
.I . ,  . lo ___ li ClenCla .. __________________ � , , 

Gens saltadors 

El treball pioner de Barbara McClintock 

Premi Nobel de Medicina l'any 1 98 3 ,  Barbara McClintock ha treballat en 
l'estudi de determinats elements mòbils del material genètic que poden " sal
tar" d'una posició a una altra, amb la plasticitat que això comp orta per als 
organismes: Així s' expliquen certes mutacions o variacions en els caràcters 
hereditaris observables i s ' obre una interessant possibilitat d'aplicació pràc
iíca .  

U n xic d' història 

P ocs cops trobem en els articles de 
revistes de primer ordre de biolo

gia molecular citacions de treballs 
portats a terme fa trenta o quaranta 
anys. La recerca en aquest . camp 
avança a una velocitat tal, que idees i 
tecnologies canvien totalment en pe
ríodes d'un màxim de cinc anys .  Però, 
darrerament, en algunes de les més 
prestigioses revistes de biologia mole
cular, hi trobem citats, no un, sinó 
una desena d'articles que comencen el 
1 947 i continuen durant vint anys 
més. U na altra característica poc usual 
en la ciència moderna que trobem en 
aquests arti<1es citats és  que només hi 
ha un ?utor. 

En l'actualitat, els treballs punta en 
aquest camp necessiten equips sovint 
nombrosos. Però, en el cas que es
mentem hi trobem un sol autor, si bé 
excepcional, es tracta de Barbara 
McClintock, la guanyadora del Premi 
Nobel de Medicina de 1 9 8 3 .  Aquesta 
concessió havia estat llargament espe
rada perquè representa el reconeixe
ment del treball pioner d'una dona, la 
qual, al marge sovint de molts dels 
seus col . legues, va anar demostrant 
que el mis�atge genètic no té la rigi 
desa que se li suposava, sinó que frag
ments d'ell poden saltar d'un lloc a 
l'altre, d'un cromosoma a l'altre . 

L'organisme biològic en  el qual es 
van descobrir per primer cop els gens 
saltadors, o com els anomenem avui, 

ds transposons ' ,  va ser el blat de 
moro. Aquest és l'organisme en el 
qual Barbara McClintock ha treballat 
per espai de més de quaranta anys. 
No és una casualitat que sigui el blat 
de moro on es van descobrir aquests 
fenòmens, com tampoc ho és que un 
altre sistema eucariota on s'han desco
bert els transposons sigui la mosca del 
vinagre, Drosophila melanogaster. Si la 
peti ta grandària del genoma de la 
mosca i la presència dels cromosomes 
politènics, la fan avui, sense dubte, 
l'organisme superior més ben conegut 
des d'un punt de vista genètic, el blat 
de moro té unes altres propietats que 
el fan especialment interessant. El gra 
dels cereals té dues parts ben diferen
ciades , l'embrió i l 'endosperma. 
Aquest darrer és qui dóna les caracte
rístiques exteriors més visibles del gra, 
i tots aquells gens que afectin alguna 
característica de l'endosperma poden 
ser fàcilment observats sobre la pa
notxa . Algú ha comparat, amb raó, la 
panotxa a una placa de Petri sobre la 
qual podem 'observar els fenotips, els 
caràcters genètics observables, en la 
seva varietat. 

Ja els primers genetistes, a principis 
de segle ,  es van adonar dels avantat
ges del blat de moro com a sistema 
genètic de privilegi. El pIOner en 
aquest camp va ser R .  Emerson, a 

I .  El nom de transposons havia t'stdt pr inopalmcm 
apl icat en principi als elements t ransposabks ue bac
tl'ris portadors de resistencies a antibiòtics.  Aquesta 
denomi nació ha estat estesa als dements de transpo
sició e n  eucariotes i .  en general. a lot clement que 
pugui sofr ir  el fe nomen de la transposició. Es 
aquesta darrera opció la  que hem adoptat en el pre
sent art icle. 
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partir del qllal arrenca una gran part 
de la tradició científica en genètica 
vegetal moderna. Un dels seus princi 
pals deixebles va ser Barbara McClin
tock. Aquesta escola de recerca es va 
ocupar d'investigar la transmissió de 
caràcters que semblaven molt inesta
bles. Alguns d'aquests caràcters, com 
la coloració del gra o la seva textura, 
semblaven poder aparèixer o desapa
rèixer amb una gran facilitat, donant 
panotxes amb una gran variació de 
coloracions o àdhuc variacions a l ' in
terior mateix del gra. Això semblava 
indicar que durant el desenvolupa
ment del gra un caràcter genètic podia 
canViar, i la interpretació que es va 
donar del fenomen era que en aquest 
procés un "element controlador" sal 
tava d'una posició a una altra. Aquests 
elements mòbils podien saltar a dife
rents parts del genoma permetent o 
mprimint l'expressió de gens o grups 
:fe gens determinats. Aquestes hipòte
,is van semblar molt complicades per 
als científics dels anys 5 0 i 60, però 
McClintock va anar caracteritzant 
aquests elements mòbils des d'un punt 
de vista estrictament genètic. A dos 
d'aquests elements que semblaven co
rrelacionats els va batejar "Activador" 
i "Dissociador", donant lloc a famílies 
d'elements que avUi coneixem per 
Ac/Ds. Actualment, es coneixen els 
detalls físics d'aquests elements, però 
ha calgut esperar quaranta anys per 
tenir aquesta evidència directa. De fet ,  
la naturalesa molecular dels elements 
de transposició ha estat establerta grà
cies principalment a estudis genètics 
realitzats en bacteris i ,  també, més re
centment, a partir d'estudis d'ele
ments mòbils en llevat i en Drosop
hita. 
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Els elements transposables 
en bacteris 

