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RESUMEN

La glucosa se almacena preferentemente como almidén en las plantas. Por
tanto, los restos de tal polisacarido pueden representar una fuente inestimable
de informacién arqueoldgica. La gendmica, protedmica y rutas metabolomicas
pueden ser también explotadas para determinar eventos cruciales en procesos
filogenéticos. Estos incluyen la reconstruccién de eventos de poliploidizacién
en plantas y la identificacion de posiciones taxonémicas. Estos desarrollos son
particularmente relevantes para el estudio de procesos de seleccién, evolucién
y domesticacion de microorganismos, plantas y animales. Incluyen la
adaptacion a tal recurso alimentario y el estudio de las paleodietas y sus

implicaciones para animales ancestrales y modernos, incluyendo los humanos.
Palabras clave: arqueoboténica, ADN antiguo, ADNa, secuenciacion, dendrograma, arbol
filogenético, gen, proteina, ruta metabdlica.

Abstract

Glucose is preferentially stored as starch in plants. Thus, the remains of such
polysaccharide may represent an invaluable source of archaeological evidence.
The genomics, proteomics and metabolomics pathways can be also exploited
to ascertain key events in phylogenetic processes. This includes the
reconstruction of polyploidization events in plants and the identification of
taxonomic positions. These developments are particularly relevant for the study
of selection, evolution and domestication events of microorganisms, plants and
animals. They include the adaptation to such food resource and the study of
paleodiets and their implications for ancient and modern animals, including

humans.
Key words: archaeobotany, ancient DNA, aDNA, sequencing, dendrogram, phylogenetic tree,
gene, protein, biochemical pathway.




Introduccion

Aunque los lipidos tienen mas energia por peso seco que los glucidos,
estos ultimos son el sustrato-energético preferente de las células. Ello se debe
a que el catabolismo en las células vivas esta disefiado principalmente para
usar glucidos. Por lo tanto, la energia puede obtenerse de una manera mas
facil y rapida de los glucidos como sustratos. Mas especificamente, la glucosa
es el mejor sustrato para el catabolismo. Por lo tanto, las células han
desarrollado vias anabdlicas para almacenar glucosa como fuente de energia
quimica. Estas incluyen la biosintesis de almidén en las plantas y glucégeno en
los animales. El almiddn esta constituido de dos tipos de moléculas: 20 a 25%
de amilasa (lineal y helicoidal) en peso y 75 a 80% amilopectina (ramificada),
dependiendo cada especie de planta. Por otro lado, el glucégeno es una
version mas ramificada de amilopectina (Figuras 1-3).

Amylopectin

Glycogen

Figure 1. Estructura de bolas de la amilosa, amilopectina y glucégeno. Créditos: Storage
polysaccharides. © 2006 NEUROtiker, Wikimedia Commons <http://commons.wikimedia.org> y
Creative Commons <http://creativecommons.org>.
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Figure 2. Estructura quimica de la amilosa. Créditos: Amylose. © 2007 NEUROtiker, Wikimedia
Commons <http://commons.wikimedia.org> y Creative Commons

<http://creativecommons.org>.
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Figure 3. Estructura quimica de la amilopectina. Créditos; Amylopectin. © 2008 NEUROtiker,
Wikimedia Commons <http://commons.wikimedia.org> y Creative Commons
<http://creativecommons.org>.

Por otro lado, los animales no contienen generalmente un alto
porcentaje de glucégeno (que se almacena principalmente en el higado y en
menor cantidad en los musculos). De hecho, suelen tener otros componentes
ricos en energia como las proteinas, que son generalmente menos abundantes
en las plantas. Las plantas pueden acumular grandes cantidades de glucosa
como el disacarido sacarosa (sucrosa) (hecho de glucosa y fructosa), como es
el caso de la remolacha azucarera y la cana de azucar. Otras plantas como la
patata y los cereales (trigo, arroz, maiz, etc) almacenan glucosa en forma de
almidén (Figura 4).

Curiosamente, los hongos también almacenan glucégeno, estando mas
relacionados con los animales que con las plantas, como lo demuestran los
proyectos de secuenciaciébn de genomas en los Ultimos anos. Esto esta
también de acuerdo con el hecho de que la pared celular de los hongos no
esta hecha de celulosa (como la de las plantas), sino de quitina (como la de los
artropodos).




