 54: 51-64.
Aeschynomene indica 40 Kumari, S.y Bir, S. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 173-219.
Aeschynomene indica 20 40 Kumar, M. G. y Kuriachan, P. I. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 145-147.
Aeschynomene indica 20 40 Bir, S. S. y Kumari, S. 1977. Nucleus 20: 94-98.

Aeschynomene indica 19 Sharma, A. K. 1970. Res. Bull. Univ. Calcutta Cytogenetics Lab. 2: 1-50.
Aeschynomene leptophylla 20 Renard, R. et al. 1983. Bull. Jard. Bot. Nat. Belg. 53: 342-371.
Aeschynomene lyonnetii 20 Tapia-Pastrana et al. 2020. Comparative Cytogenetics 14(1): 157-182
Aeschynomene mollicula 20 Vanni, R. 1983. Bonplandia 5: 227-233.

Aeschynomene nilotica 38 Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist. Doi 10.1111/nph.13956.
Aeschynomene paniculata 20 Vanni, R. 1983. Bonplandia 5: 227-233.

Aeschynomene paniculata 20 Seijo, G. y Vanni, R. 1999. Bol. Soc. Argent. Bot. 34(1-2): 119-122.
Aeschynomene paniculata 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348

Aeschynomene paniculata 20 Tapia-Pastrana et al. 2020. Comparative Cytogenetics 14(1): 157-182
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Arachis chacoense 20 Stalker, H. T. 1991. Amer. J. Bot. 78: 630-637.

Arachis chacoense 20 Stalker, H. T. y Dalmacio, R. D.. 1981. J. Heredity 72: 403-408.
Arachis chiquitana 20 Lavia, G. I. 2000. Caryologia 53: 277-281.

Arachis chiquitana 1011 Rodriguez, V. et al. 2004. Cytologia 69(2): 209-214.
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Arachis correntina 20 Raina, S. N. y Mukai, Y. 1999. Pl. Syst. Evol. 214: 251-262.
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Arachis duranensis 1011 Resslar, P. M. y Gregory, W. C. 1979. J. Heredity 70: 13-16.
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Arachis herzogii 1011 Rodriguez, V. et al.2004. Cytologia 69(2): 209-214.
Arachis hoehnei 20 Ferndndez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
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Arachis linearifolia 20 Penaloza. 2005. Bonplandia 14(1-2): 65-72.
Arachis lutescens 20 Ferndndez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
Arachis macedoi 20 Ortiz, A. M. et al. 2015. Taxon 64(6) 1347.
Arachis magna 20 Ferndndez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
Arachis major 1011 20 Ferndndez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
Arachis major 20 Ortiz, A. M. et al. 2015. Taxon 64(6) 1347.
Arachis matiensis 20 Ferndndez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
Arachis matiensis 1011 Rodriguez, V. et al. 2004. Cytologia 69(2): 209-214.
Arachis matiensis 20 Ortiz, A. M. et al. 2015. Taxon 64(6) 1347.
Arachis microsperma 20 Lavia, G. I. 1996. Bonplandia 9(1-2): 111-120.
Arachis monticola 40 Cai, Q. et al. 1987. Genome 29: 187-194.
Arachis monticola 40 Stalker, H. T. y Dalmacio, R. D. 1986. Cytologia 51: 617-629.
Arachis monticola 40 Lin, Z. P. et al. 1989. J. Guangzhou Teachers Coll. 1: 59-64.
Arachis monticola 20 Stalker, H. T. 1991. Amer. J. Bot. 78: 630-637.
Arachis monticola 40 Wu, A. Z.y Zhan. Y. X. 1991. J. Shanghai Agric. Coll. 9(4): 307-320.
Arachis monticola 40 Fernandez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
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Arachis pusilla 20 Tan, R. H. et al. 1990. Oil Crops China (1): 4-9.
Arachis pusilla 20 Wu, A. Z.y Zhan, Y. X. 1991. J. Shanghai Agric. Coll. 9(4): 307-320.
Arachis pusilla 20 Ferndndez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
Arachis retusa 20 Lavia, G. I. 1996. Bonplandia 9(1-2): 111-120.
Arachis rigonii 20 Cai, Q. et al. 1987. Genome 29: 187-194.

Stalker, H. T. 1985. Proceedings of an International Workshop on
Arachis rigonii 20 Cytogenetics of Arachis. Pp. 65-79.
Arachis rigonii 20 Tan, R. H. et al. 1990. Oil Crops China (1): 4-9.
Arachis rigonii 20 Wu, A. Z.y Zhan, Y. X. 1991. J. Shanghai Agric. Coll. 9(4): 307-320.
Arachis rigonii 20 Ferndndez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
Arachis schininii 20 Penaloza. 2005. Bonplandia 14(1-2): 65-72.
Arachis seridoensis 20 Penaloza. 2005. Bonplandia 14(1-2): 65-72.
Arachis simpsonii 20 Lavia, G. I. 2000. Caryologia 53: 277-281.
Arachis spegazzinii 20 Stalker, H. T. y Dalmacio, R. D. 1981. J. Heredity 72: 403-408.
Arachis stenophylla 20 Fernandez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
Arachis stenosperma 20 Wang, Z. X. et al. 1988. Oil Crops China 1: 43-44.

