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El presente trabajo de tesis trata sabre
pelimorfismos para cromosomas B e inversiones
pericéntricas analizados en tres especies de Acrididae
(Orthopteral): Cyvlindrotettrx obscurus, C. santarosae Yy
Trimerotropis pallidipennis. Se analizaron los efectos de los
cromosomas B sobre la recombinacidn genédtica y sobre la

fertilidad. Con respecto a esta Jltima, pudo demostrarse un
aumento en la produccidn de las espermdtidas anormales en los
individuoa portadores de cromosomas supernumerarios de C.
obscurus.Esta produccidn se relacionaria por un lado con una
disminucidn del valor adaptativo de los individuos potadores al
verse afectada posiblemente 1la fecundidad de los machos,
as{ como tamb{én con mecanismos de eliminaciédn , los cuales
cobran importancia en lo que respecta a su significado evalutivo
va que se relacionan directamente con el mantenimiento de estos
polimorfismos en las poblaciones naturales.

En cuanto a las condiciones de los quiaesmas (cardcter éste
relacionado directamente con 1la recombinacidn genética), los
resul tados fueron diferentes, dependiendo é¢stos de la poblaciédn
en estudio.En Cylindrotettix no se detectaron cambios en las
frecuencias de los quiasmas de los individuos portadores de Ba.
Sin embargo, en tres de las quince poblaciones analizadas de 7.
pallridipennris se comprobd que cuando disminuye la frecuencia de
quiasmas totales existe una tendencia a una redistribucion de
quiasmas que ocasiona un aumento en la frecuencia de quiasmas
intersticiales) los cromosomas B actuarian suprimiendo esta
fuerte correlacidn negativa interfiriendo presumiblemente con el
control genético sobre las condiciones del entrecruzamiento.
Asimismo, en dos poblaciones de esta misma especie tambidén pudo
determinarse wuna disminucidn en la +frecuencia de quiasmas
distales y proximales en las individuos portadores de B. Ambos
efectos de los cromosomas supernumerarios se describen por prime
ra vez en el qrupo. Se discute 1la posibilidad que las
diferencias interpoblacionales se deberian no tanto a
diferencias intrinsecas de 1los B, sino que podrian explicarse en
términos del acervo genético proplio de cada poblacion y/o de
diferencias ambientales.

En 7. pallridipennis se describieron ademds polimorfismos
para diversas inversiones pericéntricas., Estos polimorfimos se
relacionan con una distribucidn proximal y distal de quiasmas en
todoas los bivalentes. En todas las pablaciones €e observd una
tendencia a la disminucidn en la frecuencia de quiasmas totales
cuando aumenta e] numero de bivalentes heteromorficos. En tres
de las muestras, como se menciond previamente, se revierte
esta tendencia ya que cuando disminuye la #recuencia de quiasmas
totales, a cavsa de los bivalentes heteromdrficos, existe una



rediatribucidn de los mismbs ya que aumentan los ubicados en
porciones intersticiales. Es posible que el mantenimiento
exitoso de 1los polimorfismos cromosdmicos dependa de los
requerimientos de variabilidad genética. Tales requerimientos
serdn probablemente especificos para cada especie y mas adn,
para cada poblacidn dentro de una misma especie.

Por otro lado se pudieron demostrar correlaciones
estadisticamente significativas de las frecuencias de la mayoria
de las secuencias cromosdmicas de 7. pallrdipennrs con la
altitud.Tres de 1las inversiones aumentan significativamente
cuando aumenta la altitud y otras tres 1o hacen a 1la inversa.
Estos patrones de variacidn cromosdmica se repiten en distintos
gradientes vy también al considerar todas las poblaciones del
pais ubicadas en regiones geograficas muy distintas y a veces
muy distantes. Otras dos secuencias ademds se correlacionan
significativamente con la longitud Oeste en forma positiva vy
negativa. Por dltimo, otra secuencia presenta aparentemente una
asociacidn simultdnea con 1la altitud vy la latitud. La
reiteracidn en 1los patrones de variacion cromosémica en
distintos gradientes y también al incluir en los analisis a
todas las poblaciones se consideraron comoc una evidencia

bastante fuerte de selecciodn natural operando en el
mantenimiento de los polimorfismos cromostdmicos} los
coeficientes de seleccidn no serian pequeios dadas las

caracteristicas de elevada vagilidad y +fluctuaciones en los
nimeros poblacionales que presenta la especie.

Como reslutado del estudio de sistemas isoenzimdticos en
tres poblaciones de 7. pallidrpennis se comprobd un nivel
elevado de heterocigosis media poblacional en comparacidn a
otros grupos de insectos. Sin embargo este nivel se repite
dentro de 1os Acrididae en otras especies que coincidentemente
presentan una gran i{ncidencia de polimorfismos cromosdmicos.
Ademds es congruente con las caracterigticas ecoldgicas de 1la
especie. En concordancia con 1los resultados cromosdmicos se
determinaron Indices de distancia genética gque son superiores a
los correspondientes a poblaciones locales, al considerar
aquellas ubicadas a altitudes distintas. No ocurrid 1o mismo
entre las poblaciones prdximas geoqraficamente ( y ubicadas a
altitudes similares) las cuales presentaron una identidad
genética elevada. Las poblaciones ubicadas a altitudes distintas
mostraron una gran diferenciacidn cromosdmica. Este fendmeno que
aparentemente serfa mantenidc por fuerzas deterministicas podria
originar una gran divergencia en las frecuencias génicas de
aquellos loci en desequlibrio de ligamiento con las inversiones
cromosdmicas.
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A partir de los trabajos pioneros de Mc Clung (1985, citado
por White, 1931a)y sus colaboradores, desde principios de siglo
hasta el presente, los Orthoptera han constituido como material
de investigacidn la base para un gran nimero de estudios sobre
la estructura cromosdmica, comportamiento cromosomico,
cromosomas sexuales, mecanismo de mitosis Y meiosis,
polimor#ismos'cromOBOmicos en poblaciones naturales, efectos de
la radiacidn sobre los cromosomas, Yy una variedad de problemas

que serfa muy extensa de enumerar. Los insectos ortopteroides

son especialmente adecuados para llevar a cabo estudios
citolédgicos debido al gran tamafo Yy bajo
nimero de 1los cromosomas) por el contrario, no se han

realizado estudios gendticos debido a que la mayoria de las
especies presentan solamente una generacidn o como mucho dos o
tres al afo (White, 1931 a).

El orden Orthoptera es grande y su distribucién es mundial.
Estad compuesto por 20099 especies que pueden dividirse en tres
subdrdenes: Grylloblattinea, Ensifera y Caeliferal éstos abarcan
a su vez 27 familias (Hewitt, 1979),

La caracteristica del Orden es su capacidad para saltary por
esto es que s8se utiliza a veces el nombre Saltatoria para
designar a este grupo con el +in de diferenciarlo de otros taxa

relacionados tales como Phasmoidea, Blattadea y Mantodea. Muchos



ortépteros se destacan también por su capacidad para emitir
sonidos: los Ensifera estridulan utilizando sus alas anteriores
y su o6rgano auditorio se encuentra sobre la tibia anterior,
mientras que los Caelifera estridulan con la pata trasera sobre
el ala anterior vy su timpano se encuentra sobre el primer
segmento abdominal (Hewitt, 1979),

El suborden Grylloblattinea contiene s6lo seis especies
conocidas y se lo considera como un relicto dentro del grupo.
Los subdrdenes Ensifera y Caelifera se diferencian por la
longitud de 1las antenas (largas y cortas respectivamente).
Caelifera comprende ademds tres superfamilias: 1) Acridoidea,
que contiene alrededor de 19900 especies descriptas y se las
conoce como "saltamontes de cuerno corto”j este suborden incluye
3 unas 20 especies 1lamadas vulgarmente langoastas, que se
distribuyen en zonas muy Aridas y que pueden migrar de una
regidn a otra formando gigantescas nubes § 2) Tetrigioidea, que
incluye a las "langostas del gquaco® y 3) Tridactyloidea, que
comprende a los "g9rillos topo" (Hewitt, 1979).

Dentro de los Orthoptera, la variedad de hdbitaty ambientes
y morfologfas egs muy extensa. Las especies pueden ser diurnas o
nocturnas, herbivoras o carnivoras, desde desérticas hasta
incluso acuaticas ,algunas pueden estar confinadas a cuevas vy
otras se asocian con hormiquerosj también pueden volar vy

desplazarse largas distancias mientras que otras son Aapteras vy



sedentarias. Como ocurre con 1la mayoria de 1los o6rderes mas
importantes de insectos, el grupo estad mejor representado en las
regiones tropicales y presenta un menor ndmero de especies en
las latitudes mas frfas (Hewitt, 1979 vy referencias dadas por el
autor).

La amplia variedad de formas y distribucidn geografica que

presenta el grupo, sumado a las caracteristicas especiales de

sSus Ccromosomas, hacen de los ortdpteros un material
particularmente atil para desarrollar investigaciones
citoldgicas y evolutivas. Estos estudios permiten s entre

otras cosas, arribar a conclusiones acerca de 1las relaciones
filogenéticas entre las especies;, a través del andlisis de 1los
cariotipos ¥y su evolucidn dentro del grupo, establecer 1la
existencia de politipismos o0 razas cromosdmicas Yy también
determinar la ocurrencia de los polimorfismos al analizar la
variabilidad intrapoblacional.

El orfgen, mantenimiento y significado adaptativo de estos
dltimos en las poblaciones naturales son cuestiones que auln
permanecen oscuras en la mayorfia de 10s casos en que fueron
documentados. Afortunadamente,el andlisis de 1lpos polimorfismos
cromosdmicos y genéticos en general sique despertando el interés
de muchos genetistas, posiblemente debido a que
su estudio constituye para muchos una herramienta eficaz
para conocer y comprender mejor los primerps pasos que siguen

las especies en su camino evolutivo.



1, POLIMORFISMOS CROMOSOMICOS

Las diferencias visibles entre cariotipos de distintas
especies Yy entre individuos dentro de una especie
cromosdmicamente polimorfica depende fundamentalmente de los
rearreglos cromosdmicos que han ocurrido en un pasado reciente o
remoto. Se considera a los reestructuraciones cromosdmicas como
un tipo de mutacidn que involucra segmentos de los
cromosomas conteniendo pocos o muchos locr genéticos y que en
general pueden ser visualizados al microscopio dptico (White,
1973). Estas mutaciones estructurales pueden ocurrir tanto
intracromosdmicamente (inversiones, delecciones,etc.) como asli
también entre cromosomas distintos (translocaciones).

Otros cambios que pueden resultar en diferencias visibles en
el cariotipo son las mutaciones numéricas que conducen tanto a
cambios aneuploides como en el nivel de ploidfa, y también
a la modificacidn del contenido heterocromatico l1a cual involu-
cra tanto la adicidn de segmentos supernumerarios a los miembros

L 4

normales del complemento cromosdmico como asi tambien la adicién



de nuevos cromosomas denominados supernumerarios.