E ls primers elements genètics mò
bils que van ser caracteri tzats a 

'l ivell molecular van ser els presents 
�n bacteris. La descoberta de l'exis
:ència d'elements mòbils en bacteris 
va venir donada a través de dues lí
nies d'evidència independents. Es va 
poder demostrar que tant les muta
cions fortament polars com la transfe
rència de la resistència a certs antibiò
tics podien estar produïts per ele
ments discrets que podien saltar dins 
del genoma. Va ser el desenvolupa
ment, a la dècada dels 60, de tècni
ques que permeten l'estudi físic del 
DNA, particularment virus i plasmi
dis ,  el que aportà les  proves de l 'exis
tència d'aquests elements mòbils. Més 
recentment, les tècniques de DNA re
combinant han permès l'estudi molt · 
més detallat de l'estructura d'aquests 
elements. D'aquests en podem distin
gir, en bacteris, diversos tipus que in
clouen els elements IS, els transposons 
pròpiament dits i el bacteriòfag Mu. 
Els elements IS (de les inicials angle
ses de "seqüències d' inserció") són 
unitats simples, la majoria d'elles amb 
grandàries que oscil · len entre 1 000 i 
1 5 00 parells de bases, i que es poden 
trobar de forma normal i en diferent 
nombre en el genoma. Els transposons 
tenen una estructura més complexa 
(de milers de parells de bases) i conte
nen un o més gens. El bacteriòfag 
Mu, amb 3 7 . 000 ' parells de bases ,  
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presenta totes Ics caracter ís t iques t í p i 
ques d e l s  c lements  d e  t ra n sposic i < Í  i 
pot se r  cons idna t ,  per  ta n t ,  COI1l  u n  
transposò gega n t .  E n  rl'a l i e n ,  e l s  e le
ments  IS i els  t ra ns posons est a n  a l ta 
m e n t  relacionats i fi ns i tot  algu ns 
transposons esta n fla nquej a t s  pn e le
ments  IS .  La pr i nc ipal d i ferl'nc ia  e n tr e  
lques ts dos t i pus d 'c lements  l 1 l (¡b i l �  l'S 
lue m e nt re que els t ra nsposons espe
cifiquen  un  car;lcter fe not íp ic  Ct c i l 
ment observable, ta l  c o m  la res i s t l' nc ia  
a un determi nat a n t ibiòt ic o to x i na ,  
�ls elements IS només m a n i festen e l  
seu efecte  qua n s ' i nsere i x e n  e n  ge ns 
específics, donant com a resu l ta t  la  
pèrdua de les funcions per  les quals 
codifiquen. De fet, l 'ex istència d l ls 
elements IS es va posar de m a n i fest  en  

estudiar, en E.  coli, uns t ipus de muta
cions fortament polars (és a dir, que 
afecten també a a l t res gens adjacents 

; 1 1  ge n l1l u t a t )  i que no l'S pml i e n  e x 
p l icar m i t j ; l nçl n t  Clp d e l s  t ipus  d e  
nll'cl n i s l 1 les  l l 1u t ; lc ionals  coneguts  e n  
aque l l s  t e l 1 lps .  E s  V ; I  poder de l 1 lostra l  
que aquestes  m u t ;lc ions  nen d egudes ; 1  

la i nserció d'un fragl1 l en t  d i scret de  
D N  A ( l ' e le l 1 le nt IS )  en els gens  en  
qlies t i ( í .  Cal t en i r  en  co m pt e ,  perú, 
que la capac i ta t  de  p rod u i r  mut;tc ions  
polars no l'S u na clracterís t i ca exc lu
s i  va de l s  demen t s IS ,  s i  nò t; ¡mj1l' de  
qualsevol a l t re e lement  t ra nsposablc.  

E x i s t e i x e n  una sàie de  ca racteríst i 

ques comu nes a ls  J i ferent s t i pus d 'e le 
ll1 e n t s  de t ra nspos ic ió  hacter ians  i què, 
d 'a lgu na forma,  s e ll 1bla que és el  que 
els h i  confere i x  el seu comportament 
tan  especiaL A n i vel l  estructural pre
senten  sempre ,  en  els seus dos ex
t rems ,  seqü¿'nc ies  de  nucleòtids idèn
t i ques,  o quas i idl,nt iques, en sentit 
i nvert i t .  E n  aquells casos on s'han ob-

TA ULA 1 .- Seqüènèie� d'inserciÓ. presents ,en 
.. E. coli K- '[ 2  .. , 

Seqüència 
d'inserció 

IS I 
152 
153 

154 

155 

Grandària. 
(parells de 

bases) 

768 
13 2 7  

aprox. 
1400 

aprox. 
1400 

aprox. 
1 500 

. Extrem 
te.rnúnal 
invertit 

(parells de 
bases) 

34 
41 

38 

18 

? 