Chou, Y. L. et al. 1984. Zhongguo Youliao (Chin. Edible Oil Crops). (1):
Arachis stenosperma 20 1-3. (In Chinese).
Arachis stenosperma 20 Cai, Q. et al. 1987. Genome 29: 187-194.
Arachis stenosperma 20 Weng, Y. j. 1987. Oil Crops China (1): 22-25.
Arachis stenosperma 20 Tan, R. h. et al. 1990. Oil Crops China (1): 4-9.
Arachis stenosperma 20 Wu, A. 2.y Zhan, Y. X. 1991.J. Shanghai Agric. Coll. 9(4): 307-320.
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Arachis stenosperma 20 Fernandez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
Arachis stenosperma 20 Stalker, H. T. y Dalmacio, R. D. 1981. J. Heredity 72: 403-408.
Arachis stenosperma 20 Custodio, A. R. et al. 2005. Cytologia 70: 331-335.
Arachis subcoriacea 20 Lavia, G. I. 2001. Caryologia 54: 115-119.
Arachis subcoriacea 20 Lavia, G. I. 2000. Caryologia 53: 277-281.
Arachis subcoriacea 1011 Rodriguez, V. et al. 2004. Cytologia 69(2): 209-214.
Arachis submarginata 20 Penaloza. 2005. Bonplandia 14(1-2): 65-72.
Arachis sylvestris 20 Ferndndez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
Arachis sylvestris 20 Ortiz, A. M. et al. 2015. Taxon 64(6) 1347.
Arachis trinitensis 20 Lavia, G. |. 1996. Bonplandia 9(1-2): 111-120.
Arachis triseminata 1011 Rodriguez, V. et al. 2004. Cytologia 69(2): 209-214.
Arachis triseminata 20 Ortiz, A. M. et al. 2015. Taxon 64(6) 1347.
Arachis tuberosa 20 Lavia, G. I. 2001. Caryologia 54: 115-119.
Arachis valida 20 Ferndndez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
Arachis vallsii 20 Lavia, G. I. 1996. Bonplandia 9(1-2): 111-120.
Arachis vallsii 20 Lavia, G. I. 2001. Caryologia 54: 115-119.
Arachis villosa 20 Cai, Q. et al. 1987. Genome 29: 187-194.
Arachis villosa 20 Weng, Y. j. 1987. Qil Crops China (1): 22-25.
Arachis villosa 20 Bajaj, Y. P. S. et al. 1982. Euphytica 31: 365-370.
Arachis villosa 20 Kirti, P. B. et al. 1983. Cytologia 48: 139-151.
Arachis villosa 20 Stalker, H. T. 1991. Amer. J. Bot. 78: 630-637.
Arachis villosa 20 Wu, A. Z.y Zhan, Y. X. 1991. J. Shanghai Agric. Coll. 9(4): 307-320.
Arachis villosa 20 Ferndndez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
Arachis villosa 20 Raina, S. N. y MUKAL, Y. 1999. PI. Syst. Evol. 214: 251-262.
Arachis villosa 1011 Resslar, P. M. y Gregory, W. C. 1979. J. Heredity 70: 13-16.
Arachis villosulicarpa 10 Jahnavi, M. R. y Murty, U. R. 1985. Cytologia 50: 747-758.
Arachis villosulicarpa 20 Tan, R. H. et al. 1990. Oil Crops China (1): 4-9.
Arachis villosulicarpa 20 Wu, A. Z.y Zhan, Y. X. 1991. J. Shanghai Agric. Coll. 9(4): 307-320.
Arachis villosulicarpa 20 Ferndndez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187-220.
Arachis villosulicarpa 20 Pierozzi, N. I. et al. 2001. Caryologia 54: 377-384.
Arachis villosulicarpa 10 Jahnavi, M. R. y Murty, U. R. 1985. Cytologia 50: 747-758.
Arachis villosulicarpa 20 Tan, R. H. et al. 1990. Oil Crops China (1): 4-9.
Arachis villosulicarpa 20 Wu, A. Z.y Zhan, Y. X. 1991. J. Shanghai Agric. Coll. 9(4): 307-320.
Arachis villosulicarpa 20 Ferndndez, A. y Krapovikas, A. 1994. Bonplandia 8: 187220.
Arachis villosulicarpa 20 Pierozzi, N. I. et al. 2001. Caryologia 54: 377-384.
Arachis williamsii 20 Lavia, G. I. 1996. Bonplandia 9(1-2): 111-120.
Brya n =10 (1); 2n =20 (1); 2n =22 (1) 3 registros
Brya buxifolia 22 Goldblatt, P. 1989. Ann. Missouri Bot. Gard. 76: 1186-1188.
Brya ebenus 10 Kumari, S. y Bir, S. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 173-219.
Brya ebenus 20 Kumari, S.y Bir, S. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 173-219.
Chaetocalyx n=10(1) 2n=20(2) 3 registros
Chaetocalyx brasiliensis 20 Vanni, R. 1983.Bonplandia 5: 227-233.
Chaetocalyx latifolia 20 Vanni, R. 1983. Bonplandia 5: 227-233.
Chaetocalyx longiflora 10 Vanni, R. 1983. Bonplandia 5: 227-233.
Chapmannia n=11(1) 2n =22(1) 2 registros
Chapmannia floridana 11 22 Goldblatt, P. 1981. Ann. Missouri Bot. Gard. 68: 551- 557.
Centrolobium 2n = 18(1); 20(1) 2 registros
Centrolobium tomentosum 18 Bandel, G. 1974. Caryologia 27: 17-32.