La literatura concerniente a investigaciones citogenédticas en
poblaciones naturales de ortdpteros es muy extensa (White,
1951 a, 19733 Hewitt, 19797 John, 1983). Estos trabajos
permitieron demostrar la existencia de variacidn cromostmica
tanto intra e 1interpablacional como as! también intra e
interespeci{fica.

Durante el ‘desarrcllo de 1los polimorfismos en poblaciones
naturales de ortdpteros, ocurrieron en general dos tipos
principales de mutaciones cromosdmicas:® 1) Intercambios
espontdneos intra ‘e intercromosdmicos que condujeron a la
produccidn de rearreglos estructurales, siendo los
principales las inversiones pericéntricas, fusiones y +isiones
céntricas. 2) Ampliacién espontdnea de regiones cromos6micas
particulares que resultan en 1la formacidn de segmentos
supernumerarios. Estos dos eventos a veces se acoplaron de tal
forma que pudo ocurrir amplificacidn durante el evento del
cambio y/0 a continuacidn. De este modo, un pequeno fragmento
céntrico generado como consecuencia de dicho intercambio, pudo
aumentar de tamafRo hasta formar un cromosoma supernumerario
(Hewitt, 1979, John, 1923, 1976, 1983} White, 1973, 1978, etc).

El presente trabajo de tesis trata especialmente dos de 1los
principales polimorfismos que ocurren en el orden Yy Que 8son

aquellos referentes a los cambios en la posicidn del centrémero



(considerados comunmente en el 9rupo como inversiones
pericéntricas) y a los cromosomas supernumerarios. A
continuacidn se.introduciré al lector sobre 1la ocurrencia de
estos polimorfismos en ortdpteros y por Jltimo se describiran
los objetivos principales que se persiguieron durante el
desarrollo de esta investigacidn y las especies elegidas para

estos propdsitos.

I.a. Inversiones

Las inversiones cromosdmicas, como es bien sabido, pueden
clasificarse en dos tipos: pericéntricas o paracéntricas,
dependiendo d¢sto de si el rearreglo involucra o nod al
centrdmero, respectivamente. E1 primer tipo +fue observado en
numerosas especies de ortdpteros pertenecientes, en su gran
mayorfa a los saltamontes trimerotropinos de Norteamérica y a

los morabinos de Australia (White, 19733 Hewitt, 19793 John,

1983) Por el contrario, no se encontraron
inversiones paracéntricas en especies de este orden salvo
algunas excepciones (Camnulla pellucida, Nur, 1968 Yy Haines

et al, 1978).
La ocurrencia de inversiones pericéntricas es relativamente
simple de determinar en meiocitos o en células mitbdticas

goniales, ya que édstas se visualizan como cambios en la posicién



del centrdmero que en general modifican 1l1la morfologia del
cromosoma. Las inversiones paracéntricas, en cambio, sélo son
detectables a través de:l) una secuencia alterada de 1los
cromosomas, blogques de heterocromatina 6 algun tipo de patron de
tincidn diferencial de los cromosomas, 2) la observaciédn de
bucles de inversidn en paquitene de individuos heterocigotas vy
3) la observacidn de cromdtidas dicéntricas y acéntricas en
estadios posteriores de 1la meiosis. Consecuentemente, los
ortopteros, a diferencia de los Diptera que poseen cromosomas
politénicos, no constituyen un material +favorable para el
estudio de este tipo de rearregloc estructuralj} sin embargo,
su asjduidad en la naturaleza podria ser semejante al de 1los
que s{ modifican la posicién del centromero.

Las propiedades gendticas de las inversiones, ya sea para o
pericéntricas, dependen del hecho gque actdan como supresoras de
la recombinacidn genética (White, 1973). En ortopteros en
general no se han observado bucles reversos durante la profase
meidtica de individuos heterocigotas para el rearreqlo (Hewitt,
19794 John, 1983), salvo en muy pocos casos que en su mayoria
corresponden a rearreglos espontdneos (Coleman, 19473 White,
1961 by Nur, 19685 Schroeter, 1968 ).

De hecho, las porciones mutuamente invertidas dur ante 1la
profase meidtica sufren un apareamiento lineal de tipo no

homdlogo y, exceptuando algunas especies (White, 1951 c, White ¥y



Morley, 1933), no pudo detectarse la formacidn de quiasmas en
lag porciones invertidas de los bivalentes heteromdrficos. Esto
dltimo podria considerarse como consecuencia de lo anterior (es
decir, del apareamiento lineal) de modo tal que se evita as!f Jla
produccidn de gametas «con deficiencias o0 duplicaciones que
resultarfan del entrecruzamiento genético en los heterocigotas.

El apareamiento lineal de tipo no homdlogo en ortdapteros asl
como la conduccidn meidtica en las hembras de Drosophila y
otros diptera (Sturtevand y Beadle, 19363 Carson, 1946) son
mecanismos meidticos que impiden la formacion de gametas
inviables y por lo tanto evitan la reduccidn en la fertilidad de
loa individuos portadores. Ambos fendmenos habrian favorecido
el establecimiento de estos polimorfismos cromosdmicos en las
poblaciones naturales.

Como se menciond previamente, los trimerotropinos de
Norteamdrica y los morabinos de Australia (ambos pertenecientes
al suborden Caelifera, superfamilia Acridoidae, familia
Acrididae , subfamilia Oedipodinae) constituyen los principales
9rupos de saltamontes en donde se detectaron inversiones
pericéntricas. El grupo americano comprende tres géneros
Aerochoreutes (3 especies), Circotettrix (3 especies) Yy
Trinerotroprs (83 especies), y es caracteristico de regiones
dridas de Norteamérica. El término Trimerotropini se utiliza

como una denominacidn vernacula para estos tres géneros muy



relacionados pero no denota nhingdn rango taxondmico (Weissman vy
Rentz, 1988).

Fuera de estos dos grupos se detectaron polimorfismos de
inversiones en muy pocas especies de ortdpteros, como por
ejemplo en Cryptobothrus chrysophorus {White, 1973),
Austroicetes interiorrs (White y Key, 1957; Nankivell, 1967,
1974), Arolopus strpens (Cabrero y Camacho, 19823 Suja et
al, 1986), Chorthippus vagans (Cabrero y Camacho, 1987) y muy
recientemente en Sinipta dalmani (Remis, 1994d).

Los primeros trabajos sobre polimorfismos cromosdmicos en
Trimerotropris fueron realizados por Carothers (1912, 1921,
19264), Wenrich (1917), King (1923), Helwig (1929), Coleman
{1943) y UWhite (1949, 1951 a,b y c).

El género 7rimerotroprs probablemente constituya un grupo
complejo que deberfa dividirse en varios 3éneros (White, 1923).
De hecho, cuando se realizaron estudios sobre caracteres
cromosomicos, razgos morfoldgicos, patrones de crepitacion y de
hibridos interespeci{ificos con el objeto de detectar relaciores
filogenéticas, fue evidente una separacidn de las especies en
varios grupos (Weissman y Rentz, 19849).

En cuanto a la distribucidn geogrdfica del género, 6 especies
se encuentran al este del Missisippi, mientras gque las restantes
se distribuyen en el opeste Norteamericano (White, 19273).
Unicamente dos especies se encuentyan en Sudamérica:

Trimerotroprs ochraceipennis (la cual es endémica de Chile) y



7. pallidipennis. Esta dltima presenta un area muy amplia de
distribucidn ya gque se la puede encontrar en Norteamérica desde
la parte central de Texas y Kansas hasta la costa del Pacffico y
desde las provincias del oeste de Canadd hasta el sur de 1la
1lanura central Mejicanaj estd ausente en América central,
reaparece en Ecuador y se extiende desde aqul hasta Bolivia,
Paraquay y Argentina (White, 19351 a). En Sudamérica presenta una
gran plasticidad ecoldgica ya que se la puede encontrar en un
rango mas amplio de altitudes (John, 1983).

White (19351 a) dividid al género 7riperotropis en dos
secciones A y B, basdndose uUnicamente en las caracteristicas de
los cariotipos. La seccidn A incluye a 26 especies del género
que poseen todos sus Cromosomas de tipo bastoniforme
(acrocéntricos seqdn White (1951 a) y telocéntricos segun otros
(John y Weissman, 1977); esta morfologia cromosdmica y un 2n= 23
cromosomas en los machos son caracterfisticas del cariotipo
consideradas ancestrales para la superfamilia Acridoidea
(Hewitt, 1979). La seccidn B, en cambio, comprende a aquellas
especies que presentan algunos autosomas con centrdmero mediano
(metacéntricos o submetacéntricos) ya sea fijados en la especie
o en estado polimdrfico vy el X es metacéntrico.

Posteriormente Weissman y Rentz (19849) subdividieron esta
gseccidn B en tres subsecciones 1) incluye 3 especies que

L 4

presentan el X metacédntrico y algqunos autosomas metacéntricos



fijos, vy que soh 7. diversellus {(White,1973), 7.
puronrana (White, 1973), 7. lausa (Weissman y Rentz, 1989),

7. saxatilss (Whjte,l??S) y 7. schaefferi (White, 1973); 2)
comprende aquellas en donde algunos autosomas exhiben
polimorfismos y otros presentan el rearreglo fijado, como por
ejemplo 7. cyaneipennis (White, 1931 a),7. gracilirs
gracrlris (White, 1958, 1961 a ), 7. gracilis sordrida
(Coleman, 19481, 7., »elferi (Schroeter, 1968, citado por
Hewitt, 1979), 7. ochracerpennis (White, 1251 aj Lafuente &t
atl,1968), 7. pallridipennis pallidipennis (Coleman, 1948;
White, 19493 White 1951 a, Mesa, 1971; Vaio et al, 1979, Go?ni
et al, 1985, Confalonieri, 1988, Confalonieri y Colombo,
1989), 7.pseudofascrata {(Weissman, 1976), 7. sparsa (White,
1985 a, b y ¢, 1973), 7. suffusa (Power, 1942; Helwig, 1938 ;
White 1931 a), 7. thalassica ( White, 19545 John y Weissman,

1927y v 7. verruculatus (Helwig, 1929; White, 19273). Por

dltimo, 1la subseccidn 3 incluye una Jdnica especie, 7.
accridentalrs, que si bien presenta algunos autosomas
polimdrficos para inversiones pericéntricas, como en la

subseccidn 2 de la seccién B, el X es telocéntrico, o0 sea
caracteristico de la seccidn A (John y Weissman, 19777 UWeissman
y Rentz, 1980).

Las tres especies pertenecientes al género Aerochoreutes
presentan el X metacéntrico y algunos autosomas polimorficos vy

otros fijost éstas son A, carlinianus (White, 1951 aj White,



1973), A. raculatus y A. stenopetapus (Weissman y Rentz,
1989) .Asimismo, el género Crrcotettix presenta caracteristicas
similares en sd cariotipo e incluye a cC. coconino, C.
crotalum, C. rabula (White, 19493 White, 1951 a;} Evans, 193543
White, 1973), C. shastanus, €. splendidus (Weissman y Rentz,
1989) y €. undulatus thalassinus (White, 1949; White, 1951 aj
White, 1973).