Figure 4. Fotografia de células de patata con almiddn, obtenida mediante microscopio
electronico de barrido. Créditos: Potato cells. © 1998 Philippa Uwins, Wikimedia Commons
<http://commons.wikimedia.org> y Creative Commons <http://creativecommons.org>.

Como consecuencia, los animales en general y los seres humanos en
particular, han desarrollado rutas metabdlicas para utilizar glucosa, sacarosa,
almidén y glucégeno como fuentes de energia. Esto ha significado la
adaptacién hacia los recursos alimenticios disponibles, por medio de la
evolucion de las vias correspondientes, incluyendo gendmica, proteinica y
metabdlica. Ello ha implicado también la seleccién y domesticacion de los
microorganismos, plantas y animales mejor adaptados a estas fuentes de
alimento.

Es dificil encontrar restos de glucdgeno para realizar estudios
arqueoldgicos, por razones obvias. Pero, afortunadamente, los restos de
almidén son relativamente comunes. Por lo tanto, tienen una gran importancia
en bioarqueologia, utilizdndose para rastrear e inferir paleodietas, como se ha
hecho con isétopos estables (Dorado et al, 2012). Los genes de la biosintesis
del almidén se utilizan también para estudios filogenéticos, como se describe a
continuacion.




Biosintesis del almidon, geno n de las plantas

La biosintesis del almidén y su acumulacién son importantes para la
supervivencia de las plantas, siendo considerada un proceso de output
circadiano (Serrano et al, 2009). Ademas, el estudio de ADN antiguo y su
comparacién con los genomas modernos se ha convertido en una herramienta
extraordinaria en la arqueologia moderna, permitiendo realizar estudios
filogenéticos y evolutivos (Dorado et al, 2007-2013). De este modo, los andlisis
de varios genes, incluyendo a los involucrados en la produccién de almidon,
han permitido revelar que los alelos actuales del maiz estaban ya presentes
hace 4.400 anos, aunque la seleccidn alélica puede seguir actuando (Jaenicke-
Despres et al, 2003; Dorado et al, 2011).

Otros resultados interesantes incluyen el gen Shrunken 2 (Sh2), que
codifica la subunidad grande de la ADP-glucosa pirofosforilasa (enzima
principal de la biosintesis del almidén del endospermo). Sorprendentemente, el
polimorfismo de tal gen en teosinte (ancestro del maiz) en 50 accesiones de
maiz fue muy bajo (genes muy conservados, al igual que sus secuencias de
proteinas), en comparacién con otros genes y proteinas. Esto indica una
seleccién purificadora anterior a la domesticaciéon. Un antiguo barrido selectivo
en tal gen también fue descubierto cuando se compararon subespecies de Zea
mays y grupos externos. Por lo tanto, los alelos Sh2 fueron mantenidos por la
seleccion natural antes de la domesticacién de esas especies, sin posterior
implicacion en la domesticacion de teosinte hasta el maiz cultivado (Manicacci
et al, 2007).

Por su parte, el gen waxy (Wx) codifica una enzima sintasa unida a
granulos (del inglés, “granule-bound starch synthase”; GBSS), que interviene
en la sintesis de amilosa en las plantas. Curiosamente, los analisis
bioinformaticos han permitido proponer una transferencia antigua del gen Gbss
del maiz (Zea mays) a Dimeria lawsonii. Asi, la region polimérfica de los
exones 8-9 fue amplificada mediante la reaccion en cadena de polimerasa (del
inglés, “polymerase chain-reaction”; PCR), secuenciada y alineada, generando
el dendrograma correspondiente (arbol filogenético) (Baranov et al, 2014).

Por otro lado, la mayoria de los eucariotas son diploides, teniendo asi
dos conjuntos (pares homodlogos) de cromosomas (uno heredado de cada
padre). La duplicacion de un cromosoma entero es conocida como
poliploidizacién. Esto genera conjuntos adicionales de cromosomas, siendo
especialmente comun en las plantas vasculares (Pecinka et al, 2011). La
poliploidizacién puede contribuir a la adaptacion de las especies, y por lo tanto
a su éxito evolutivo. Sin embargo, el estudio y la reconstruccién de la
poliploidizacién pueden ser complicados, debido a las historias complejas de
genes y genomas en plantas. Afortunadamente, los estudios filogenéticos del
genoma, incluyendo los paralogos del gen waxy han permitido clarificar tales
procesos (Yuan et al, 2006; Okuyama et al, 2012). En este sentido, la
secuenciacion del gen Gbss en la familia de las rosaceas revel6 la presencia
de varios loci, con diferencias en la presencia o ausencia de intrones y
mutaciones en sitios de ajustamiento (del inglés, “splicing”). Tales estudios




filogenéticos han arrojado nueva luz sobre la evolucién y especiacion de dichas
especies (Evans et al, 2000).