Dahmer, N. et al. 2009. Crop Breeeding and Applied Biotechnology 9:
Centrolobium paraense . 20 382-385.
Dalbergia n =10 (16) 2n =20 (27) 42 registros
Dalbergia cearense 20 Bandel, G. 1974. Caryologia 27: 17-32.
Dalbergia cearensis 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
Dalbergia cultrata 10 Mehra, P. N. 1976. Sree Saraswaty Press, Calcutta.
Dalbergia ecastaphyllum 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
Dalbergia foliacea 10 Sanjappa, M. y Dasgupta, A. 1981. Taxon 30: 508-509.
Dalbergia frutescens 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
Dalbergia hancei 20 Yeh, M. S. et al. 1986. Sci. Rep. Res. Inst. Evol. Biol. 3: 57-71.
Dalbergia lanceolaria 20 Kumari, S.y Bir, S. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 173-219.
Dalbergia lanceolaria 10 Sinha, S. S. y Kumar, P. 1978. J. Cytol. Genet. 13: 82-86.
Dalbergia lanceolaria 20 Bairiganjan, G. C. y Patnaik, S. N. 1989. Cytologia 54: 51-64.
Dalbergia lanceolaria 10 Sanjappa, M. y Dasgupta, A. 1977. Taxon 26: 257-274.
Dalbergia lanceolaria 10 Bir, S. S. y Kumari, S. 1975. Taxon 24: 501-516.
Dalbergia lanceolaria 10 20 Bir, S. S. y Kumari, S. 1977. Nucleus 20: 94-98.
Dalbergia latifolia 20 Atchison, E. 1951. American Journal of Botany 38: 538-546.
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Dalbergia latifolia 20 Bairiganjan, G. C. y Patnaik, S. N. 1989. Cytologia 54: 51-64.
Dalbergia latifolia 20 Kumari, S. y Bir, S. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 173-219.
Dalbergia latifolia 10 Sanjappa, M. y Dasgupta, A. 1981. Taxon 30: 508-509.
Dalbergia latifolia 10 Mehra, P. N. 1976. Sree Saraswaty Press, Calcutta.
Dalbergia melanoxylon 20 Yeh, M. S. et al. 1986. Sci. Rep. Res. Inst. Evol. Biol. 3: 57-71.
Dalbergia miscolobium 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
Dalbergia nigra 20 Bandel, G. 1974. Caryologia 27: 17-32.
Dalbergia nigra 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
Dalbergia paniculata 10 Atchison, E. 1951. American Journal of Botany 38: 538-546.
Dalbergia paniculata 20 Kumari, S.y Bir, S. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 173-219.
Dalbergia paniculata 10 20 Bir, S. S. y Kumari, S. 1977. Nucleus 20: 94-98.
Dalbergia sericea 10 Mehra, P. N. 1976. Sree Saraswaty Press, Calcutta.
Dalbergia sissoo 20 Bairiganjan, G. C. y Patnaik, S.N. 1989. Cytologia 54: 51-64.
Dalbergia sissoo 10 Sandhu, P. S. y Mann, S. K. 1988. J. Cytol. Genet. 23: 219-228.
Dalbergia sissoo 20 Kumari, S. y Bir, S. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 173-219.
Dalbergia sissoo 20 Goldblatt, P. 1981d. Ann. Missouri Bot. Gard. 68: 551-557.
Dalbergia sissoo 10 20 Mehra, P. N. 1976. Sree Saraswaty Press, Calcutta.
Dalbergia sissoo 10 20 Bir, S. S. y Kumari, S. 1977. Nucleus 20: 94-98.
Sampathkumar, R. y Navaneetham, N. 1983. Proc. Indian Sci. Congr.
Dalbergia spinosa 20 Assoc. 70(3-VI): 88.
Dalbergia spinosa 20 Jena, S. et al. 2004. Genetica 122: 217-226.
Dalbergia stipulacea 10 Mehra, P. N. 1976. Sree Saraswaty Press, Calcutta.
Dalbergia stipulata 10 Sarkar, A. K. et al. 1975. Taxon 24: 671-678.
Dalbergia violaceae 20 Bandel, G. 1974. Caryologia 27: 17-32.
Dalbergia volubilis 20 Sanjappa, M. y Dasgupta, A. 1977. Taxon 26: 257-274.
Dalbergia volubilis 20 Bairiganjan, G. C. y Patnaik, S. N. 1989. Cytologia 54: 51-64.
n=7(37), 8(3),| 2n=14(38); 16(5);
Dalea 10(1) 14(2) 28(2) 88 registros
Dalea albiflora 7 Ward, D. E. et al. 1993. Phytologia 75(2): 166-169.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea aurea 7 14 Gard. 27: 1-892.
Dalea bicolor 7 Reveal, J. L. y Moran, R. 1977. Madrofio 24: 227-235.
Dalea brachystachys 7 Ward, D. E. et al. 1993. Phytologia 75(2): 166-169.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea brachystachys 7 14 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea caeciliae 14 Gard. 27: 1-892.
Dalea candida 14 Love, A. y Love, D. 1982. Taxon 31(2): 344-360.
Dalea carthagenensis var. Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
capitulata 14 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea cliffortiana 14 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea cyanea 7 Gard. 27: 1-892.
Dalea cylindriceps 7 Spellenberg, R. 1979. S. W. Naturalist 24: 1 87-206.
Dalea elegans 7 Stiefkens, L. B. 1984. Kurtziana 17: 170-171.
Dalea emoryi 10 Baker, M. A. & B. D. Parfitt. 1986. Taxon 35: 405-406.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea enneandra 14 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea erythrorhiza 14 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea exserta 14 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea filiciformis 8 Gard. 27: 1-892.
Dalea filiformis 7 Ward, D. E. & R. Spellenberg. 1988. Phytologia 64: 390-398.
Dalea filiformis 7 Ward, D. E. et al. 1993. Phytologia 75(2): 166-169.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea filiformis 14 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea foliolosa var. citrina 14 Gard. 27: 1-892.
Dalea formosa 7 Ward, D. E. y Spellenberg, R. W. 1982. Taxon 31: 364.
Dalea formosa 7,21 Ward, D. E. y Spellenberg, R. W. 1986. Phytologia 61: 119-125.
Dalea formosa 7,14,21 Spellenberg, R. 1979. S. W. Naturalist 24: 1 87- 206.
Dalea grayi 7 Ward, D. E. y Spellenberg, R. W. 1986. Phytologia 61: 119-125.
Dalea grayi 7 Ward, D. E. et al. 1993. Phytologia 75(2): 166-169.
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Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.