White (1973) establecid que las especies de la seccidn A
representan los miembros mas primitivos del genéro
Trimerotropris dado que presentan el cariotipo ancestral para
los acrididos; ademas postuld Qque la seccidn B, diversa
cromosédmicamente, evoluciond de la primera uniforme
cromosdmicamente y que a su vez la seccidn B seria antecesora de
los g9éneros RAerochoreutes y Crrcotettirx. Posteriormente
esta hipdtesis fue apoyada por otros investigadores quienes
también senalaron la similitud en morfologia que existe entre
los tres géneros, asi{ como en los patrones de crepitacidn {que
practicamente no se encuentran en otros ortdpteros ), en la
realizacidn de danzas aéreas raucas y muy elaboradas y en el
hecho que sean ecoldgicamente similares (Weissman y Rentz, 1980)
ya que, salvo algunas excepciones, todas las especies
son simpAdtricas y se distribuyen en el oeste Norteamericano en
zonas aridas y semiaridas.

A pesar de que son muchas las especies en donde se



observaron inversiones pericéntricas en estado polimédrfico, son
pocos laos trabajos que analizan en profundidad ciertos aspectos
importantes evolutivamente en relacién a éstos tales como: las
caracteristicas de los polimorfismos Yy su posible 1influencia
sobre rasgos exa- VYy/o endofenotipicos, el significado
adaptaptativo de los mismos en las poblaciones naturales, su
importancia en relacidn a la evolucidn del cariotipo dentro del
grupo, etc.

El ndmero de bivalentes involucrados en polimorfismos para
cambios centroméricos varia desde 1 (7. helferis
{(Schroeter, 1968) 3§ A. carlrnranus {White, 1951 a)

y Circotettrx coconino y C. crotalur (Evans, 1934)) hasta 1@
(7. thalassica (John y Weissman, 1977)). Asimismo, algunos
cromosomas sSon mas propensos a sufrir inversiones que otros,
como por ejemplo alqunos de los pares medianos y los dos pares
mas pequéﬁos, dentro de los Trimerotropinos, as! como uno de los
cromosomas denominados CD de los Morabinos de Australia (Hewitt,
1979).

Algunos de los estudios realizados determinaron la influencia
de los rearreglos sobre la frecuencia y distribucidn de quiasmas
a travds de efectos tanto intra como intercromosdmicos. Por
ejemplo, en 7Trimerotroprs sparsa, 7. gracrilis y Moraba scurra,
las inversiones suprimfan eficazmente la formacidn de quiasmas

en los segmentos mutuamente invertidos, pero al mismo tiempo



aumentaba en reqgiones distales por fuera del rearreqlo ( White vy

Morley, 1953)., También , la formacidn de quiasmas de
otros bivalentes no involucrados en el rearreqglo podia
incrementarse en casi un 18 % en los individuos hetero- u

homocigotas para 1la inversidn, como 1o observado para 7.
»helfersr (Schroeter, 1968 ). En otros casos como en
7. pseudofag:iata b4 7. pallidrpennis se pudo
determinar una regresidn negativa vy significativa entre el
nimern de bivalentes heteromérficos por célula y la +frecuencia
de quiasmas totales por cédlula (Weissman, 19763} Vaio et al,
1929).

Como resultado del estudio detallado de mwuchos de estos
polimorfismos pudo demostrarse que ellaos no eran transitorios
sino que mas bien mostraban una gran estabilidad ( White,
19883 Lewontin y White, 19603 Nankivel, 1974) . Inclusive
muchos de éstos se distribulan sobre 4areas geograficas muy
amplias 1o que tambien avalaba el supuesto recien mencionado
(Hewitt, 1929).

Con respecto a la distribucidn espacial de las frecuencias de
las 1i{inversiones, en algunos casos se pudieron determinar
patrones geogqraficos al comparar poblaciones centrales versus
marginales {Schroeter, 1968 )3 Weissman, 1976).
Asimismo, en otras especies se observo una gran

divergencia en frecuencias de inversiones entre poblaciones



gftuadas a muy corta distancia, considerandolas por lo tanto a
cada una de ellas como razas microgeogrdficas (White, 1958).

Dentro de los Morabinos de Australia, la especie que se
analizéd con mayor profundidad fue Aeyacris scurra (Lewontin vy
White, 1969; White vy Andrew, 1969 3 White, Lewontin Y
Andrew, 1963; White, 1973). En esta especie, unicamente dos
pares cromosomicos estaban involucrados en rearreqglos
cromosdmicos. Las frecuencias de las distintas secuencias
correspondientes a estos pares diferfan enormemente entre
poblaciones cercanas. En algunas de estas poblaciones cercanas
se pudieron detectar efectos biométricos de las 1inversiones
sobre 1los individuos portadores vya que algunos de ellos
aumentaban el tamaro del cuerpo mientras que otros lo disminufan
(White ¥y Andrew, 1960).

Con respecto nuevamente a Jlos Trimerotropinos, como se
menciond previamente, existen unicamente dos especies que han
invadido el sur de América Trimerotropis
ochracerpennis y 7. pallidipennis,de las cuales s6lo esta
dltima alcanza su distribucidn hasta nuestro pals.

En Argentina se han estudiado diversas poblaciones de 7.
pallidipennis (Mesa, 1971; Vaio et al, 19794y Gohi et al,
19833 Confalonieri, 1985,1988; Confalonieri y Colombo, 1989). Se
comprobd que estas poblaciones, a diferencia de las

norteamericanas, presentaban polimorfismos para cambios en la



posicién del centrémero en los pares medianos del complemento vy
también para cromosomas supernumerarios.

Goni et a! (1985), al analizar 7 poblaciones ubicadas sobre
una transecta al norte de la Patagonia argentina infirieron que
las caracteristicas de 1los polimorfismos de inversiones
variarfan siquiendo patrones de distribuciédn geografica pero que
éstos no se relacionarian ni con caracteristicas climdticas ni
fitogeograficas.

En vista de estos antecedentes, se analizaron otras 15
poblaciones de 7. pallidrpennis, cuyos resultados se describen
en el presente trabajo de tesis. Este estudio se realize con el
objeto principal de investigar las fuerzas evolutivas operantes
en el mantenimiento de los polimorfismos. Con este propdsito, se
intentd determinar el cumplimiento de los patrones 9geograficos
en otras A4reas vy describir sus caracteristicas con mayor
precisidn; asimismo, se analizaron poblaciones a 1o largo de
gradientes altitudinales con el fin de determinar o no la
ocurrencia de variaciodn clinal de las frecuencias de inversiones
en funcidn de variables ecolédgicas y/o ambientales. De este
modo, en casoc de comprobarse la correlacidn de las secuencias
cromosdmicas con alguna variable biédtica o abidtica vy el
cumplimiento de las mismas en diversas 4dreas qgqeograficas, se
contarfa con una evidencia importante de seleccidn natural

(Endler, 1986) operando sobre los bloques de genes coadaptados,



atrapados por el rearreqlo cromosémico.

I b. Cromosomas supernumerarios.

Los B © supernumerarios son cromosomas extra Que se
diferencian del complemento regqular. Ellos se caracterizan por
su falta de aéareamiento con los miembros regulares y por la
ausencia de efectos fenotipicos importantes sobre los individuos
portadores. Los cromosomas B son en general heterocromdticos
durante la profase meidtica. Estos se describieron en un gran
nimero de especies de plantas y animales y su gran diversidad en
estructura, comportamiente y efectos sobre los individuos
portadores fue revisada entre otros por White (1923), Jones
(1973), Muntzing (1973), Hewitt (1979), Jones y Rees (1982) vy
John (1983).

Cerca del 89 % de los casos conocidos de cromosomas B en el
reino animal, pertenecen a insectos, principalmente dipteros,
coledpteros y ortdpterosi en estos dltimos se describieron cerca
de 109 especies, la mayorfa de ellas pertenecientes a la familia
Acrididae (Hewitt, 1979} Jones y Rees, 1982). Asimismo, con
respecto al orden al que pertenecen estos UJWltimos insectos
(Orthoptera), los B pueden incluirse en cuatro categorias

dependiendo de su tamaho y posicidn centomérica (Hewitt, 1979):



1)cromosomas B de aproximadamente el mismo tamano del X3 2)
cromosomas B mas pequeﬁos que los miembros mas pequéﬁos del
complemento regularj 3) cromosomas B de aproximadamente €l mismo
tamano de los miembros mas pequeﬂos del complemento estandard vy
4) cromosomas B gue muestran caracteristicas de isocromosomas,
de tamano g9eneralmente mediano o grande Yy con centromero en
posicidn mediana o submediana. Los B pertenecientes a las
categorfas 1 vy 4 usualmente son estables a través de las
divisiones celulares, mientras que laos otros son en general
inestables. Esta condicidn de inestabilidad se caracteriza por
la presencia de células goniales con distintos ndmeros de
supernumerarios, En algunas especies, esta caracteristica en
machos se relaciona con mecanismos de acumulacidn a través de
los cuales la frecuencia de los B aumenta por encima de la del
complemento parental. Nur (1963, 1969) fue el primero en
describir este fendmeno en Calliptamus palaestinensris y en
Camnulla pellucrida. Mas adelante se describid en otras
especies de ortdpteros con cromosomas B inestables tales como
en Locusta nmigratoria (Kayano, 1971). Por otro lado, en
Melanoplus femur rubrum (Lucev y Nur, 19735 Nur, 1927) y en
Myrneleotettix maculatus (Hewitt; 1973 a y bj 1976) también se
describieron mecanismos de acumulacidn pero, a diferencia de
los casos anteriores, involucrando B estables y a través de
conduccidn meidtica en las hembras . Cuando se observaron al

mismo tiempo fendmenos de este tipo (es decir acumulaciédn via un



sexo o0 el otro) y tambidn estabilidad en la <frecuencia de los
cromosomas B a lo largo de las generacicnes, parecia evidente que
ocurria algin t{po de eliminacién de Bs ya sea a través de
disminucidn del valor adaptativo de 1los portadores o por
formacidn de espermatidas anormales conteniendo dichos
cromosomas (Nur, 19773 John, 19835 Hewitt et al, 1987).

Es importante destacar que para algunos autores, el
establecimiento de polimorfismos estables en las poblaciones
naturales podria depender de la posesiédn inicial o adquisicion
en estadios tempranos durante el orfigen del cromosoma
supernumerario, de caracteres gque aumenten el valor adaptativo
de loa portadores o bien de mecanismos de acumulacidn como los
mencionados previamente (Lespinamse, 1973) Hewitt, 1979),

La primera condicidn, es decir e)] aumento de 1la aptitud
darviniana , se relaciona directamente con los efectos de los
cromosomas B sobre los individuos portadores, y este es un punto
interesante de resolver cuando se deacriben polimorfismos en
poblaciones naturales.