Ademas, los retroposones han sido propuestos como marcadores
moleculares prometedores para analizar la evolucion de las plantas poliploides.
Asi, la secuenciacion del gen Gbss de especies diploides, tetraploides y
hexaploides del grupo Geinae (Colurieae: Rosaceae), sugieren que las
especies hexaploides fueron generadas mediante dos eventos consecutivos de
alopoliploidizacion. Ademas, los eventos de especiacién alopoliploide fueron
relativamente antiguos (Geinae debe tener ~17 millones de afnos) (Smedmark
et al, 2003). Asimismo, los analisis de los eventos de insercidn de retroposones
en el gen Gbss de la especie poliploide belladona (Atropa belladonna), han
servido para identificar su posicidon taxonémica (tribou Hyoscyameae; familia
Solanaceae) e historia de hibridaciones antiguas. Esto ha sido confirmado por
los analisis filogenéticos de esta planta medicinal (Yuan et al, 2006).

Asimismo, el nenufar conocido como loto sagrado (Nelumbo nucifera)
también es relevante para los estudios filogenéticos de plantas con flores,
como un eudicota (del inglés, “eudicot”) basal. Ademas, se utiliza para fines
medicos y ornamentales, siendo también una fuente de alimento. Su genoma
se ha secuenciado recientemente, permitiendo asi confirmar su posicion
evolutiva, lo que sugiere un interesante evento de duplicacion de todo el
genoma. Ademas, también fue encontrada una expansion de genes de sintasa
de almidén. Ello debi6 estar probablemente relacionado con tasas mayores de
almacenamiento y sintesis de almiddn en los rizomas (Wang et al, 2013).

Fuentes de almidon y domesticacion de especies

La presencia de restos de granos de almidén se ha utilizado para
analizar la domesticacién de plantas en los estudios arqueobotanicos (Piperno,
2012). Diversos analisis paleoecolédgicos, arqueobotanicos y de genética
molecular sobre el ADN antiguo y el almidén se han utilizado para determinar
el origen de la domesticacion de plantas y por lo tanto de la agricultura
(Zizumbo-Villarreal y Colunga-GarciaMarin, 2010). Inicialmente se considerd
que la agricultura permiti6 el desarrollo de asentamientos antiguos y de
sociedades complejas, lo que eventualmente dio origen a rituales religiosos.
Sin embargo, los sorprendentes descubrimientos ende Gobekli Tepe (Turquia)
han invertido dicha asuncién, siendo el templo religioso mas antiguo que se
conoce. En otras palabras, como Klaus Schmidt dijo, “Primero llegé el templo,
después la ciudad”. De hecho, tal descubrimiento lo ha cambiado todo, en el
sentido de que demuestra que la construccion de complejos templos
monumentales fue realizada por los cazadores y recolectores, antes del
establecimiento de sociedades agricolas sedentarias y ciudades, con sus
desarrollos ulteriores de civilizacion (Dietrich et al, 2012)

Por otro lado, el estudio de ADN antiguo también ha demostrado la
domesticacién de lobos (Canis lupus) para dar lugar a perros (Canis lupus
familiaris) Canis lupus) (Dorado et al, 2009). Ademas, la secuenciacion del
genoma de estos animales ha revelado la evolucién del metabolismo del
almidén en el proceso de domesticacion. En este sentido, se identificaron un




total de 10 genes que codifican proteinas con funciones clave en el
metabolismo del almidon. Las mutaciones en estos genes deben haber
contribuido al paso de una dieta carnivora (lobo) a una rica en almidén (perro),
facilitando su adaptacion y domesticacion por las comunidades humanas
(Axelsson et al, 2013).