Dalea grayi 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea greggii 7 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea gypsophila 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea hegewischiana 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea insignis 14 Gard. 27: 1-892.
Dalea jamesii 7 Ward, D. E. 1984. Phytologia 56(1): 55-60.
Dalea lachnostachys 7 Ward, D. E. et al. 1993. Phytologia 75(2): 166-169.
Dalea lachnostachys 7 Spellenberg, R. 1979. S. W. Naturalist 24: 1 87-206.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea lachnostachys 7 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea lanata var. lanata 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea lanata var. terminalis 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea laniceps 14 Gard. 27: 1-892.
Dalea leporina 7 Ward, D. E. et al. 1993. Phytologia 75(2): 166-169.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea leporina 7 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea leucosericea 14 Gard. 27: 1-892.
Dalea leucostachya var. Spellenberg, R. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York
eysenhardtioides 7 Bot. Gard. 27: 1-892.
Dalea leucostachya var. Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
leucostachya 7 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea luisana 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea melantha var. melantha 7 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea mixteca 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea mollis 16 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea mollissima 16 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea mucronata 14 Gard. 27: 1-892.
Dalea nana var. carnescens 7 Ward, D. E. et al. 1993. Phytologia 75(2): 166-169.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea nana var. nana 7 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea nelsonii 7 Gard. 27: 1-892.
Dalea neomexicana subsp. Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
neomexicana 16 Gard. 27: 1-892.
Dalea neomexicana subsp. Spellenberg, R. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York
neomexicana 8 Bot. Gard. 27: 1-892.
Dalea neomexicana var. Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
megaladenia 16 Gard. 27: 1-892.
Dalea neomexicana var.
neomexicana 8 Ward, D. E. et al. 1993. Phytologia 75(2): 166-169.
Dalea obovatifolia var. Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
obovatifolia 7 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea obreniformis 28 Gard. 27: 1-892.
Dalea ordiae 14 Ward, D. E. y Spellenberg, R. 1988. Phytologia 64: 390-398.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea pectinata 7 14 Gard. 27: 1-892.
Dalea pogonathera var.
pogonathera 7 Ward, D. E. et al. 1993. Phytologia 75(2): 166-169.
Dalea pogonathera var. Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
pogonathera 7 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea pogonathera var. walkerae 14 Gard. 27: 1-892.
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Dalea polygonoides 7 Ward, D. E. et al. 1993. Phytologia 75(2): 166-169.
Dalea purpurea 14 Love, A. y Love, D. 1982. Taxon 31(2): 344-360.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea reclinata 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea scandens var. paucifolia 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea scandens var. paucifolia 14 Gard. 27: 1-892.
Dalea scariosa 7 Spellenberg, R. 1979. S. W. Naturalist 24: 1 87-206.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea sericea var. sericea 7 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea simulatrix 16 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea thouinii 14 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea versicolor var. glabrescens 28 Gard. 27: 1-892.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea versicolor var. involuta 14 Gard. 27: 1-892.
Dalea versicolor var. sessilis 7 Ward, D. E. et al. 1993. Phytologia 75(2): 166-169.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea versicolor var. versicolor 14 Gard. 27: 1-892.
Dalea villosa 14 Love, A. y Love, D. 1982. Taxon 31(2): 344-360.

Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Dalea wrightii 14 Gard. 27: 1-892.

Spellenberg, R. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York
Dalea wrightii 7 Bot. Gard. 27: 1-892.
Diphysa 2n=16 (1) 1 registro
Diphysa robinoides 16 Atchison, E. 1951. American Journal of Botany 38: 538-546.
Discolobium n=10(1) 1 registro
Discolobium leptophyllum 10 Vanni, R. 1983. Bonplandia 5: 227-233.
Errazurizia n=14 (1) 1 registro
Errazurizia benthamii 14 Reveal, J. L. y MORAN, R.. 1977. Madrofio 24: 227-235.
Eysenhardtia n=10(3) 2n =20 (1) 4 registros
Eysenhardtia polystachya 10 Lang, J. M.y Isley, D. 1981. lowa State J. Res. 56: 393-417.
Eysenhardtia spinosa ca 100100 20 Weedin, J. F. y Powell, A. M. 1980. Taxon 29: 716-718.
Eysenhardtia texana 10 Lang, J. M.y Isley, D. 1981. lowa State J. Res. 56: 393-417.
Geoffroea 2n =20 (2) 2 registro
Geoffroea decorticans 20 Goldblatt, P. 1981. Ann. Missouri Bot. Gard. 68: 551-557.
Geoffroea striata 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
Grazielodendron 2n=20 (1) 1 registro
Grazielodendron riodocensis 20 Goldblatt, P. 1989. Ann. Missouri Bot. Gard. 76: 1186-1188.
Inocarpus 2n = 20(1)
Inocarpus edulis 20 Atchison, E. 1951. American Journal of Botany 38: 538-546.

2n = 28(1); 2n = 30(1);
2n =32(1); 2n ca 36
Kotschya (1); 2n =40 (1) 4 registro
Kotschya aeschynomenoides 40 Goldblatt, P y Davidse, G. 1977. Ann. Missouri Bot. Gard. 64:121-128.
Kotschya africana 30 Goldblatt, P y Davidse, G. 1977. Ann. Missouri Bot. Gard. 64:121-128
Kotschya africana var. bequaertii 32 Auquier, P. y Renard, R. 1975. Bull. Jard. Bot. Nat. Belg. 45: 421-445.
Kotschya strigose ca. 36 Goldblatt, P y Davidse, G. 1977. Ann. Missouri Bot. Gard. 64:121-128.
Kotschya uguenensis 28 Goldblatt, P. 1981. Ann. Missouri Bot. Gard. 68: 551-557.
2n =20 (19); 2n =40