En plantas y animales se observaron una 9gran variedad de
efectos sobre caracteres cuantitativos, que incluyen la
formacidn de qQquiasmas, el apareamiento cromosédmico, la tasa de
desarrollo y la fertilidad (Jones y Rees, 19823 Hewitt, 1979).
En cuanto a la primera caracteristica, se pudo comprobar en

algunos ortdpteros que 1os cromosomas B podian afectar 1la



recombinacidn genética, o al menos las condiciones de los
quiasmas, ya sea aumentando la frecuencia de 1los mismos, la
varianza entre células & ambas (John y Hewitt, 1965; Stephens vy
Bregman, 1972§ Camacho et al, 1980; Fletcher y Hewitt, 19804
Vilardi, 1983)) sin embargo, en otras no se evidenciaron efectos
a este nivel (Schroeter vy Hewitt, 1974).En el caso de cromosomas
B inestables, se observd asimismo que podia modificarse 1la
frecuencia de'quiasmas intersticiales , relacionado este cambio
directamente con el ndimero de Bs presentes en las células, es
decir Qque se trataba de un efecto de dosis (Remis y Vilardi,
1986) .

En cuanto a l1os efectos de los Bs sobre la fertilidad , éstos
se refieren particularmente al aumento en 1la produccidn de
espermdtidas anormales.

La espermatogénesis y la espermiogérnesis es un proceso
delicado que puede perturbarse facilmente cuando se modifican
las condiciones citoldqgicas y genédticas normales en las cuales
ellas proceden. En ortdpteros (y otros insectos) una reaccidn
comin a estas condiciones anormales o inusuales es la produccidn
de espermdtidas andmalas (Nur, 19693 Hewitt, 1973 ci{Rothfels vy
Procunier, 1975} John y Weissman, 19773 John Yy King, 1989%
GosAlvez et al, 198357 Suja et al, 19863 Confalonieri vy
Bidau, 19863 Bidau, 19863 Hewitt et al,1987; etc.). Dichas

condiciones se refieren en general a la produccidn de



univalentes ya sea autosdmicos o supernumerarios que de hecho
son la causa primaria de la produccidn de este tipo de
espermdtidas (Bidau y Confalonieri, 1988).

Las espermdtidas anormales se pueden clasificar en dos tipos
basicos: a) microespermdtidas, que son de pequefo tamaho Yy se
reconocen por la falta de adjuntos centriolares (el cual
consiste de una estructura basal que rodea al +flagelo Yy que
puede identificarse bien con haematoxilina o con plata (Ldpez-
Fernidndez y Gosalvez, 1982) y b) macroespermdtidas que como
su nombre 1o 1indica, son mas grandes Qque las hormales
(haploides) y en general presentan mas de un adjunto centriolar.

Las macro- Yy microespermdtidas ocurren en muy bajas
frecuencias en ortdpteros, posiblemente como resultado de un
nivel "basal" de anormalidades wmeidticas.E]1l mecanismo por el
cual se forman las macroespermdtidas ha sido materia de inves-
gacidn para muchos autores (John y Henderson, 19625 Nur, 19693
John y Weissman, 19?73 Confalonieri y Bidau, 1986; Bidau, 1986}
Bidau y Confalonieri, 1988).

En el presente trabajo de tesis se estudiaron
particularmente las relacidnes de los cromosomas B con dos de
las caracteristicas arriba mencionadas. Una de ellas es 1la
influencia de 1los supernumerarios sobre la recombinacidn
genética, y 1la otra es 1la variacidn en l1a produccion de

espermdtidas anormales en relacidn con una disminucidn en 1la



fertilidad. Esta Ultima caracteristica es importante de analizar
ya que constituye uno de los componentes de la aptitud
darwiniana. Adeﬁas, en el caso de existir un incremento en la
frecuencia de las micro- y/o macroespermdtidas, podria inferirse
acerca de los sistemas operantes en el mantenimiento de 1los
polimorfismos para cromosomas B en las poblaciones naturales
debido a su posible relacidn con mecanismos de eliminacidn.

Por Jdltimo, el interés por el estudio de 1los efectos
relacionados con el entrecruzamiento genético radica en
que la posible modificacidn en la frecuencia de esta uGltima
caracteristica por parte de los Bs se relaciona en 4general con
una variacidn en la liberacidon de diversisad genética en cada
generacidn., Este dltimo parametro es importante de analizar
ya que constituye 1la materia prima sobre la que actda 1la
seleccidn natural y cuya variaci®on podria condicionar la

evolucion de las poblaciones y de las especies.



I1I. POLIMORFISMQS ENZIMATICOS,

Estudios a través de elctroforesis de isoenzimas en Acrididae
(Orthoptera)

El conocimiento de la wvariacidn genética en cuanto a su
dindmica Yy estructura espacial y temporal, es de sumo
importancia a la hora de comprender y elaborar teorlas sobre 1la
evolucidn de las especies.

Con el advenimiento de las técnicas de electroforesis en
gel como herramienta casi indispensable para obtener informacidn
sobre la extensidn de variacidn genética en las poblaciones
naturales, <fue evidente que la cantidad de variaciaon
polimérfica en los loci/ enzimdticos era muy elevada (Johnson,
1974). Las JUltimas dos décadas fueron relevantes en este sentido
ya que se han comunicado numerosos ¢trabajos sobre variacidn
alozimica en poblaciones naturales, los cuales fueron revisados
entre otros por Powell, 1975, Selander, 1976, Nevo , 1978,
Hamrick et al, 1978, y mas recientemente por Nevo et al,
1984,

El método que utiliza zimogramas para el analisis proteico
({Market ¥y Muller, 1959) fue introducido & la genética de
poblaciones por Lewontin y Hubby (1966), quienes trabajaron con
poblaciones naturales de Drosophrila, y por Harris (1966) quien

estudid poblaciones humanas.



La electroforesis en gel, sequido de tincidn selectiva,
constituye un método simple para investigar 1la variacitn de
enzimas y otras proteinas solubles. La mayoria de las enzimas
estudiadas estan codificadas por genes simples, Yy por 1lo tanto
los patrones electroforéticos pueden interpretarse como
genotipos controlados por [loc7 dnicos. De este modo, se pueden
obtener de forma relativamente sencilla las frecuencias alélicas
y genot!picas; as! como otra informaciédn relevante.

La electroforesis revela sdlo una pequeffa fracciédn de la
variacidn proteica del genoma. Esto es debido a que, en primer
lugar,menos del 19 % del DNA en eucariontes {nvolucra genes
estructurales gue producen proteinasfy en segundo lugar,a causa
de la redundancia del cddigo genético, cerca del 38 % de 1los
cambios de bases del ADN no modifican la secuencia aminoacidica
de las proteinasj por dltimo, algunas sustituciones
aminoacfdicas no cambian la carga neta de las protelnas y por lo
tanto pasan inadvertidos al 1llevarse a cabo 1las técnicas
rutinarias de electroforesis. La banda o electromorfo, entances,
puede ser heterogénea e involucrar a un grupo de iscalelos.
Cabe destacar, ademd&s, que el ndmero de loci investigados es
en general relativamente limitado.

Actualmente se cuenta con una variedad de métodos capaces de
poner de manifiesto la existencia de variabilidad

electroforética criptica. Los métodos usados incluyen



electroforesis secuencial, desnaturalizacion por calor y/o urea,
ensayos inmunoldgicos por medio de anticuerpos monoclonales vy
mapeo peptidico.Sin embargo, a pesar de que estas técnicas
aumentan en un clierto porcentaje el valor estimado de 1los
parametros utilizados para cuantificar la variabilidad genética,
la electroforesis convencional sique siendo un método J4til vya
que es capaz de detectar la mayor parte de la variacidn proteica
presente en las poblaciones naturales (Ayala, 1983).De todos
modos, la cantidad de variabilidad criptica revelada por las
técnicas no convencionales no es trivial aunque, no obstante
esto, es improbable que su subestimacidn tenga consecuencias
drasticas para la mayoria de las consideraciones evolutivas
(Ayala, 1983).

Es importante remarcar que, salvando las limitaciones arriba
mencionadas referentes al revelado de la variabilidad gendmica,
generalmente se analizan electroforéticamente los mismos [loc/
génicos en organismos diploides de reproduccidn sexual, Ya sea
plantas o animales (Nevo, 1978). Por esta razdn, a pesar de que
los loci probados (hasta 7@ pero en general entre 20 y 49) no
representen una estima total de la cantidad de heterocigosis en
las poblaciones naturales (como sugirié Lewontin (1974) | 1los
estudios electroforéticos de variacidon alozimica son de suma
utilidad para realizar estudios comparativos tanto intra como

intersespecificos.



Para medir la variacion genética en las
poblaciones se pueden utilizar diversos estadisticos. Los mas
conocidos son el nivel de polimorfismo (P) y la heterocigosis
(H). P es simplemente la proporcidn de locri polimnérficos de la
muestra. En general se considera que un locus es polimdrfico
cuando la frecuencla del alelo mas comin no es mayor que un
cierto valor que puede ser @,99 o 6,95. En individuos de
fecundacidn cruzada, H estima la frecuencia promedio de
individuos heterocigotas por locus. De los dos paradmetros, H es
una estima mejor y mas precisa de 1a variabilidad genética
(Dobzhansky et al,19808). Los estudios electroforéticos han
confirmado que las poblaciones naturales de la mayorfa de los
organismos poseen grandes reservas de variabilidad genética. EI
H promedio se ubica entre el 4 vy el 8 % para vertebrados y entre
el 7 y el 15 4 para invertebrados. Asimismo, la proporcién
promedio de locr polimdrficos (P)varia entre 20 y 38 % para la
mayorfa de 1os organismos (Nevo et al, 1984).

La interpretacidn de este elevado nivel de heterocigosis se
ha transformado en un tema central en 1o Que concierne a la
genética poblacional. Kimura (1948,1979, 1983) y otros (Nei,
1983) han postulado la hipdtesis que este nivel de variacidn
proteica reflejarfa eventos al azar, y que los polimorfismos en-
zimdticos tendrian poco o ningdn efecto diferencial sobre el va-

lor adaptativo. Es decir que las alozimas,serian <funcionalmente



equivalentes y las diferencias entre ellas serfan "“neutrales" a
la accidn de la seleccidn. Otros trabajadores (Johnson, 1974,
197%; Hedrick et al, 19763 Nevo, 1978; Nevo et al, 1984}
etc) sostienen que los altos niveles de variabilidad genética
son mantenidos por seleccidn natural, Este punto de vista asume
implicitamente que existirian diferencias funcionales entre los
alelos , los cuales tendrfan efectos diferenciales sobre 1la
aptitud darwiniana.

Los estudios electroforéticos llevados a cabo en insectos han
sido muy numerosos (ver MNevo et al, 1984 y referencias dadas
por el autor)} sin embargo, una gran proporcidn de éstos se
llevaron a cabo en especies del género Drosophrila. Dichos
estudios revelaron gue, en cuanto a los pardmetros para estimar
la variabilidad gendtica, este Wltimo género presenta uno de los
valores mas elevados, no sdédlo en relacidn a los otros insectos
sino que también en comparacion a otros grupos de organismos.,

Dentro de los invertebrados en general, el género
Drosophila y 1os moluscos exhiben los valores de H mas altos,
mientras que 1los crustdceos e insectos (excluyendo a
Drosophila) los mas bajos (Nevo et al, 1984).

En el orden Orthoptera y en especial en la familia Acrididae
son pocos los trabajos sobre variabilidad isoenzimAtica
realizados hasta el presente (Cockley et al,1977; Nevo, 197834

Moran et al, 19883 Gill, 1981 a, b y cj Daly et al, 1981}



Sbordoni et al, 19813 Halliday e?¢ al, 1983, 19843 Chapco vy
Bidochka, 1986).