Duplicació Nombre dé 
flanquejant còpies en el 
(parells de genoma d'E. 

fuses) coli K I 2  

9 6- 1 0  
5 4- 5 

3 0 4 5 

I I O 1 2  I 

? + 
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servat sequenCles terminals repetides 
d i rectes (és a d ir ,  e n  la mateixa d i rec
ció) , s 'ha pogut comprovar posterior
ment l 'existència d'altres seqüències 
repetides inverses dins d e  cada extrem 
repet i t ,  la qual cosa resultava fi nal 
ment  e n  seqüè ncies extremes repetides 
i nverses dins  del transposó. En gene
ral ,  e l s  elements de transposició tenen 
la propietat d ' inserir-se en qualsevol 
seqüència del  DNA, s i  bé en alguns 
casos se mbla que determ inades se
qüè ncies son preferides a a l tres .  El 
procés de transposició en si mateix és 
independent dels s istemes bacterians 
d e  recombinació homòloga , i la inser
ció pot tenir  l loc,  per tant ,  en  seqüèn 
cies que tenen poca o cap homologia 
amb el transposó. El mecanisme de 
transposició no es coneix detallada
ment ;  en ell semblen i nterven i r-h i  
productes de la  transcripció de gens 
continguts en el mateix transposó, Un 
d'ells seria una proteïna amb funció 
enzimàtica que ha estat anome nada 
transposasa, Perquè el procés de 
transposició es produeixi  calen ,  però, 
determi nades proteïnes de  l'hoste i 
s'acom panya de la duplicació del  
transposó, de forma que després de  la 
transposició, una còpia es troba en el  
lloc origi nal, mentre que l 'altra s'ha 
inserit e n  el nou lloc . El transposó pot 
esci ndir-se  posteriorment per algun 
altre mecanisme .  Un altre p rocés que 
sem pre va associat a la i nserció del 
transposó és la duplicació de la se
qüè ncia on s ' insereix .  L'extensió 
d'aquesta duplicació és característica 
de  cada transposó i pot osc i l · lar entre 
3 i 1 2  parells de  bases .  Tanmateix ,  es 
possible que una de les característiques 
més peculiars dels transposons s igui la 

seva propietat de p roduir  reordena
ments cromosòmics de les seqüències 
adj acents al  punt d ' i nserció.  Molt so
vint, les regions veïnes al lloc on s'ha 
inserit  e l  transposó es poden invertir ,  
duplicar o delecionar amb una alta 
freqüència .  En algu ns casos , però, el 
transposó pot esc indir-se  netament i 
regenerar la seqüència on s'havia inse�  
r i t .  

Els transposons com a eina 
per a la genètica bacteriana 

E ls transposons han despertat u n  
enorme i nterès degut a l  s e u  gran 

potencial per ser ut i l i tzats com a eines 
de treball, molt útils en diferents 
camps de la genètica i de la biologia 
molecular. Així ,  un dels camps on es 
va trobar una ràpida aplicació dels 
transposons va ser en l'anàlisi genètica 
en bacteris .  En un princip i ,  aquests 
nous t ipus de tècniqués es van desen
volupar en  Escherichia coli i en Sa/ma
nefla typhimurium, però en l'actualitat 
han demostrat ser d'aplicació general 
en l 'anàlis i  d'altres espècies bacteria
nes ,  Existeixen en l'actualitat u n  gran 
nombre de tècniques genètiques que 
comporten la manipulació de transpo
sons .  La m utagènesi  per transposons 
és una tècnica àmpliament util itzada i 
es pot d ir  que gràc ies a una sèrie 
d'avantatges està desplaçant a la m u 
tagènesi  química clàssica. A i xò és d e 
gut a q u e  e s  poden aïllar molt fàci l-

Figura 2 :  
Esquema de la duplicario de la ';;Olla d'illsemo d'ull 
elemm/ /rallsposable. Ell aquest (as es  rep resen/fi la 
imerrio del IS I que genera li/Ja duplicaria de 9 pllrells de 
bases. 

ment i amb una alta freqüè ncia m u 
tants p rovocats per  l a  i nserció d 'un 
tra nsposó, amb la  seguretat que cada 
mutant ha sofert únicament i exclu
s iva una sola mutació. Això és llC 

gran avantatge si es té en compte que 
els ni vells de mutagè nesi quím ica ne
cessaris per preveure una recuperació 
fàcil  de  mutants com porta exposar les 
cd· lules a un tractam e nt molt d ràstic i 
que molt sovint  causa múltiples muta
cions .  Aquest avantatge és degut a la 
baixa freqüè ncia en  què té l loc la 
transposició, la qual cosa sign ifica 
que, des del punt de vista pràct ic,  la 
p robabi l i tat que es produe ixi  una 
transposició doble és molt baixa. 
Malgrat aquesta baixa freqüència de 
transposició, el fet de  poder seleccio
nar específicament aquells indi vidus 
on s'ha produït la transposició (degut 
a la manifestació fe notípica de la re
sistència a un determ i nat antibiòtic 
assoc iada al transposó) s impl i fica en 
gran ma nera l 'anàlis i  dels mutants .  En 
efecte, la identificació d'un determ i nat 
t i pus de  mutant queda reduïda a la 
població que ha adquirit  e l  caràCter de 
resistència conferit  pel transposó, i 
no,  com és el cas de la mutagènesi 
quím ica, a la població parental sen-
cera. 