Machaerium n=10(2) 3) 24 registros
Machaerium aculeatum 10 Coleman, J. R. y Demenezes, E. M. 1980. Rhodora 82: 475-481.
Machaerium aculeatum 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium acutifolium 20 Bandel, G. 1974. Caryologia 27: 17-32.
Machaerium acutifolium 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium acutifolium 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
Machaerium brasiliense 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium fulvovenosum 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium hirtum 40 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium hirtum 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
Machaerium lanceolatum 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium mucronulatum 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium nyctitans 40 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium nyctitans 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
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Machaerium oblongifolium 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium opacum 10 Filho, C. etal. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium pedicellatum 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium punctatum 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium scleroxylon 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium sericiflorum 40 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium stipitatum 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium triste 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium uncinatum 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium vestitum 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
Machaerium villosum 20 Filho, C. et al. 2002. Caryologia 55: 111-114.
Machaerium villosum 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
Marina n=10(2) 2n =20(7) 9 registros
Spellenberg, R. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York
Marina diffusa 10 Bot. Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Marina gracilis 20 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Marina greenmaniana 20 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Marina neglecta var. neglecta 10 20 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Marina nutans 20 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Marina procumbens 20 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Marina pueblensis 20 Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Marina spiciformis 20 Gard. 27: 1-892.
Ormocarpum 2n = 24(2) 2 registros
Ormocarpum cochinchinense 24 Yeh, M. S. et al. 1986. Sci. Rep. Res. Inst. Evol. Biol. 3: 57-71.
Ormocarpum trichocarpum 24 Atchison, E. 1951. American Journal of Botany 38: 538-546.
Parryella n=10 (1) 1 registro
Parryella filifolia 10 Lang, J. M.y Isley, D. 1981. lowa State J. Res. 56: 393-417.
Pictetia 2n = 20(1) 1 registro
Pictetia aculeata 20 Goldblatt, P. 1981. Ann. Missouri Bot. Gard. 68: 551-557.
Platymiscium 2n =20(1); 2n =32(1) 2 registros
Platymiscium polystachyum 32 Atchison, E. 1951. American Journal of Botany 38: 538-546.
Platymiscium polystachyum 20 Goldblatt, P. 1981. Ann. Missouri Bot. Gard. 68: 551-557.
Poiretia n=10(1) 2n =20(1) 2 registros
Poiretia punctata 20 Bandel, G. 1974. Caryologia 27: 17-32.
Poiretia tetraphylla 10 Vanni, R. 1983. Bonplandia 5: 227-233.
Psorothamnus 2n =20(2) 2 registros
Psorothamnus fremontii var. Spellenberg, R. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York
fremontii 20 Bot. Gard. 27: 1-892.
Mosquin, T. 1977. In R. Barneby, Daleae Imagines. Mem. New York Bot.
Psorothamnus kingii 20 Gard. 27: 1-892.
n=10(1);n=11
Pterocarpus (1); n=22(3) 2n=22 (4);2n =44 (1) 11 registros
Pterocarpus acerifolius 22 Sanjappa, M. y Dasgupta, A. 1981. Taxon 30: 508-509.
Pterocarpus echinatus 11 Gill, L. S. y Husaini, S. W. 1982. Silvae Genet. 31: 117-122.
Pterocarpus echinatus 22 Sanjappa, M. y Dasgupta, A. 1981. Taxon 30: 508-509.
Pterocarpus indicus 22 Sanjappa, M. y Dasgupta, A. 1981. Taxon 30: 508-509.
Pterocarpus indicus 10 Sarkar, A. K. et al. 1975a. Taxon 24: 671-678.
Pterocarpus macrocarpus 22 Atchison, E. 1951. American Journal of Botany 38: 538-546.
Pterocarpus marsupium 22 Atchison, E. 1951. American Journal of Botany 38: 538-546.
Pterocarpus marsupium 22 Kumari, S.y Bir, S. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 173-219.
Pterocarpus marsupium 22 Bir, S. S. et al. 1980. Taxon 29: 711.
Pterocarpus vidalianus 44 Yeh, M. S. et al. 1986. Sci. Rep. Res. Inst. Evol. Biol. 3: 57-71.
Ramorinoa n=10(1) 2n =20 (2) 3 registros
Ramorinoa girolae 10 Subils, R. 1983. Kurtziana 16: 166-167.
Ramorinoa girolae 20 Cangiano, M. A. et al. 1998. Kurtziana 26: 173-177.
Ramorinoa girolae 20 Sanso, A. M. y Seo, M. N. 2005. Caryologia 58(2): 171-177.
Smithia n=19 (6) 2n=38 (7) 13 registros
Smithia bigemina 38 Kumari, S.y Bir, S. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 173-219.
Smithia bigemina 19 38 Kumar, M. G. V. y Kuriachan, P. I. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 145-147.
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http://www.tropicos.org/Reference/1026914
http://www.tropicos.org/Reference/37726
http://www.tropicos.org/Reference/1022547
http://www.tropicos.org/Reference/14710
http://www.tropicos.org/Reference/13180
http://www.tropicos.org/Reference/1013842
http://www.tropicos.org/Reference/1030992
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Smithia bigemina 19 38 Bir, S. S. y Kumari, S. 1977. Nucleus 20: 94-98.
Smithia ciliata 19 38 Manandhar, L. y Sakya, S. R. 2009. Journal of Plant Science 6: 111-113.
Smithia conferta 38 Kumari, S. y Bir, S. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 173-219.
Smithia conferta 38 Kumar, M. G. V. y Kuriachan, P. . 1990. J. Cytol. Genet. 25: 145-147.
Smithia conferta 19 38 Bir, S. S. y Kumari, S. 1977. Nucleus 20: 94-98.
Smithia racemosa 19 Kumar, M. G. V. y Kuriachan, P. . 1990. J. Cytol. Genet. 25: 145-147.
Smithia sensitiva 19 Sarkar, A. K. et al. 1972. Bull. Bot. Surv. India 14: 170.
2n =20 (66); 2n= 40
Stylosanthes n=10(1) (13); 2n=60 (2) 82 registros
Stylosanthes angustifolia ) 20 Vieira, M. L. et al. 1985. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 37: 720.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72. Academic Press,
Stylosanthes angustifolia 20 Sydney.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72. Academic Press,
Stylosanthes calcicola 20 Sydney.
Stylosanthes campestris 20 Vieira, M. L.et al. 1987. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 39: 780.
Stylosanthes campestris 20 Vieira, M. L. et al. 1993. Cytologia 58: 305-311.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72. Academic Press,
Stylosanthes capitata 40 Sydney.
Stylosanthes capitata 40 Battistin, A. y Martins, P. S. 1987. Revista Brasil. Genét. 10(3): 599-602.
Stylosanthes debilis 20 Vieira, M. L. et al 1985. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 37: 720.
Stylosanthes erecta 60 Cameron, D. F. 1967. Aust. J. Agric. Res. 18: 375-379.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72Academic Press,
Stylosanthes erecta 60 Sydney.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72. Academic Press,
Stylosanthes fruticosa 40 Sydney.
Stylosanthes gracilis 20 Vieira, M. L. et al. 1987. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 39: 780.
Stylosanthes gracilis 20 Vieira, M. L. et al. 1985. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 37: 720.
|Stylosanthes gracilis 20 Vieira, M. L. et al. 1993. Cytologia 58: 305-311.
Stylosanthes gracilis 20 Battistin, A. y Martins, P. S. 1987. Revista Brasil. Genét. 10(3): 599-602.
Stylosanthes grandifolia 20 Vieira, M. L. et al. 1987. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 39: 780.
Stylosanthes grandifolia 20 Vieira, M. L. et al. 1985. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 37: 720.
Stylosanthes grandifolia 20 Vieira, M. L. et al. 1993. Cytologia 58: 305-311.
Stylosanthes grandifolia 20 Battistin, A. y Martins, P. S.. 1987. Revista Brasil. Genét. 10(3): 599-602.
Stylosanthes guianensis 20 Vieira, M. L. et al. 1987. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 39: 780.
Stylosanthes guianensis 20 Vieira, M. L. et al. 1985. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 37: 720.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72. Academic Press,
Stylosanthes guianensis 20 Sydney.
Stylosanthes guianensis 10 Coleman, J. R. y Demenezes, E. M. 1980. Rhodora 82: 475-481.
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Stylosanthes guianensis var.
canescens 20 Vieira, M. L. et al. 1985. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 37: 720.
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Stylosanthes guianensis var.