Sin embargo, dado 1la alta incidencia de polimorfismos vy
politipismos cromosdmicos comuricados para este grupo, la
evaluacidn corjunta de la variacion genética y cromosémica
permitirfa en muchos casos establecer hipotesis acerca del
significado adaptativo de 1os polimorfismos en las poblaciones
naturales, dé las fuerzas evolutivas operantes en el
mantenimiento de los mismos y/o de 1los procesos mediante los
cuales ocurrid divergencia intra o interespecifica.

Alguno de los trabajos citados aquf analizan datos
electroforéticos y citoldgicos en forma conjunta en casos
particularmente interesantes ya que se llevaron a cabo en
especies que presentanban razas cromosdmicas.

Una de ellas era el saltamontes Podisma pedestris, la cual
presentaba dos razas cromosdmicas gue diferian en el sistema de
determinaciodn del sexo. Ambas razas se encontraban en una zona
hibrida o zona de contacto en donde existia un <cline de
frecuencias cromosdmicas; los estudios electroforéticos
permitieron establecer que dicho cline no ofrecia una barrera
importante al flujo genético entre ambas razas (Halliday et
al, 1963, 1984).

Otro ejemplo interesante es el de Caledra

captiva, la cual se trataria de una espegie compleja formada



por cuatro taxones que se distribuyen parapdtricamente. Estos
taxones han divergido por una serie de inversiones pericéntricas
y cambios en la.distribucidn y abundancia de la heterocromatina
constitutiva (Shaw, 19763 Shaw et al, 1976). A diferencia del
caso anterior, en Caledria se pudo demostrar, gracias al empleo
de técnicas electroforéticas, la existencia de divergencia
génica entre taxones distintos, vy también se pudo inferir que la
relacién de esta diferenciaciédn con el aislamiento reproductivo
no serfa causal, sino que mas bien ésta habrl{a ocurrido una vez
que no existid mads flujo génico entre 1los distintos taxones
(Moran et al, 19845 Daly et al, 1981).

En el presente trabajo de tesis se describe un estudio sobre
la variabilidad isocenzimdtica en 7rimerotroprs pallidipennrs.
Las poblaciones argentinas de esta especie, como se menciond
previamente, presentan un nivel elevado de polimorfismos
cromosdmicos (Vaio et al, 19793 Goni et al, 1983}
Confalonieri, 1985, 19883 Confalonieri Yy Colomba, 1989) cuyas
caracteristicas var-fan intraespeci{ficamente de modo
considerable.

La caracterizacion isoenzimatica y citoldgica se llevd a cabo
con el +fin de evaluar en forma comparativa el grado de
divergencia genética y cromosdmica alcanzado por las mismas, De
este modo, ambos estudios podrian permitir arribar a

conclusiones acerca de las estrategias adaptativas y evolucidn



de las poblaciones de 7. pallridipennis asi como también acerca
del rango taxondmico alcanzado por las mismas en comparacién a

otros estudios de diversidad enzimdtica.



H3

OBITET7TIVOS



A continuacidn se resumiran los objetivos generales
persegquidos durante la reallzacidn del presente trabajo de
tesis, de acuerdo a 1o vya descripto Yy esbozado durante el
capftulo introductorio.

El objetlvo'principal del presente trabajo fue estudiar, a
través de técnicas citogenéticas vy de electroforesis de
isoenzimas, la importancia evolutiva de los polimorfismos para

inversiones pericéntricas y cromosomas B en diversas poblaciones

naturales de Triperotropirs pallidipennis {Oedipodinae,
Acrididae, Crthoptera), Cylindrotettirx obscurus Yy
Cvlindrotettrx santarosae (Leptysminae, Acrididae,

Orthoptera). Con este propdsito es realizaron 1os giguientes
andlisis:

1.- En las tres especies mencionadas se analizaron 1los
polimorfismos cromosdmicos con el fin de conocer Jla naturaleza
de los mismos, su frecuencia y mecdnica celular. Estos puntos se
trataron especialmente en el caso de las especies de
Cylindrotettix en donde 1los cariotipos y polimorfismos se
describieron por primera vez (Confalonieri y Bidau, 1986).

2.- Se did especial énfasis al estudio de los efectos de 1los

polimorfismos sobre la recombinacidn gerética, a traveés del



andlisis en cada uno de los individuos de la distribucidn vy 1la
frecuencia de gquiasmas. Este andlisis se llevd a cabo con el fin
de determinar posibles cambios en la liberacion de variabilidad
genética vinculados a la presencia de los polimorfismos que
permitieran arribar a conclusiones acerca del mantenimiento de
los mismos en las poblaciories.

3.- Se estudid asimismo la posible influencia de los
polimorfismos’® cromosdmicos sobre la fertilidad de los
portadores de cromosomas B. Con este finy, se realizd un estudio
detallado sobre la produccidn de espermdtidas normales y
anormales en los distintos cariomorfos, con la intencidn de
elucidar el/los mecanismos de formacidn de las espermAtidas
anormales en relacidn a la presencia de las mutaciones
cromosdmicas. Ademas, en e) caso de existir un incremento en 1la
produccidn de micro- o macroespermdtidas, podria inferirse
acerca de los sistemas operantes en el mantenimiento de 1los
polimorfismos para cromosomas supernumerarios debido a su
posible relacidn con mecanismos de eliminaciodn.

4.- Se determinaron las frecuencias de los distintos
polimorfismos para cambios en la posicidn del centrédmero en 15
poblaciones argentinas de Trimperotropis pallidipennis
provenientes de distintas provincias y a distintas altitudes. Se
analizd entonces la posible existencia de patrones geograficos

de distribucidn de los polimorfismos (lo gue era aparente para



algunas de las poblaciones del sur del pals
(GoMhi ot al, 1985)) y su posible relacidn con factores
climdticos y/o ecoldgicos.

3.- La diversificaidn cromosédmica tanto intra como
interpoblacional se evalud estadisticamente a través de 1indices
de fijacidn.

6.- Se realizaron ademas estudios microgeograficos Yy
macrogeogré+iéos analizando poblaciones a 1o largo de <clinas
altitudinales, latitudinales y longitudinales con el objeto de
determinar posibles distribuciones clinales de los polimorfismos
de inversiones que permitieran inferir acerca de 1la accidn de
procesos evolutivos dirigidos y/o estocdsticos en relacién al
mantenimiento de los mismos.

7.-Se realizaron estudios de diversos sistemas enzimdticos en
algqunas poblaciones de 7. pallrdripennis con la intencidn de:
a) estimar el ndmero de genes y las <frecuencias alélicas} b)
detectar loci diagndsticos para las poblaciones} c¢) determinar
la variabilidad gendtica vy el qgrado de diferenciacién entre
poblaciones y d) correlacionar la diferenciacidn genética con la
diversificaidn cromosdmica existente entre las poblaciones de

esta especie.



IR TERINLES »y

ME T ODDS



1., MATERIAL ANALIZADO Y GU PROCEDENCIA

En el presente trabajo se estudid una poblacidn de
Cylrndrotettix obscurus, otra dz C. santarosae Y 15
poblaciones de 7rimerotropis pallidipennis.

Se analizaron 24 machos de (. obscurus vy 14 de C.
santarosae colgccionados por el Dr Claudio J. Bidau en Rio
Claro (San Pablo, Brasil) en septiembre de 1981.

El origen de las poblaciones analizadas de 7.
pallidrpennis, as! como también el colector, fecha de colecciotn
Y tamaho de la muestra se describe en la tabla 1.

La determinacidn taxondmica del material la realizd el Dr.
Ricardo Ronderos (museo de Cs. MNaturales, La Plata).

Los individuos analizados se disecaron en el campo Yy sus
testiculos se fijaron en 3:1 metanol (o etarol): Acido acético vy

posteriormente se conservaron a 4,3 oC.

Se realizaron preparaciones citoldgicas mediante aplastado de

algunos foliculos testiculares en orceina lacto-propidnica 6

hematoxilina férrica.



Los quiasmas se analizaron en diplotene & en metafase 1.
Estos se consideraron intersticiales cuando se ubicaban en el
tercio medio de la longitud cromosédmica. Los cariomorfos se
determinaron a través de las metafases I meidticas y en el caso
de los polimorfismos de inversiones fue necesario en muchos
casps recurrir a la observacién de metafases wmitdticas para

confirmar el cariomorfo supuesto.

.

Los testfculos en ortopteros consisten de un racimo de
foliculos. En la porcidn apical de cada foliculo existe una
cédlula madre que se divide asimétricamente para dar una
espermatogonia primaria la cual se divide entonces mitdticamente
para producir cistos que contienen células espermatogoniales
secundarias. Estos cistos crecientes en tamano van bajando a
través del foliculo, abarcando estas estructuras con células
premeidticas casi un cuarto del foll{cule. Dichas células luego
sufren dos divisiones meidticas para producir numerosas
espermdtidas por cistoffstas se diferencian en sincronia desde
redondas hasta el caracteristico nucleo alargado que forma la

»
cabeza y una larga cola. En esta etapa ocurren muchos cambios,



que incluyen la reestructuracion de la cromatira y de las
protefnas en la condensacidn del ndcleo, la reorganizacion
mitocondrial vy la produccidn de un flagelo (Hewitt et al,
1982).

Este flagelo se relaciona con unas estructuras 1lamadas
adjuntos centriolares (AC) (Gatenby Yy Tahmisian, 1959). Las
espermdtidas grandes y anormales normalmente presentan desde 2
hasta 6 AC, s;n embargo las microespermdtidas carecen de éstos
(Nur, 1969).

En general, el ndmero de AC se relaciona con el nivel de
ploidia de la espermatida (1X= 1 AC; 2X= 2 AC; etc.).

Cada espermdtida se ancla a través de su acrosoma (ubicado en
la cabeza)en la pared del folfculo. Usualmente, los acrosomas
dentro de un cisto estan estrictamente regimentados de tal forma
que las colas en proceso de elongacidn producen conjuntos
ordenados de esperma. Durante los estadios posteriores, la mayor
parte del citoplasma desaparece. E1 pagquete de esperma pasa
dentro del ldmen del <foliculo y se introduce por el vaso
deferente y ducto eyvaculador a partir del cual entra en la
vesicula seminal para su almacenaje (Hewitt ot al, 1987).

En el presente trabajo, para el andlisis espermatidico las
preparaciones citoldgicas se realizaron también mediante
aplastado del material testicular pero utilizando como colorante

Unicamente a la hematoxilina férrica.



En el caso de los individuos portadores de B inestables de
Cylrindrotettix, las preparaciones se hicieron con foliculos
Unicos debido a hue se determind que la variacidn en el ndmero
de Bs era interfolicular y ne intrafolicular. Estos se
clasificaron entonces de acuerdo al ndmero de supernumerarios
que presentaban las células en divisidn, Yy posteriormente se
contabilizaron las espermdtidas. Estas, a su vez, se
clasificaron de acuerdo al tamaho Yy numero de adjuntos

centriolares.