U na altra aplicació dels transposons 
en l 'anàlisi  genètica en bacteris és la 
seva uti l i tzació per  generar delecions 
lis voltants del  seu punt d ' i nserció, La 
i m  portància de generar delecions és 
òbvia en la cartografia genètica fina i 
en biologia molecular, sempre que e., 
vol estar completament segur que una 
determi nada funció s'ha perdut.  Per 
altra part,  la ut i l i tzació de soques bac-
terianes que contenen transposons 111-
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Fig. J 
Mirrogr(lfitl elerlron;((/ que "'0.11,.11 / 'illlffulII l 'i .\f.\'{((¡/ 
enlre barleris ESlerirl)l" roli. 

serits en  determi nats gens facil ita 
enormement la construcció de soques 
que present in determ inades combina
cions d'al · lels mutants.  La util itzac ió 
de transposons que codi fiquen per  re
s istència a antibiòtics ha convenit la 
construcció de noves soques en una 
tasca molt més fàci l ,  apart que permet 
de fer construccions que no serien 
possibles d'una altra manera. Així, 
m utac ions generades per un determi 
nat transposó, i que tenen com a con
seqüència la pèrdua d'una determi
nada funció, poden ser  transferides 
d 'una soca a una altra mi tjançant les 
tècniques genèt iques clàssiques de 

transducció o conjugacili .  La soca re 
cep tora pot ser selcccionada de forma 
posit iva pel ca r;'tell'!' de res is tè ncia a 
l 'antibiòtic que li confere i x  el t rans
posó, tot acom panyat  de l 'adquisició 
d'un al · lel defectiu d'un deter m i nat 
gen com a conseqül' ncia de la inserció 
del transposó en  la soca origi nal .  A l 
tres v egades, ' i mit jançant p rocessos 
s im ilars als descrits an ter iorm ent ,  la 
,., t i l i tzac ió de soqucs amb transposons 
i nserits a la vora dels ge ns d ' i n t e rl's 
pot ser també molt útil en la t ra nsfe 
rència d 'aquests ge ns (no necess;ír ia
ment  mutats) des d'una soca a una 
altra.  

TAULA 2 .- Carac.terístiques d'alguns 
tran�oson� de procariotes 

Transposó Fenotip* Grandària Extrems repetits 
(parells de bases) (parells de 

bases) 

Tn 3 Ap 49 5 7 3 8  
Tn 5 . Km aproX· . 5 5O,o aprox. 1 5 °° 
Tn 9 Cm 2638 768 

(IS I ,  rep. dir.) 

' Tn -I o  Te aprox. 93°° aprox. 14 5 0  
Tn 5 0 1  Hg aprox. 8200 3 8  
Tn 9 5 1 Lac apro. I660o aprox. 1 50 
Tn 1 699 Ap, Km, 

Cm aprox. 9°00 apro� 5 0 

* Ap: Resistència a ampici¡'¡ina; Km: resistència a Kanamicina; Cm:  resistència a doramfeniçol ; Tc: resistència a tetraciclina; Hg: resistència a l'ió mercúric; Lac, 
operó lactosa (trobat en un plasmidi en l'minia enterocolitica) 

Duplicació 
flanquejant 
(parells de 

bases) 

· 5 
9 

9 
9 
5 
? 

? 

Els transposons en 
eucarIotes 

E n l'actualita t ,  l ' ex is t l' ncia d 'ele
ments  ge nèt ics mòbils  ha estat 

ev idenciada en  una gra n varietat d'or
ga nismes eucariotes .  Els  p r im ers a ser 
caracteri tzats a nive ll mol ecula r amb 
un  cnt detall  han estat  r i s  prese nts  al  
l levat i en Drosophila. l els han seguit 
altres exemples e n  an�mals ,  en parti
cular en un ne matode (Camorhabditis 
elegaIIJ), i en plantes,  ent re les quals es 
com pta, evidentment ,  el blat de 
moro, incloent-hi  els fa mosos ele
ments de McClintock. Les dades que 
posseïm ara ja ens permeten d'avança 
que els transposons en eucariotes són 
una col· lecció d'elements genètics 
molt més d iversa i heterogè nia que no 
pas els transposons procariotes, tot i 
que existeixen una sèrie de caracterís
tiques comunes a tots ells. Els trans
poso ns eucariotes estudiats fi ns al mo
ment presenten tots el ls  seqüències re
petides en els seus extrems .  En alguns 
d'ells ,  aquestes seqüències repetides es 
t roben en la mateixa orientació, men .. I 
tre que en altres es troben en orienta-
ció oposada. A més,  produeixen 
també la duplicació de la sequència en 
la  qual s ' i ntegren i poden donar lloc a 
reordenaments cromosòm ics en les se
qüències adjacents al punt  d ' inserció. 

Els transposons presents en rls eu
cariotes p resenten,  però, característi 
ques pròpies que no es donen e n  els 
dels procariotes. Una d'elles és la d i 
versitat i heterogeneïtat que e s  poden 
:lonar e n  determinats t ipus de  trans-
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posons. Per aquesta raó, és més propi 
referir-se al que s'anomenen "famí
lies" de transposons que no pas a 
transposons concrets. Existeixen fa
mílies en les quals els seus compo
nents poden ser molt similars entre 
ells, però n'hi ha d'altres en qu'� els 
seus elements poden diferir considera
blement tant en l'estructura dels seus 
extrems repetits com en la seva part 
central. Un cas en què la família de 
transposons ha estat molt conservada 
és el dels transposons tipus "còpia" de 
Drosophila, els quals tenen una varia
ció l imitada en la grandària global i 
també en la dels seus extrems repetits 
directes. En canvi ,  els elements FB 
(també de Drosophila) són extraordi
nàriament heterogenis tant en la seva 
grandària com en els seus extrems re
petits .  