La domesticacion no sélo implica a las plantas y los animales, sino
también a los microorganismos. En este sentido, Aspergillus flavus es un hong
saprofito,o filamentoso, sapréfito y patdégeno, ampliamente distribuido.
Curiosamente, se considera que su antigua domesticacion, a través de la
fermentacién del almidén en azucares simples, dio lugar a Aspergillus oryzae.
Por lo tanto, la seleccion experimental de los seres humanos, para aumentar la
secrecion de enzimas degradadoras del almidén, generd a la nueva especie,
que es ampliamente utilizada actualmente (Hunter et al, 2011).

Almidén y paleodietas

Las antiguas civilizaciones consideraban el consumo de etanol
(azucares fermentados) y otras drogas como una forma de contacto con el
mundo espiritual. Asi, la fermentacion del almidén para generar cerveza fue un
proceso importante en civilizaciones como el antiguo Egipto, donde también se
consumia como alimento basico. Algunos restos arqueoldgicos que contienen
almidén han mostrado una microestructura muy bien conservada, siendo
sometidos a distintos analisis, incluyendo la microscopia electrénica de barrido
(del inglés “scanning-electron microscopy”; SEM). Esto ha revelado detalles
interesantes del proceso de elaboracién de la cerveza, como el uso en datiles
en lugar de pan como ingrediente estandar (Samuel, 1996).

Algunos restos arqueolédgicos de granos de almidén de patata (planta
andina) tienen 6.000 anos . Han sido identificados en los sitios preceramicos
de la costa norte de Peru, revelando que no era un exclusivo cultivo andino.
Por otra parte, los andlisis microscépicos de los sedimentos adheridos a
fragmentos de cerdmica han permitido la visualizacién y el aislamiento de
estos granos de almidén en las diferentes culturas prehispanicas de los Andes.
De hecho, tales pruebas microbotanicas han permitido actualizar el registro
arqueobotanico. De este modo, fue posible revelar la presencia de restos de
almidén de dicha planta en la ceramica doméstica de la época Moche (200 a
700 anos d.C.) (Vasquez y Rosales, 2014).

Por otro lado, las heces fosilizadas (coprolitos) pueden ser una fuente
util de datos arqueoldgicos. Pueden contener almidon entre otros restos,
revelando asi paleodietas. De esta manera, se ha encontrado que las dietas
antiguas de los habitantes de algunas regiones del suroeste americano eran
diversas y ricas en fibra, incluyendo plantas que contienen inulina en lugar de
almidén. Curiosamente, esto puede estar relacionado con el hecho de que los
descendientes actuales de dichas poblaciones son mas propensos a la
obesidad y diabetes de tipo Il cuando consumen dietas occidentales ricas en
almidén (Bryant y Reinhard, 2012).




Por otra parte, los antiguo humanos, y en particular los
restos dentales, pueden representar fuentes interesantes de datos
arqueoldgicos. Esto es especialmente relevante para las partes comestibles de
plantas, que pueden ser de otra manera dificiles de preservar en restos
arqueolodgicos. Asi, la presencia de almidon en los célculos dentales ha
revelado el consumo de plantas cultivadas. Esto ha permitido inferir dietas
antiguas y actividades agropecuarias (Piperno y Dillehay, 2008).

Finalmente, los neandertales pertenecen a una subespecie extinta de
Homo sapiens (Homo sapiens neanderthalensis), que comparte regiones del
genoma con el hombre moderno (Homo sapiens sapiens) (Dorado et al, 2008,
2013). Algunos han propuesto que los neandertales no consumieron alimentos
vegetales, lo que pudo favorecer su extincién. Sin embargo, el estudio de
calculos dentales de esqueletos neandertales ha revelado la presencia de
granos de almidén. Su dieta incluyé datiles, legumbres vy cereales.
Curiosamente, muchos almidones de semillas de cereales mostraron dafos
tipicamente producidos durante el cocinado, lo cual sugiere una dieta
sofisticada (Henry et al, 2011).

Conclusiones

El almidon es una fuente de alimento ubicuo en la naturaleza, como un
eficiente almacenamiento de glucosa en las plantas. Por lo tanto, los restos de
plantas y animales que contienen tales polisacéridos pueden representar
fuentes inestimables de pruebas arqueolégicas, como en el caso de las
paleodietas. De esta manera, las rutas gendmicas, proted6micas y
metabolomicas del almidon son también herramientas Gtiles para determinar la
filogenia y evolucion de microorganismos, plantas y animales, incluyendo
eventos de domesticacion.
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