1V. ANALIGIS ISOENZIMATICOS

Se estudiaron isoenzimdticamente las poblaciones de Ampimpa
(TU), Pescadores (SL1) y Balde (SL2) de 7. pallidipennis.

En el caso de 1los 1individuos machos se disecaron los
testiculos y se fijaron en alcohol:acético 3:1 para realizar un
posterior anidlisis cromosdmico. Luego, tanto machos como hembras
se congelaron en un termo de Mitrédgeno liquido a aproximadamente
- 1849 oC.

Los extractos enzimdticos se realizaron a partir de la cabeza
y el torax eviscerado. Los tejidos se homogeneizaron a mano en
aproximadamente seis mililitros de una solucidn

Tris-Clorhtdrico 8,1 M pH 7 y posteriormente se centrifugaron a

7993 RPM durante 1@°'.



Los sistemas isoenzimAticos escogidos para realizar el
presente estudio fueron los sigquientes: Esterasas (EST),
Glutamato Oxalacetato Transaminasa (GOT), Peptidasas (PEP),
Glucosa-6-fosfato deshidrogenasa (G-6-PD), Lactato
deshidrogenasa (LDH), peroxidasas (PRX), y supero6xido dismutasa
(S0D) .

Se empled la técnica de electroforesis horizontal en geles de
poliacrilamida de acuerdo a Cordeiro (1974).

Los tampones utilizados fueron los siguientes @

I) Tris- Borato pH 8,6.
Cubas:
Tris. .o veeesnns ce.e21,798 gr.
Acidoc Bdrico.......... 6,180 gr.
EDTA disddico.........1,089 gr,.
AQUA. c .. vterivenseesssC.S.Pp. 1999 ml.

Geles:una parte de tampon cubas mas tres partes de aqua.

II) Tris- Citrato pH 7. (Shaw y Prassad, 1970)
Cubas:
Tris....eeeeeeoeesneralb6,4909 gr.
Acido Citrico......... 9,456 gr.

EDTA disddico...... ... 9,447 gr.



I11)

IV)

Geles:

Poulik discontinuo

Cubas:

Geles:

AQUA. ..t eesvsonsansaae

Tris...eceeesacoacses

Acido Citrico....c...

EDTA disddico.......

AgQUA. .. e et esransanne

Borato de sodio pH 7,9

C.5.p.1699 ml.

.1,0899 gr.
.9,6384 gr.
.2,4467 gr.

.C.5.p.19906ml.

(modificado) (Schaal y Anderson, 1974)

Acido Bbrico...........37,98 gr.
Hidrdxido de Sodio......4,8 gr.
AGUR. . st v ecns e et e s easanna c.Ss.p. 2099ml.

Tris-citrico pH 8,65.

TriS. . ieeesevooconsns

.e9,2836 gr.

Acido Clitrico..... se e 1,85 gr.

AQUA. .t i e e s s et an

Tris- Maleico pH 7,4.

Cubas:

TriS.eeeeeeeoeooenees

+sC.S.pP.1999ml.

...12,11 gr.

Acido Maleico...veeee.s .

EDTA. ..ot venenonns
Cloruro de Magnesio.

AQUA.....0cvvesasene

...2,52 gr,
...9,895218 gr.

ce.C.5.p. 1000m].



Se ajusta a pH con hidréoxido de Sodio saturado.
Geles: Se diluyd una parte del tampdon de cubas en 9

partes de agua.

V) Segin Schaal y Anderson, 1974.
Solucidn A:Borato de Litio pH 7,4
Hidrdxido de Litio.......1,437 gr.
Acido Borico....se0:....23,495 9gr.

AQUA. .. e vereranveonscone cC.s.p.2909 ml.

Solucidén B:Tris-citrico pH 8,3.

TPriS. e cioiveoscsseanses 68,52 gr.

Acido citrico........ «..16,8 9gr.

AGUA. ... etsrersrseersessceacC.S.p.2900m]1,
Cubas: Solucidédn A.

Geles: Mezcla: 67ml B + 33ml A + 233ml de aqua.

A continuacidn se describen los tampones utilizados en las
cubas y en los geles para revelar cada uno de los 7 sistemas
isoenzimaticos:

PEP..v:vevevo ... Tampon I
GOT v PRX......Tampdn II
EST vy G-6-PD...Tampdn III

LDH............Tampdn IV



SOD.vveecevoees.7AMpOdN V.

El revelado de cada sistema lueqo de realizadas las corridas
electroforéticas se llevd a cabo en cada caso de 1la siguiente
manera:

GOT: Los geles se revelaron en la siguiente solucién:

Tampdn fosfato 9,2M pH 7,5.....50ml.

Fast-Blue-BB Salt..............9,1398 9r.
Piridoxal-5-Fosfato............ g,801 gr.
Acido-L-aspartico..............98,226 9r.

Acido x-cetoglutarico........9,937 qgr.
Polivinilpirrolidona.......... .9,125 gr.

Los geles luego se incubaron en estufa a 37oC.

PEP:
Tampdn fosfato &,1M pH 72,5.....15 ml.
L-Leucina tirosina.......v.....9,0823 gr.
Aminoacid-oxidase.....vcc0e0....9,905 gr,
peroxidase. .. ..t enncreanaaF,918 gr.

3,3 diamin benzedine-4HCl......98,0805 gr.
Cl2MNn. .. ... iiviteneencenasannns Trazas.

Esta solucidn se combind con 15 ml de &gar al 2% vy se
volcd sobre el gel.Este lueqo se incubd a 370C en

estufa.



ESTERASAS: (Cladera, 1981)

Luego de finalizada la corrida los geles se sumergieron

durante 29’ en una solucidn de Acido bérico 6,85 M
S,7(aprox.) .Posteriormente selavaron en agua y se
colocd en la siguiente solucién:

Tampdn fosfato 2,2M pH 6,5.....50 ml.

Fast blue RR Salt..............9,95 qgr.

Solucidn de ester al 4%

en acetona......crreerserascsnsadiml.

Los ésteres utilizados fueron los siquientes:
acetato de «-naftilo (x-NA)

acetato de B-naftilo (B8-NA)

laurato de x-naftilo (x-NL)

Estearato de x-naftilo (x-NS)

Meristato de x-naftilo (x-NM)

Butirato de «x-naftilo (x-NB)

Oleato de x-naftilo («-NO)

Propionato de x-naftilo (x-NP)

Acetato de AS-D-naftilo (AS-D)

Los geles se incubaron luego en estufa.

SO0D:Los geles se sumergieron en la sigdiente solucion?



Tris-ClH 9,1 M pH 8,5........ .59 ml.

B8-Nicotinamida adenina

dinucleotido (NAD).,............9,d125 gr.

*Nitro blue tetrazolium" (NBT).9,081&4 gr.

EDTA. . cvteetonecnaneasacerasrsed, @15 gr.

Metasulfato de fenacina (PMS)..trazas.

Los geles se mantuvieron durante aproximadamente 12-18

horas bajo luz intensa.

PRX: Los geles se sumergieron en la siguiente solucidn:
Tampdn acetato 8,1M pH 4,5.....49 ml.
Perdxido de Hidrdgeno S,1im.....29 ml.
Solucidn etandlica de

Benzidina......vee0 e e e e e 20 Ml X

*:9,18425 gr. de benzidina pura en 52 ml de Aqua.

G-6-PD:
Tris-C1H pH Z7......... Geseannss 19 ml.
Ma?2 Glucose-6-phosphate........9,920 gr,
Fosfato de nicotinamida
adenina dinucledtido.......... 2,939 qgr.
"MTT tetrazolium”......v0::.....9,9208 gr,

PMG . i o vttt crereesenonceranneeB.802 gr.



Cloruro de magnesio............trazas.
Esta solucidn se combind con 19 ml de agar al 2% y se

volcAd sobre el gel y éste se incubd en estufa.

LDH:
NaCNH G,1M.......vverevseasessealyS ml.
Tris—C}H g,5M pH 7,1...........49,5 ml.
AQUa. ... cvcicevsnecsosossaeseas23 ml,
NAD. ....c.oiiierrionseeanesea. 8,01 gr.
NBT. ...iveeererncencsconcennes@, 085 gr,
PMS. ..ttt ereceeeassscasesneesaTrazas.
El gel se sumergid en esta solucidn y se agregaron 3 ml
de Lactato de Sodio 9,3 M. Luego se incubd en estufa a
37 oC.
En todos lpos casos, Yy posteriormente al revelado de las
bandas, los geles se lavaron en agqua destilada y se fijaron en

una solucidn de alcohol:acético’agua en urna proporciodn 35:1:5,

La interpretacidn de la variacidn genética de los patrones
electroforéticos fue inferencial de acuerdo a Saidman y Maranjo
(1982). Las bandas se denominaron en letras maydsculas vy 1los

locr se nombraron con la primera letra maydscula, seguida de

L 4



letras mindsculas. En ambos casos se numeraron de acuerdo a sus
movilidades decrecientes. Los alelos se denotaron con el simbolo

de sus locr y un iIndice de acuerdo a las movilidades

decrecientes de las alozimas.

V. ANALISIS DE LOS DATOS

Los datos se evaluaron estadisticamente a través de diversos
andlisis que se describen por separado junto con los resultados.
Estos se llevaron a cabo de acuerdo a las descripciones de
Lisson (1976). Los {Indices de Fijacidn y las distancias
gendticas se calcularon a través de programas de computacién

(seqin Vilardi, 1988, 1989).
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It ESTUDIOS CITOGENTICOS EN CY! INDROTETTIX OBSCURUS Y
CYLINDROTETTIX SANTAROIAL

a:Cariotipos biésicos.

Los cariotipos de Cylindrotettix obscurus y C. santarosae
consisten de 23 cromosomas en laos machos incluyendo 11 pares
autosdmicos vy un cromosoma X. Los pares autosédmicos pueden
dividirse en tres grupos de acuerdo al tamafo: largos (Ly-
La), medianos (Ms- Mas) y cortos (Se- S3::1)) el X es
un elemento largo en ambas especies. Todos los cromosomas son
telocéntricos excepto dos pares de tamaftio mediano y dos cortos
de C. obscurus, que son acrocéntricos (pares Mg, Me,

Sv Y S;g) ({19. 1).

b:Los cromosomas B.

bi.Cylindrotettix obscurus

Once de los machos examinados portaban cromosomas B (45,83%)j
de éstos, seis presentaban un B telocéntrico (BT) (25%) de
aproximadamente el mismo tamalio que los autosomas mas pequefos
(figs. 1 ¥ 3 )3 cuatro machos (16,67 %) portaban un dnico

cromosoma B mediano y submetacéntrico (BI)-(figs. 2 g,h) y el



macho restante (4,16%) presentaba amboas tipos de B.

Debido al] hecho de que en la linea germinal todas las células
meidticas presentaban el mismo ndmero de Bls en los cinco
individuos portadores, se infirid que éste es mitoticamente
estable . En profase I 1los BI presentan una porcion central
heterocromdtica y dos distales eucromadticas (figs., 2, a vy b)j
ademds, éstos siempre forman un anillo en diplotene en donde
ambos brazos sé asocian terminalmente en algunas células y en
otras pudieron apreciarse claramente quiasmas intersticiales en
la regidn eucromdtica (figs. 2, a y b).