Entre els transposons eucariotes, 
uns dels més s imilars als procariotes 
són probablement els que s'han trobat 
en els llevats . En el més treballat 
d'aquests, el llevat de la cervesa, Sac
charomyces cerevisae, els transposons 
formen un grup d'elements denomi
nats Ty. Es tracta de fragments 
d'aproximadament 6 kb, on, en els 
seus extrems, es troben seqüències re
petides de 3 3 0 parells de bases orien
tats en la mateixa direcció. Aquestes 
seqüències repetides estan molt con
servades entre els diferents elements . 
En les soques habituals de S. cerevisae 
hi han de l'ordre de 3 0  a 3 5  còpies 
d'elements Ty. Els elements Ty dei
xen darrera seu, en escindir-se, una 
petita seqüència repetida que és de 5 
parells de bases . Ha estat identificat el 
producte de la seva transcripció, que 
�s fa partint d'un dels extrems i que 

uriba a l'altre extrem. Es desconeix 
encara si  aquest RNA dóna lloc a una 
proteïna i la funció d'aquesta. 

Els transposons en l' anàlisi i 
manipulació genètica 
d'eucariotes 

D e forma similar a com ha estat 
descrit en els procariotes, els 

Fig. 4 

Drosophila melal/ogaster (mosca de la fruita), u'/ deil 
orgallismes predil,¡tes dels gel/ètics (el dibuix de l 'esquerra 
representa l/l/ mascle i el de la dreta III/a femella). 

transposons d'eucariotes s 'estan també 
utilitzant com a eines de gran valor en 
l'estudi de gens eucariotes. U na de les 
seves aplicacions ha estat en l'aïlla
ment de gens, sobretot en aquells or
ganismes on és possible de portar a 
terme una anàlisi genètica detallada. 
En aquest cas, molts gens són cone
guts i detectats en virtud dels efectes 
causats per mutaCIons, encara que no 
es conegui en absolut la naturalesa 
dels productes pels que codifiquen. 
Això és molt normal en el cas 
d'aquells gens que tenen un paper re-

TAULA 3 .- Característiques d'alguns · 
transposons d'eucariotes 

Transposó Organisme 

Ty Sacch'aromyces 
cerevwae 
(llevat) 

TC I Caenorhabditis 
elegans 

(Nematode) 

. copia Drosophila 
melanogaster 

p Drosophíla 
melanogaster 

FB Drosophíla 
melanogaster 

AC/DS Zea mays 

Grandària 
(parells de 
bases) 

1610 

5000 

4300 

Extrems 
repetits 

(parells dè 
bases) 

3 30 
(Directes) 

.
54 

(invertits) 

276 
(directes) 

. .  3l 
(invertits) 

2 50- 1 2 50 
(i�vertits) 

? 

Duplicació 
flanquejant 
(parells de 

bases) 

5 

2 

5 

? 

9 
? 

Nombre de 
còpies per 

genoma 

20-200 

20-60 ' 

5 0 0 o 

30 
? 
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Fig. J 
Cicle biològic del llevat. 

guiador en el control de l'expresslo 
genètica o en el curs de la diferencia
ció cel· lular durant els processos de 
desenvolupament. En aquests casos, 
un mètode factible, i que ja s'ha utilit
zat en un nombre considerable de 
casos per l'estudi i l'aïllament 
d'aquests tipus de gens, és utilitzar 
mutacions causades per la inserció 
d'un transposó que s'ha clonat prèvia
ment. El transposó pot ser utilitzat en 
aquests casos per identificar les se
qüències d'interès a partir d'un banc 
de clons preparat de la soca mutant. 
Fent servir aquests clons, i util itzant 
les seqüències adjacents al punt d'in
serció del transposó, se' n poden obte
nir d'altres a partir d'un banc de clons 
preparat de la soca tipus salvatge i que 
contenen el gen original . 

Els transposons no són Ulllcament 
interessants per les possibilitats que 
ofereixen d'accedir a una nova infor
mació sobre com funciona la maqui
nària gènica. Presenten també unes 
grans possibilitats per introduir infor
mació genètica nova en diferents sis
temes cel· lulars . Els primers d'aquests 
transposons que han estat utilitzats 
són els elements P de Drosophila. Els 
elements P de Drosophila són elements 
gènics repetitius presents només en 
certes soques (les ;¡ nomenades soques 
p) i que estan absents en altres (soques 
M). En híbrids entre una soca P i una 
soca M (especialment quan el creua
ment es produeix entre un pare P i 
una mare M), els elements P aportats 
pel pare es converteixen en altament 
inestables i donen lloc a l'anomenada 
síndrome de disgènesi híbrida, en la 
qual els elements P provinents de les 
soques P transposen amb una alta fre-

nudi diploide 
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'------------ colònies diploides 

qüència sobre el cromosomes aportats 
per la so�a M. Com a resultat s'ob
serva una ;:.lta freqüència d'esterilitat, 
mutacions i aberracions cromosòmi
ques. L'estudi d'aquests efectes ha 
aportat una dada important: sembla 
que existeixi un mecanisme que regula 
el nombre de tr¡¡nsposons en la 
cel· lula, ja que, si bé el fenomen d.e la 
transposició es desencadena en creuar 
soques que en tenen amb d'altres que 
no en tenen, el procés s'atura en arri 
bar a un cert nombre de transposons 
en el genoma. 