pauciflora 20 Vieira, M. L. et al. 1993. Cytologia 58: 305-311.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Stylosanthes guianensis var. Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72. Academic Press,
robusta 20 Sydney.
Stylosanthes guianensis var.
vulgaris 20 Vieira, M. L. et al. 1985. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 37: 720.
Stylosanthes guianensis var.
vulgaris 20 Vieira, M. L. et al. 1993. Cytologia 58: 305-311.
Stylosanthes guianensis var.
vulgaris 20 Battistin, A. y Martins, P. S. 1987. Revista Brasil. Genét. 10(3): 599-602.
Stylosanthes guyanensis 20 Cameron, D. F. 1967. Aust. J. Agric. Res. 18: 375-379.
Stylosanthes hamata 20 Cameron, D. F. 1967. Aust. J. Agric. Res. 18: 375-379.
Stylosanthes hamata 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
Stylosanthes hamata 20, 40 Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1987. Trop. Grasslands 21: 182-188.
Stylosanthes humilis 20 Cameron, D. F. 1967. Aust. J. Agric. Res. 18: 375-379.
Stylosanthes humilis 20 Vieira, M. L. et al. 1987. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 39: 780.
Stylosanthes humilis 20 Vieira, M. L. et al. 1986. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 38: 929.
Stylosanthes humilis 20 Vieira, M. L. et al. 1993. Cytologia 58: 305-311.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72Academic Press,
Stylosanthes humilis 20 Sydney.
Stylosanthes humilis 20 Battistin, A. y Martins, P. S. 1987. Revista Brasil. Genét. 10(3): 599-602.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72. Academic Press,
Stylosanthes leiocarpa 20 Sydney.
Stylosanthes macrocephala 20 Vieira, M. L. et al. 1987. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 39: 780.
Stylosanthes macrocephala 20 Vieira, M. L. et al. 1986. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 38: 929.
Stylosanthes macrocephala 20 Vieira, M. L. et al. 1993. Cytologia 58: 305-311.
Stylosanthes macrocephala 20 Battistin, A. y Martins, P. S. 1987. Revista Brasil. Genét. 10(3): 599-602.
Stylosanthes macrocarpa 20 Cameron, D. F. 1967. Aust. J. Agric. Res. 18: 375-379.
Stylosanthes macrosoma 20 Vanni, P. 1987. Bonplandia 6: 39-43.
Stylosanthes montevidensis 20 Cameron, D. F. 1967. Aust. J. Agric. Res. 18: 375-379.
Stylosanthes montevidensis 20 Vanni, R. 1983. Bonplandia 5: 227-233.
Stylosanthes montevidensis 20 Vieira, M. L. et al. 1987. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 39: 780.
Stylosanthes montevidensis 20 Vieira, M. L. et al. 1985. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 37: 720.
Stylosanthes montevidensis 20 Vieira, M. L. et al. 1993. Cytologia 58: 305-311.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72. Academic Press,
Stylosanthes montevidensis 20 Sydney.
Stylosanthes mucronata 40 Cameron, D. F. 1967. Aust. J. Agric. Res. 18: 375-379.
Stylosanthes mucronata 20 Sanjappa, M. 1978. Taxon 27: 375-392.
Stylosanthes pilosa 20 Vieira, M. L. et al. 1987. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 39: 780.
Stylosanthes pilosa 20 Vieira, M. L. et al. 1986. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 38: 929.
Stylosanthes pilosa 20 Vieira, M. L. et al. 1993. Cytologia 58: 305-311.
Stylosanthes scabra 40 Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1987. Trop. Grasslands 21: 182-188.
Stylosanthes scabra 40 Vieira, M. L. et al. 1985. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 37: 720.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72. Academic Press,
Stylosanthes scabra 40 Sydney.
Stylosanthes scabra 20 Liu, C. J. y Musial, J. M. 1997. PI. Syst. Evol. 208: 99-105.
Battistin, A. y Martins, P. S. 1987. Chromosome number of seven species
and three varieties of the genus Stylosanthes SW. (Leguminosae---
Stylosanthes scabra 40 Papilionoideae). Revista Brasil. Genét. 10(3): 599-602.
Stylosanthes subsericea 40 Cameron, D. F. 1967. Aust. J. Agric. Res. 18: 375-379.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72. Academic Press,
Stylosanthes subsericea 40 Sydney.
Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72. Academic Press,
Stylosanthes sundaica 40 Sydney.
Stylosanthes tuberculata 40 Cameron, D. F. 1967. Aust. J. Agric. Res. 18: 375-379.
Stylosanthes viscosa 20 Cameron, D. F. 1967. Aust. J. Agric. Res. 18: 375-379.
Stylosanthes viscosa 20 Vieira, M. L. et al. 1987. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 39: 780.
Stylosanthes viscosa 20 Vieira, M. L. et al. 1986. Ci. & Cult. (Sao Paulo) 38: 929.
Stylosanthes viscosa 20 Vieira, M. L. et al. 1993. Cytologia 58: 305-311.
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Stace, H. M. y Cameron, D. F. 1984. in H. M. Stace & L. A. Edye (eds.),
Biology and Agronomy of Stylosanthes. Pp. 49-72. Academic Press,