En metafase I los BI se orientan en el ecuador junto con el
complemento autosdmico, y durante anafase I éste migra hacia uno
de l1os polos del husoj la segreqacidn de los BI parece ser al
azar con respecto al cromosoma X,a juzgar por la distribucidn de
ambos elementos en espermatocitos en metafase II ( 11 + X0O=16
11 + OB=20% 11 + X + B=12§ 11 + @ + @P= 11§ X*=3,44;7 G.L.=3}§
g9,3¢ P ¢ 3,95).

El cromosoma BT es mitdticamente inestable. En 1los machos
portadores de ambos tipos de B (BI/BT), se observaron
espermatocitos con & hasta é BT (figs. 2 c-¥), si bien en todos
l1os individuos lo mas frecuente fue observar células con {1 hasta
4 BTs (figs. 3 a-c). En el 92,648 % de 1los 82 espermatocitos
primarios con 2BTs,éstos formaron siempre bivalentes. De las 1?7

células estudiadas con 3 BTs, 16 mostraron* un bivalente Yy un



univalente, y otra presentd una cadena de 3 cromosomas (fig.3a).
En las 19 cdélulas estudiadas con 4 BTs, la configuracién mas
frecuentemente observada fue de dos bivalentes (94,74%), Yy en
las restantes, un bivalente mas dos univalentes. No se
observaron células con 5 BTs.

Tanto los cromosomas BT que forman bivalentes como 1los
univalentes se ubican en el ecuador durante metatase I. Durante
la primera 'ana+ase, los bivalentes BT se dividen
reduccionalmente y los univalentes en general migran indivisos a
uno de los polos del huso. A pesar de esto, se han observado
cromosomas BT rezagados en telofase I (fig. 3 e) y ¢€con menor

frecuencia en telofase II (fiq. 3 g).

b2.Cvlindrotettix santarosae

Uno de los diez machos analizados presentaba un pequeno B
telocéntrico, de aproximadamente el mismo tamaffio que el par
Se, el cual era mitédticamente inestable; el ndmero de Bs
variaba entre @ y 3 en los diferentes meiocitos (fig. 4). De las
19 células con 2B analizadas, 18 mostraron un bivalente en el
cual ambos B estaban distalmente asociados o formando un anilloj
en la célula restante formaban univalentes. En todas las células

con 3 B se observd siempre un bivalente y un univalente (figs. 4



b, ¢). El comportamiento del B aparentemente es regular en
anafase I, dividiéndose reduccionalmente en este estadio vy

ecuacionalmente en anafase II (fig. 4 d).

c: Andlisis de las frecuencias de gquiasmas.

Con el objetn de determinar posibles efectos de los

cromosomas B de C. obscurus sobre la frecuencia de quiasmas

totales e intersticiales se analizaron 19 células en
diplotene elegidas al azar por individuo (excepto en un
individuo en donde sdlo 8 células pudieron observarse) .Los

datos obtenidos se compararon mediante andlisis de varianzas.
Las frecuencias medias de quiasmas por célula fueron en 1los
individuos con BI, BT v 8 B de 14,93 +/- 9,25, 13,82 +/- 9,15 y
14,23 +/- 8,11 respectivamente; los valores correspondientes a
los quiasmas intersticiales fueron 4,48 +/- 4,20, 5,08 +/- 9,28,
y 4,47 +/- 4,17, también respectivamente. El dnico individuo BI/

BT estudiado, presentaba una frecuencia media de quiasmas tota-

w

les por célula de 15, +/- QG,¢49 una media de quiasmas
intersticiales de 2,48 +/- 9,39 pero no fue 1incluido en el
andlisis., Se pudo comprobar qQue no existen diferencias entre las
frecuencias medias de quiasmas totales e intersticiales

correspondientes a los tres cariomorfos (tabla 2),pero si exis-

ten diferencias significativas entre los individuos



pertenecientes al mismo cariomorfo.

Debido a que existen antecedentes de efectos de dosis de los
cromosomas B inestables sobre la recombinacidn genética (Jones vy
Rees, 19823 Remis y Vilardi, 1987; Colombo, 1989) se aplicaron
andlisis de varianza comportando una reqresiédn lineal de las
frecuencias de guiasmas totales e intersticiales (transformadas
en desviaciones estandarizadas de 1la media para poder asti
descartar la variacidn individual (Remis y Vilardi, 1987)) sobre
el nimero de BTs presentes en cada célula con el fin de detectar
efectos comparables.

En la tabla 3 se describen las frecuencias medias de gquiasmas
totales e intersticiales en los individuos portadores de BTs vy
Bls. En los primeros, ademds, se detallan las frecuencias medias
de células portadoras de 8, 1, 2, 3, 4 ¥y 6 BTs (las cuales se
calcularon a partir de un ndmero variable de células por
individuo (entre 17 y 27) con el fin de obtener datos de todas
las cateqgori{as posibles). La tabla 4 muestra 1los resultados
obtenidos a partir de 1cs estudios de regresidn lineal que
incluyeron a todos los individuos portadores de BTs excepto el
portador de ambos tipos de Be. En ningun caso se obtuvo wuna
regresion lineal signficativa de 1las frecuencias de quiasmas
{totales e intersticiales) sobre el ndimero de BTs por ceélula,

Si bien no pudieron compararse estadisticamente ambos

cariomorfos de . santarosae, la frecuencia media de quiasmas



totales fue mucho mds elevada en e! individuo portador de
cromosomas B (19,39 +/- @,66) que en los restantes individuos no
portadores (14,36 +/- @,16). Con respecto a la frecuencia de
quiasmas intersticiales, ésta fue de 3,54 +/- £,47 en el
individuo portador, mas baja que en el resto de 1los machos no

portadores ya que en éstos fue de 4,52 +/- ©,23.

d:Efectos de 108 cromosomas B sobre 1a fornacién de

espermitidas.

Se realizd una comparacidn entre las frecuencias de
espermdtidas anormales (macro- y microespermatidas) y normales
(haploides) (figs. 3 h,i) correspondientes a 1los individuos
portadores y no portadores de cromosomas B de €. obscurus., La
variacidn en el nimero de cromosomas BT se interpretd como
interfolicular y no intrafolicular, ya que cuando se analizaba
un dnico foliculo, se observaba el mismo ndmero de BTs en
células pertenecientes a distintos cistos. Por lo tanto, con
el fin de poder relacionar el ndmero de BTs con la frecuencia de
espermdtidas anormales, se estudiod cada foliculo
individualmente. Los resultados de este andlisis se describen en
las tablas S5, 6 vy 7. Las tablas 5 y 6 muestran el ndmero de

espermdtidas contadas para cada individuo pertenecientes a 1los



distintos cariomorfos y la tabla 7 muestra los mismos datos pero
agrupados para cada cateqori{a.En la parte A de la tabla 7 se
describen l1os resultados obtenidos al comparar estadisticamente
mediante un X2 de contingencia las frecuencias de
espermdtidas normales y anormales de los cariomorfos BI y BT+BI
ve los individuos OB. En ambos casos se verifica un aumento
significativo en la produccidn de espermdtidas anormales en los
individuos poftadores de cromosomas B. Es importante destacar
que este aumento se debe casi exclusivamente a una mayor
frecuencia de macroespermdtidas (2X y 4X)y no microespermatidas.

La tabla ? B ctontiene los resultados obtenidas al comparar
las frecuencias de espermdtidas normales y anormales
observadas en las distintas ndmeros de BT (1BT, 2BT, 3BT y 4BT)
ton respecto a 1los individuos no portadores (OB). De este modo
se pudo demostrar que existe un aumento significativbp en 1la
frecuencia de espermdtidas anormales en 1os +foliculos que
contienen B (exceptuando los que contienen 4BT), y en especial
en las clases IBT y 3BT en donde 1las diferencias <fueron
altamente significativas. Asimiema, no se observaron diferencias
significativas entre las clases con 1IBT y 3BT ni entre las
clases con 2 ¥y 4BTs; sin embargo se observaron diferencias
significativas al comparar 1las clases agrupadas 1IBT+3BT vs.
2BT+4BT,.

En otras palabras, cuando existe un nimero impar de BTs, el



aumento significativo en la produccidn de espermAtidas anormales
es mayor que cuando existe un ndmero par de cCromosomas
supernumerarios. Es importante notar que con ndmeros impares, el
aumento se debe principalmente a urn mayor ndmero de
microespermdatidas.

No se detectd un aumento significativo en la frecuencia de
espermdtidas anormales en el individuo portador de cromosomas B
de . santarosae cuando se compard con los no portadores. EI
nimero total de espermAtidas contabilizadas fue de 18614 y 18673
respectivamente, y los porcentajes de espermdatidas anormales
fueron 9,39% y &,56% tambidn respectivamente (X®_=g, 517}

8.L.=1} 8,8¢P<(B,9).
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a:Cariotipo bdsico y cromosomas B:

El cariotipo badsico de 7. pallidipennis consiste de 2n=23
cromosomas en los machos.Estos pueden agruparse en tres clases
de acuerdo al tamafo:largos (L,-Ly),medianos (Ma-Me),
incluyendo al cromosoma X, Yy cortos (Se-S;:). El cromosoma X
es heteropicndtico y metacéntrico, los elementos largos son
submetacéntricos y 1los elementos medianos y cortos son
bdsicamente bastoniformes (Vaio e?¢ al, 1979).

En las metafases espermatogoniales los miembros M y S del
complemento muestran en su forma basica, un pequeho brazo corto
por lo que deben ser considerados acrocéntricos (Fig.S5a).

Todas las poblaciones analizadas (tabla 8) presentaron un
cromosoma B en estado polimdrfico, de tipo bastoniforme y con un
segmento distal al centrdmero ,heteropicnédtico (semejante al
cromosoma X) Yy una porcidn proximal isopicnédtica en relacién al
complemento bdsico (Figs.5 b,d y 6 d). Esta morfologla es
idéntica a la observada por Vaio et al (1979) y Goni et al
(1983), en 7 poblaciones del sur de Argentina, y también es
similar al cromosoma B que presentaba un individuo de Puna de
Atacama (Provincia de Catamarca, Argentina), a juzgar por las

figquras que muestra Mesa (1971) en su trahajo.



El segmento distal se comporta como el cromosoma X, siendo
heteropicnético positivo durante toda 1la profase meidtica vy
heteropicndtico -negativo en metafase I (figs. 5 b,d y 6 d), por
lo tanto este segmento cerfa presumiblemente de naturaleza
heterpocromdtica.Sin embargo, la regidn isopicnédtica debe ser
eucromdtica ya que aqui se han observado quiasmas intersticiales
en dos {individuos portadores (Goni et al, 1983). La
segregacion dé este cromosama B es al azar con respecto al
cromosoma X (Vaio et al, 1979) y ademds es estable durante 1la
mitosis y la meiosis.