Transposons de la família P han 
estat clonats i estudiats en detall, ob 
servant-se que n'hi ha de dos tipus. 
Un d'ells, constituït peis anomenats 
elements P complerts, presenten els 
extrems repetits invertits i es pot de
duir, a partir de la seva seqüència de 

nucleòtids, que posseeixen la capacitat 
de codificar fins a tres proteïnes, la 
qual cosa suggereix que podrien codi
ficar pels enzims necessaris per a la 
seva transposició. L'altre tipus, com
post per elements de menor grandària, 
representarien elements defectius, si 
bé conserven els seus extrems repetits 
invertits i només poden transposar en 
presència dels elements P complert's .  
Quan aquests elements P són mi
croinjectats aïlladament en embrions 
de soques M, el procés de transposició 
també té lloc, i els elements P poden 
incorporar-se de forma estable en el 
genoma de la soca receptora . La mi
croinjecció d'embrions amb una ba
rreja d'elements P complerts i d'altres 
en els quals s'hi ha inserit, mitjançant 
tècniques de DNA recombinant, un 

altre gen,  té com a conseqüència la 
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Fig. 6 
Cicle biolúgic del blat de moro. 

transpos ició dels elements P al ge
noma, tot portant amb ells el gen que 
contenien .  El primer gen que va ser 
introduït a Drosophila mitjançant 
aquesta tècnica va ser el gen ' rosy' . 
Les mosques mutants en el gen 'rosy' 
tenen els ulls marrons, donat que no 
tenen l'enzim xantin deshidrogenasa 
necessari per s intetitzar el pigment 
vermell típic de l'ull, per la qual cosa 
es faci l i tava enormement la selecció 
de les mosques que havien adquirit , i 
que a més expressaven, el nou gen, ja 
que aquestes presenten els ulls ver
mells .  La introducció del gen ' rosy' 
tipus salvatge en mosques portadores 
de la mutació en aquests locus tot res 
taurant el fenotip normal és un bon 
exemple del que es coneix com a 'te
ràpia gènica' . Avui són ja  un nombre 
considerable els gens que han estat 
introduïts i que s 'expressen correcta
ment en Drosophila. 

En l'actualitat, experiments de 
transferència de gens utilitzant trans
posons tal com els descrits anterior
ment, només s'han portat a terme en 
Drosophila, però es preveu que en el 
futur es puguin aplicar sistemes s imi 
lars en altres organismes. En aquest 
sentit ,  el sistema de transposons Ac/ 
Os del blat de moro està sent estudiat 
intensament com a possible vehicle 
per a la introducció de gens en aquest 
cereal. La família de transposo ns co
neguda, per Activador/Oissociador 
en el blat de moro, seguint la nomen
clatura de Barbara McClintock, té al
guna s imil i tud amb els elements P de 
Drosophila. Ja se sabia per l 'anàlis i ge
nètica que Ds només s'activava en 
presència d'Ac. En l'actualitat, l 'es
tructura d'aquests dos elements trans-

J ---- estams 
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\ I 

fecundació 

posables és coneguda i s'ha pogut 
comprovar que es tracta d'un cas sem
blant al dels elements P de Drosophila, 
en el sentit que Os és un element 
anàleg a Ac, però que ha perdut la 
informació que l i  permet d 'efectuar la 
transposició, i necess ita per tant, de la 
presència d'Ac. Un punt que aquests 
elements permet de considerar és que 
l'activació de seqüències transposables 
dóna lloc a reordenaments cromosò
mics que poden ser molt importants. 
En  el cas del blat de moro ai::ò pot 
produir aberracions cromosòmiques 
de gran importància. Les conseqüèn
c ies  d'aquests efectes podrien ser  grans 

/ 
/ 

/ 
/ 

/ 
/ 

/ 
/ 

/ 

L- nucli embrionari 

_�- nucli de l'endosperma 

endosperma 

aleurona 

pericarp 

cd' lules 

antípodes 

sobretot per als animals . . b pot pensar 
que baixes dosis de mutàgens, ja s i 
guin químics o provinents de radia
cions, poden desencadenar el movi
ment de transposons, i aquests donar 
lloc a reordenaments cromosòmics 
d ' importància . 

La transformaci,ó de cèl· lules vege
tals per introducció de gens exògens 
ha demostrat ser mes fàcil del que es 
preveia a priori. En l'actualitat, exis
teix un mètode basat en elements ge
nètics mòbils presents en els plasmidis 
Ti  d'Agrobacterium que permet assoli 
ments de  transformació en  cèl· lules 
vegetals molt més elevats que en sis-
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temes animals .  A més,  les especials 
característiques dels vegetals permeten 
fàci lment  que la planta sencera siguI 
regenerada. Aquest mètode té una l i 
m i tació molt i mportant i és que 
només és aplicable a plantes dicotile
dònies . Malauradament ,  moltes de  les 
plantes d ' i nterès econòm ic,  en part i 
cular els cereals ,  queden fora d'aquest 
camp .  G rups arreu del món estan es
tudiant dues possibili tats per a la i n 
troducció de gens e n  plantes monoco
t i l idònies que estan basades en la uti
l ització de v i rus o d'elements d ' inser
ció com els Ac/Os. Les perspectives a 
m ig termi n i ,  s i  això s'arriba a aconse
guir, són i mmenses .  