Stylosanthes viscosa 20 Sydney.
Stylosanthes viscosa 20 Battistin, A. y Martins, P. S. 1987. Revista Brasil. Genét. 10(3): 599-602.
Tipuana n=10(1) 2n =20 (2) 5 registros
Tipuana speciosa 20 Badr, A. 1980. United Arab Rep. J. Bot. 23: 127-129.
Tipuana tipu 20 Atchison, E. 1951. American Journal of Botany 38: 538-546.
Tipuana tipu 20 Yeh, M. S. et al. 1986. Sci. Rep. Res. Inst. Evol. Biol. 3: 57-71.
Tipuana tipu 10 Coleman, J. R. y Demenezes, E. M. 1980. Rhodora 82: 475-481.

2n =20 (15); 2n = 22
Zornia n =10 (6); n =11(1) (1) 23 registros
Zornia crinita 20 Vanni, R. 1995. Darwiniana 33(1-4): 1-20.
Zornia cryptantha 20 Vanni, R. 1983. Bonplandia 5: 227-233.
Zornia diphylla 20 Shibata, K. 1962. J. Agric. Sci. (Tokyo). 8: 49-62.
Zornia diphylla 20 Yeh, M. S. et al. 1986. Sci. Rep. Res. Inst. Evol. Biol. 3: 57-71.
Zornia diphylla 10 Bairiganjan, G. C. y Patnaik, S. N. 1989. Cytologia 54: 51-64.
Zornia diphylla 20 Kumari, S.y Bir, S. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 173-219.
Zornia diphylla 10 20 Kumar, M. G. V. y Kuriachan, P. I. 1990. J. Cytol. Genet. 25: 145-147.
Zornia diphylla 10 Coleman, J. R. y Demenezes, E. M. 1980. Rhodora 82: 475-481.
Zornia diphylla 22 Sareen, T. S.y Trehan, R. 1977. Proc. Indian Sci. Congr. Assoc. 64. 156.
Zornia diphylla 10 20 Bir, S. S. y Kumari, S. 1977. Nucleus 20: 94-98.
Zornia gemella 20 Vanni, P. 1987. Bonplandia 6: 39-43.
Zornia gemella 20 Seijo, G. y Vanni, R. 1999. Bol. Soc. Argent. Bot. 34(1-2): 119-122.
Zornia latifolia 11 Gill, L. S. y Husaini, S. W. 1986. Willdenowia 15: 521-527.
Zornia latifolia 20 Seijo, G. y Vanni, R. 1999. Bol. Soc. Argent. Bot. 34(1-2): 119-122.
Zornia multinervosa 20 Vanni, P. 1987. Bonplandia 6: 39-43.
Zornia ovata 20 Seijo, G. y Vanni, R. 1999. Bol. Soc. Argent. Bot. 34(1-2): 119-122.
Zornia pardina 20 Vanni, R. 1995. Darwiniana 33(1-4): 1-20.
Zornia pardina 10 Coleman, J. R. y Demenezes, E. M. 1980. Rhodora 82: 475-481.
Zornia reticulata 20 Vanni, P. 1987. Bonplandia 6: 39-43.
Zornia reticulata 20 Polido, C. et al. 2015. Taxon 64 (6) 1347-1348
Zornia trachycarpa 10 Vanni, R. 1983. Bonplandia 5: 227-233.
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Tabla 2. Comparacion de nimeros cromosoémicos basicos de los géneros incluidos en el
Clado Dalbergioide s. I.