Altres elements mòbils 

E ls transposons són els elements 
mòbils més característics entre els 

de l 'ou) 

estud iats,  tant en p roca r Iotes com e n  
eucariotes . N o  só n ,  però,  e l s  ún ics .  H i  
ha preC I osos e x e m pks d 'a l t res frag 
ments de ON A que pod e n  ser mob i -
1 i tzats entre d iferents  llocs dcls  C1" O 
lnosomes.  Un d'aquests e x e m p les e l  
:robem en l 'anome nada VarIaCIO d e  
rase e n  Sa/monefla. E s  tracta d ' u n  s i s 
:ema de regulació de dues fo rmes 
d'una de  les  proteïnes del flage l , la 
f1agel ina .  Les dues f6rmes es troben 
�od ificades per dos ge ns d i ferent s .  
L'expressió d'un d'ells ,  l 'anome nat 
H 2 ,  s'acompanya de la síntesi  d 'una 
proteïna que actua com a repressora 
de l 'expressió de l 'altre, anomenat 
H I ,  i a ixí  nomes se n 'expressa un.  
Però el promotor del  gen d'H 2 es 
troba e n  una seqüència de  9 7 0  parells 
de bases que pot invert ir-se tota ella. 
Quan això passa, la proteïna del  gen 
H2 no s'expressa i ta mpoc no ho fa la 
del repressor d'H I ,  posa nt-se  aquest 
gen en marxa. En aquest cas tenim,  
doncs, que la i nversió d 'un fragment 
de ONA és un element regulador de 
l 'expressió alternativa d'un parell  de 
gens . Això ha obert interessants espe
culacions sobre com aquest meca-

Fig. 7 

Game/ogènesi dels animals superiors. 

n i s n l e  d e  cont rol pot h . 1 \' l' l' e \' o l u c i o 
n ; l t  l' n S,dll/OI/l'!!". pOl .sn . 1  ¡) ; t rt i r  d ' u n  
t l ' .t n s  poso. 

El s i s t e ll l ; 1  i l l l l l l l l n i l ; l r i  lk l s  a n i nL l 1 s  
l' n s  pmporc i o n ; 1  u n  e x e m p l e  c x c c l ·  l e n t  
d e  com u n  ge n p o t  .sn cons t ruï t  p n  la  
C ( 1 I1 1h i n ; IC i ( ') d l' frag m c n t s  mol t  d i v er 
sos d e  O N A .  H a  eS l ; l t  co m p ro v a t  llUC 
Lt v a r i n ; l t  d ' ; l n t i cossos qUl' .Sl' s i nt e t i t 
ze n p e r  t ; t !  d e  res pondre ;1 Lt I n v ; i s lO  
d e  suhs t ;'l 1 1 c i e s  e S t L l n y es p ro V l' d e  rl' 
comhi n ac ions  d e  c e rt s  e l e m e n t s  1 1 1 0 -
h i l s  q u e ,  en lI n i r -sl' ,  

'
donen l l oc ; 1  u n a  

var Inat d e  gells llue cod i fiquell pn 
p rot 6nes molt d i feren t s .  C ur iosa 
m e n t ,  u n  a l t re bon e x e m p l e  de mob i 
l i t a t  d e  gens e n s  e l  l!t') lla  U ll pa r;'l s i t  
que util itza un s i s t e m a  m o l t  semhla n t ,  
pen">, e t) aquest cas ,  p n  co n t rarestar la 
vari;lb il itat dels a n t icossos. Ha esta t 
demostra t  que les p rot6nes de super
fíc ie dels  t r ipa nosbmes t e n e n  una  e x 
t raord i n;'t r ia variabil itat .  A questa ve 
do nada per una estratègia si m ilar a la 
de  la p roducció dels a nt icossos , es a 
J ir ,  que el gen que cod ifica per la 
proteïna de superfíc ie,  que és el pri n 
cipal a ntigen contra e l  qual v a n  dir i
gi ts  e ls  a nt i cossos de l'organisme 111 -

fectat,  pot variar a base de combinar 
d iferents fragmcnts de ONA . 
D'aquesta manera, qua n l 'orga nisme 
ha si ntet itzat u n  anticòs d i rigit contra 
la proteïna de superfíc ie del tripano
soma, el gen que la codifica ha sofert 
una nova combinació de fragments,  
donant l loc a la síntcsi  d 'una proteïna 
que l 'ant icòs' no és capaç de reconèi
xer .  A quest fenomen ' ens ha donat 
l'exemple d'una adaptabil i tat evolu
tiva extraordi nària basada en la mobi 
l i tat  d'elements gènics .  

U n últim exemple que podem citar,  
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Fig. 8 

Blat de /lloro, organis/IIe de trebal/ de Barbara McClin
tock 

entre d'altres també igualment ime
ressants ,  és el de gens que  són i ntro 
duïts per u n  bacteri en  e l  ge noma d'un 
organisme superior .  El bacteri Agro
bacterillm !lImefaciens ataca plantes d i 
cotiledònies que h a n  sofert ferides ex
ternes .  Es aleshores capaç de fer que la 
planta s intet i tzi unes subst,'¡ncies que 
uti l i tzarà com a font d'energia. El  m e 
ca nisme que ut i l i tza Agrobacterium ha 
estat descobert . El bacteri és portador 
d'un plasm idi ,  anomenat T i ,  unes se
qüències  determ i nades del qual s ' i n 
trodueixen en l a  cd· lula i que s ' inte
graran en el genoma de la planta. 
A questes seqüències porten i n forma
ció tant per s intet i tzar les substàncies 
que el bacteri  ut i l i tzarà per  v iure com 
pe r  produir  una prol iferació tumoral 
de la planta.  Aquest s istema,  com j a  
h a  estat esmentat anteriorment ,  és  per 
ara el que ofereix unes m i llors poss i 
bil i tats per transferir  gens en plantes 
supenors.  

Paràsits o indispensables 

L a recerca sohre els transposons en 
els darrers anys ha permès de co

nèixer moltes de les seves caracterÍs t i 
ques. Queden per contestar,  però, 
moltes preguntes :  com són el meca
nisme de transposició, l 'ex istència de 
nous t i pus d'elements mòbils que no 
coneixem encara, la seva presència en 
altres organismes (en particular en 
an imals superiors): si  és factible que 
sigui n ut i l i tzats com a vectors per 

r engi nyeria genetJca.  Però la seva 
mateixa existència planteja la p re 
gunta sobre la seva funció. I aquí tro
bem dues escoles de  p ensament .  Per a 
alguns autors es tracta de seqüències 
paràsites que tenen una evolució prò 
pia i que es comporten com un pato
gen encara més pr imIt lu  que un virus.  
Per a altres, els transposons són se
qüències d ' importà ncia per a fu ncions 
de l 'organisme que encara no compre
nem suficientment bé.  És aquesta una 
qüestió que no està per ara resolta i 
que té una gra n importància, tant pels 
seus aspectes evolutius com per les 
seves possibles conseqüències respecte 
als mecanismes de la d iferenciació 
cel · lular. 

Hi  ha indicis que v indrien a confir
mar que es tracta de  seqüències parà
s i tes .  El  més i m porta nt,  sens dubte, és 
que hi  ha homologies de seqüència 
entre transposons i virus. Per a al-

gul1S, això i ndicaria que ens trobem 
davant d'avant passats dels v i rus ,  en 
particular dels retroviru s  que s ' inte
gren en el ge noma i que poden quedal 
en estat late nt .  O també, per contra, 
es podria traetar de virus que han per
dut algunes de les seves fu ncions i ,  
per tant,  ja  no poden passar a altres 
organismes .  E n  qualsevol cas, la seva 
fu nció, que sens dubte duen a terme 
de forma eficaç, seria única m e nt la 
d'autoperpetuar-se ,  causa nt-l i  de ve
gades,  a la cèl · lula, la pèrdua de certes 
funcions.  En aquests casos, se'ls po
dria considerar ben bé com a agents 
patòge ns.  

Per a altres autors,  els transposons 
venen a cobrir una funció que té una 
gran i mportància evolutiva, la de 
crear o fer desaparèixer de cop noves 
funcions.  La importància d'aquest fet 
en l'aparició de noves espècies biolò
giques ha estat i nd icada . En Drosop-
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hita mate ix  es p rod ue i x e n  fe nòmens 
de reordenament  que clonen l loc a d i 
ferències  semblants  a l e s  observades 
entre les espècies. Els  e lements  trans
posables ser ien des d'aquest punt  de 
v i sta fac tors decis ius  en  l 'evoluc ió .  A 
u n  altre n i vel l ,  les prop ietats  regula 
dores de gens adjacents que tenen  
aquests e leme nts han  porrat a algu ns ,  
entre ells a Barbara McCl i ntock, a 
p roposar que es tracta d 'e lements  que 
serve i x e n  per posar en marxa,  en m o 
m ents determ i nats d e l  desenvolupa
ment ,  u n  conj unt defi n i �  de ge ns .  E l  
nostre descone ixement  d e l s  mecan i s 
mes de la  d i ferenciació cel · lular no ens  
permet per ara de respondre a aques 
tes h ipòtes i s .  E l  que sí és cert és que 
en casos en què es necessària una es
pecial i tzació  cel · lular cap a la s íntes i  
d 'alguna molècula específica,  com són 
els a n t i cossos, es p rodue i x e n  reOt·de
naments  en els gens .  ¿Són doncs ,  els 

t ransposons ,  una (o nt  de  var iah i l i t a t  
gènica C I l  e ls  p roca r i ot c s ,  q u e  e l s  pn
!ll e t  d e  sobre v i ur e ,  que en  e l s  orga n i s 
m e s  super i ors i n t er v e n e n  e ll e l s  pro
cessos de  regu lació de  la d i {erenc i ; lc i < í  
cel · lu la r i que pod e n  t e n i r  una "pa to 
logia" creadora d e  m utac ions  quc 
l 'evolució aprofi ta? No hi  ha  d ubte  
que les qüest ion� obert es pel d escobr i 
m e n t  de l s  e lements  tL lns pos;lblcs han  
obert unes  possi b i l i tats d ': tp rofond i r  
en  algu nes de l e s  qüest ions m é s  fo na
m e nta l s  de la b iologia .  S i  a a ixò  h i  
afeg i m  Ics  poss ib i l i tats  d 'u t i l i t7.ac ió 
pràctica d'aquests e lement s ,  com pren
dre m  l ' i n terès e x t raord i nar i  que e ls  
t ransposons han  desperta t .  

Albert Boronat 
i Pere Puigdomènech 
Insti tu t  de B iologia cie 

Barcelona del CSIC 
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