Género Subclado | Goldblatt (1981) Actualizacién (2020)*
Gametofito Gametofito Esporofito
Acosmium D (5/18) 18, 24, 32
Adesmia A (18/230) 10 (23/226) 10, 20 20, 40
D 20, 22, 28, 38, 40, 56, 60,
Aeschynomene (9/150) 10 (35/161) 10, 19 76, 80
Amicia A (1/7) 19 (1/8) 38
Amorpha s. 1. (6/15) 10 (3/15) 20 20, 40
Arachis P (10/22) 10 (75/81) 10, 20 18, 20, 40
Brya P (1/4) 10 (2/14) 10 20,22
Centrolobium P (1/6) 9 18, 20
Chaetocalyx A (1/4) 10 (3/13) 10 20
Chapmannia P (U 11 (1/4) 11 22
Dalbergia D (18/100) 10 (19/287) 10 20
Dalea s. 1. (50/160) 8, 7 (64/183) 7, 8, 10, 14 14, 16, 28
Diphysa D (1/15) 8 (1/21) 16
Discolobium P (1/8) 10
Errazuriza s. . (1/4) 14
Eysenhardtia s. | (4/10) 10 (3/13) 10 20
Geoffroea P (2/13) 10 (214) 20
Grazielodendron P (1/1) 20
Inocarpus P (1/3) 10 (1/2)10 20
Kotschya D (4/31) 20, 18, 15, 14 (4/30) 28, 30, 32, 36, 40
Machaerium D (1/120) 10 (18/155) 10 20, 40
Marina s 1. (8/38) 10 (8/40) 10 20
Ormocarpum D (3/20) 12 (2/123) 24
Parryella s. | (1/1) 10 (1/1) 10
Pictetia D (1/6) 10 (1/10) 20
Platymiscium P (2/20) 10, 9 (1/37) 20, 32
Poiretia A (1/6) 10 (1/11) 10 20
Psorothamnus s. . (7/9) 10 (2/10) 20
Pterocarpus P (11/20) 12, 11, 10 (6/66) 10, 11, 22 22, 44
Ramorinoa P (1/1) 10 20
Smithia D (3/30) 19 (4/22) 19 38
Stylosanthes P (13/25) 10 (30/46) 10 20, 40 60
Tipuana P (1/1) 10 (1/1) 10 20
Zornia A (6/80) 10 (10/86) 10, 11 20, 22

*Datos generados a partir de registros en Royal Botanic Gardens, Kew y Missouri Botanical Garden,
www.theplantlist.org y literatura especializada. Actualizacion 06/09/2018. A, subclado Adesmia; D, subclado
Dalbergia; P, subclado Pterocarpus; s.l., Dalbergioides sensu lato.
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Tabla 3. Valores-C de ADN en géneros dalbergioides s. I.

Género Especie 1C Referencias
(P9)

Aeschynomene

Aeschynomene afraspera 2.54 | Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist.
https://doi.org/10.1111/nph.13956

Aeschynomene aspera 2.03 | Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist.
https://doi.org/10.1111/nph.13956

Aeschynomene ciliata 0.54 | Arrighi, J. F. et al. 2012. Molecular Plant-Microbe
Interactions 25: 851-861. https://doi.org/10.1094/MPMI-02-
12-0045-TA

Aeschynomene crassicaulis 155 | Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist.
https://doi.org/10.1111/nph.13956

Aeschynomene cristata 0.96 | Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist.
https://doi.org/10.1111/nph.13956

Aeschynomene deamii 0.96 | Arrighi, J. F. et al. 2012. Molecular Plant-Microbe
Interactions 25: 851-861. https://doi.org/10.1094/MPMI-02-
12-0045-TA

Aeschynomene denticulata 0.64 | Arrighi, J. F. et al. 2012. Molecular Plant-Microbe
Interactions 25: 851-861. https://doi.org/10.1094/MPMI-02-
12-0045-TA

Aeschynomene denticulata 0.61 | Chaintreuil, C. et al. 2018. BMC Plant Biology.18:54.
https://doi.org/10.1186/s12870-018-1260-2

Aeschynomene elaphroxylon 1.6 | Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist.
https://doi.org/10.1186/s12870-018-1260-2

Aeschynomene evenia 0.42 | Arrighi, J. F. et al. 2014. New Phytol. 201: 1457-1468.
https://doi.org/10.1111/nph.12594

Aeschynomene evenia 0.42 | Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist.
https://doi.org/10.1111/nph.13956

Aeschynomene evenia ssp. evenia 0.41 | Arrighi, J. F. et al. 2013. PLoS ONE 8: e63836.
https://dx.doi.org/10.1371/journal.pone.0063836

Aeschynomene evenia ssp. evenia 0.42 | Chaintreuil, C. et al. 2018. BMC Plant Biology 18:54.
https://doi.org/10.1186/s12870-018-1260-2

Aeschynomene evenia ssp. serrulata | 0.47 | Arrighi, J. F. et al. 2012. Molecular Plant-Microbe
Interactions 25: 851-861. https://doi.org/10.1094/MPMI-02-
12-0045-TA

Aeschynomene evenia ssp. serrulata | 0.47 | Arrighi, J. F. et al. 2013. PLoS ONE 8: e63836.
https://dx.doi.org/10.1371/journal.pone.0063836

Aeschynomene evenia ssp. serrulata | 0.48 | Chaintreuil, C. et al. 2018. BMC Plant Biology 18:54.
https://doi.org/10.1186/s12870-018-1260-2

Aeschynomene filosa 0.41 | Arrighi, J. F. et al. 2014. New Phytol. 201: 1457-1468.
https://doi.org/10.1111/nph.12594

Aeschynomene fluitans 2.08 | Chaintreuil, C. et al. 2016. New Phytologist.
https://doi.org/10.1111/nph.13956

Aeschynomene indica 0.43 | Arrighi, J. F. et al. 2014. New Phytol. 201: 1457-1468. .
https://doi.org/10.1111/nph.12594

Aeschynomene indica 0.79 | Chaintreuil, C. et al. 2018. BMC Plant Biology 18:54
https://doi.org/10.1186/512870-018-1260-2

Aeschynomene indica 0.80 | Chaintreuil, C. et al. 2018. BMC Plant Biology 18:54
https://doi.org/10.1186/512870-018-1260-2

Aeschynomene indica 0.84 | Chaintreuil, C. et al. 2018. BMC Plant Biology 18:54
https://doi.org/10.1186/s12870-018-1260-2

Aeschynomene indica 0.83 | Arrighi, J. F. et al. 2014. New Phytol. 201: 1457-1468.

https://doi.org/10.1111/nph.12594
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