La frecuencia que presentd este cromosoma en las 15 poblaciones

analizadas se describen en las tablas 8 y 9.

b: Sistemas de inversiones:

Todas las poblaciones analizadas presentaron polimorfismos
para 3 a 7 cambios en 1la posicidn del centrdmero. Estos
cambios en la posicidn del centrdmero en general se consideraron
como inversiones pericéntricas ( White, 1973 § Fletcher vy
Hewitt, 19773 Hewitt, 1979 vy John, 1983) aunque algunos
autores sostienen que podrian tratarse de transposiciones
centroméricas (Jackson, 1973).

En aquellos individuos heterocigotas para el rearreglo en

donde se observe apareamiento lineal de 1ds cromasomas durante



paquitene, éste serfa de tipo no homdlogo si se trataran de
inversiones pericéntricas © de tipo homdlogo si fueran
transposiciones centroméricas. En este dltimo caso, no habria
impedimentos para que se produjeran quiasmas en la region
comprendida entre ambos centrdmeros, 1o que podria conducir a la
formacidn de puentes y fragmentos en anafase I (Hewitt, 1979).

En 7. pallidrpennsis se ha observado siempre en profase I un
apareamjento {ineal de los cromosomas pero no se han observado
sin embargo puentes Yy fragmentos durante 1la anafase. Esto
permitirfa suponer Qque 1os rearreglos cromosomicos en esta
easpecie podrfan considerarse como inversiones pericéntricas. No
obstante, cabe aclarar que nunca se han observado bucles en
paquitene de 1los individuos heterocigotas,si bien podr{an
haberse formado ya que se tratan en general de grandes
inverasiones., El significado adaptativo de esto se discutird mas
adelante(ﬁg 7¢)

En general, en 7. pallidripennis , los cromosomas medianos
(Ma-Me)son 1lbos gque se encuentran involucrados en los
polimorfismos de inversiones.El cromosoma 4 muestra tres formas:
submetacéntrica (SM1), acrocéntrica (A) y acrocéntrica invertida
(AI) (figs. S b,dy & a-dy 7?7 a,b y 8). Estas dos Jltimas
morfologfas solo pueden distinguirse en los heterocigotas.

Los cuatro cromosomas medianos restantes son bastante

similares en tamaho.Tres de ellos son 'polimOrficos para 5



inversiones pericéntricas. Estas modifican la morfologla
acrocéntrica basica convirtiéndolas en varias formas con
centrdmero mediano o submediano que pueden distinguirse bien
entre af. Consecuentemente, todos 108 cromosomas medianos
pudieron diferenciarse de acuerdo a la morfologfia qQue
presentaban.

Asi, el cromosoma 6 (nimero éste asignado arbitrariamente
ya que practicamente no se distinguen por su tamano )
presenta 3 morfologias: acrocéntrica basica (A), metacéntrica
(M) y submetacdntrica (SM3)§ el cromosoma 2 muestra 2
morfologifas: acrocéntrica bdsica (A) y submetacéntrica (SM2) vy
finalmente el cromosoma 8 posee 3 morfologias, una de ellas
acrocéntrica (A) y las dos restantes submetacéntricas (SM3 vy
SM4) (figs. 5 c,ds 6 a-d} 7 a,b y 8).

Lags s8ecuencias SM2 y 6SM4 <fueron las mads dificiles de
diferenciar entre si. Sin embargo, dada la baja frecuencia de
esta dltima, casi todos los individuos portadores de la SM4 eran
heterocigotas SM3/SM4 (pues la probabilidad de ocurrencia de los
homocigotas SM4/SM4 era baja), de tal forma que el bivalente 8
pudo identificarse tambiédn. Ademds, este par cromosdmico es
ligeramente mas pequeno que los restantes.

En la poblacion del Chocdn se halld ademds un polimorfismo
para una {inversidn en el par largo L2 que transforma 1la

morfologia basica submetacéntrica (SM), en otra también



submetacéntrica (SM6) (figs, 7 a y b). Esta secuencia sdlo puede
diferenciarse de la bdsica en los heterocigotas.

En la figura 8 estan representados esquemdticamente todos los
cariomorfos hallados en las 15 poblaciones.

En la tabla 8 se describen los cariomorfos de los 244
individuos pertenecientes a las 15 poblaciones analizadas.

Ademds, la tabla 9 muestra las frecuencias observadas de las
distintas mor¥ologfas cromosdmicas; las frecuencias de las
inversiones correspondientes a los pares La y Ma se
obtuvieron suponiendo que las poblaciones se encuentran en
equilibrio debido a que, como se menciond previamente, no
pudieron distingquirse l1os homocigotas badsicos de los invertidos.

También en esta tabla se describen los valores de
heterocigosis media poblacionales (H) y el nimero de cromosomas
invertidos por macho (I), El valor de H se estimd como el ndmero
medio de bivalentes heteromdrficos por individuo por poblacién.

Las frecuencias observadas de las distintas secuencias
cromosomicas pertenecientes a los pares Mg, M> Yy Me,
se compararon estadisticamente con las esperadas seguin la
expresidn de Hardy-Weinberqg (tabla 18). En todos 1los casos
excepto en uno, las diferencias no fueron significativas, es
decir que todas 1las poblaciones presentarian una estructura
poblacional que es la esperada en condiciones de equilibrio. EI

dnico caso en que las diferencias fueron. significativas (par



M> de la poblacidn de Catinzaco), puede deberse a que uno de
los cariomorfos presentaba una frecuencia esperada menor que 1@,
hecho gque puede ‘aumentar mucho el valor del X2,

Las frecuencia poblacionales de cada una de las
morfologias cromosédmicas correspondientes a los pares medianos

polimdrficos se representan graficamente en la figqura 9.

c:Efectos de 1los polimorfismos de inversiones y de los

cromosomas B sobre la formacidn de quiasmas.

Con el objeto de determinar los posibles efectos de los
polimorfismos cromosdmicos sobre las condiciones de los
quiasmas, se analizaron las frecuencias de los quiasmas totales
e intersticiales en 19 células por individuo.

En esta especie, los estadios pertenecientes a la profase I,
poseen una apariencia difusa, salvo el diplotene tardio y la
diacinesis (figs. S b y 7 c,d). Consecuentemente, fue dificil
analizar 1os Qquiasmas en diplatene temprano y ademds la
frecuencia de células en diplotene tardio es baja. Por lo tanto,
suponiendo que en general no ocurre terminalizacidn de quiasmas
en Orthoptera (Tease y Jones, 1978), para efectuar este andlisis
se eacoglieron células en metafase 1. En este periodo , ademas,

el ndmero vy posicidn de 1os quiasmas- pudo determinarse



facilmente ya que, como se describird mas adelante, son escasos
los bivalentes gue presentan mas de dos gQuiasmas.

Del total de -individuos estudiados, se analizaron en 175 de
ellos, las frecuencias de quiasmas totales e intersticiales, las
cuales se indican en la tabla 8.

En todas las poblaciones se observd que existe una tendencia
a la localizacidn proximal-distal y distal-distal de quiasmas
(con respecto'al centrdmero) en Jos pares larqos Yy medianos,
tanto homocigotas bdsicos como estructurales. Los heterocigotas
para loe distintos rearreglos cromosdmicos nunca presentaron
quiasmas intersticiales y 1la mwmayoria de los bivalentes
presentaban un Unico quiasma distaly en alqunos casos pudo
determinarse 1la formacidn de dos quiasmas en bivalentes
heteromdrficos (fig. 6 b))y la figura 18 muestra cémo podria
ocurrir esto dltimo:! s8i se tiene en cuenta que o8 cromosomas
medianos son bdsicamente acrocéntricos, ambos quiasmas podrian
considerarse verdaderos entrecruzamientos genéticos Qque se
producen en zonas homdlogas. Esto es debido a que el brazo corto
(o una parte del mismo) del cromosoma bdsico representaria una
pequefia zona homdloga al cromosoma invertido en donde
eventualemente podrfian producirse quiasmas. La otra explicacidn
es que estos segundos quiasmas no sean verdaderos
entrecruzamientos sino que corresponderfan a asociaciones

terminales.



Los quiasmas intersticiales se formaban principalmente en los
pequefios, en menor grado en los largog y por Jdltimo en 1los
medianos .

Para evaluar la variacidon de la frecuencia media de quiasmas
totales e intersticiales en funcidn del ndmero de bivalentes
heteromdrficos por individuo, se aplicd un andlisis de varianza
comportando una regresidn (tabla 11).Las dos poblaciones de San
Luis , proximas geogrAdficamente se consideraron como una
dnica muestra ya que no difieren estadisticamente ni en cuanto a
las frecuencias de guiasmas totales ni i{ntersticiales (F(1,23=
2,145 P>8,05 y F(1,23)=8,27} P>9,03 respectivamente). En otras
no pudo evaluarse el ANOVA de regresidn ya que no exisgte un
suficiente nuimero de individuos dentro de alguna de las
categorfas con & a 4 bivalentes heteromérficos. Los resultados
indican que en todas las poblaciones, excepto en la de Ampimpa Yy
Las Gredas, la regresion de 1la frecuencia media de quiasmas
sobre el nimero de bivalentes heteromérficos es negativa vy
significativa. Esto implica que a medida gque aumenta el ndmero
de bivalentes heteromérficos, disminuye en forma significativa
l1a +frecuencia media de quiasmas totales. El1 analisis de
regresidn lineal incluyendo los datos de todas 1las poblaciones
analizadas ( incluso las que no se evaluaron mediante AMOVA de
regresion) de esta dltima variable sobre 1la primera dio como

resultado un valor de F al tamente. significativo, en



corcondancia con los andlisis anteriores (tabla 12). La
pendiente de la recta que relaciona ambas variables es igual a
-2,8107.

En consecuencia, las frecuencias medias de quiasmas totales
correspondientes a todas las poblaciones debieron compararse
mediante un andlisis de covarianza (tabla 13) tomando como
variable independiente el nimero de bivalentes heteromérficos
por individuo ; como variable dependiente a 1la frecuencia de
quiasmas, Este andlisis permitid demostrar gque las poblaciones
difieren significativamente en cuanto a sus frecuenclias medias
de quiasmas totales.

Con el objeto de conocer cuales son las que se diferencian
estadisticamente en cuanto a esta \ltima variable, se realizaron
contrastes de Scheffé (tabla 14). De este modo se pudo comprobar
qQue la poblacidn del Chocdn es 1a JUnica que se diferencia
estadi{sticamente de algunas poblaciones como ser las de
Nonogasta, Catinzaco, Maipd, Pescadores y Balde.

Con respecto al andlisis de varianza comportando una
regresidn de la frecuencia media de quiasmas intersticiales en
funcidn del ndmero de bivalentes heteromdrficos (tabla (1 b),
se determind que en la poblacidn del Chocdn, cuando aumenta esta
Jdltima variable, disminuye significativamente el ndimero de
quiasmas intersticiales} la pendiente de la recta de regresiodn

que relaciona ambas variables es igual a -6,3117. Sin embargo,



en las poblaciones de San Luis, la regresion también fue
significativa pero con pendiente inversa (+ 0,2443),es8 decir que
cuando aumenta el nuimero de bivalentes heteromérficos, aumenta
también el nimero de quiasmas intersticiales. En el resto de las
poblaciones, los analisis fueron estadisticamente no
significativos.

Las frecuencias medias de quiasmas intersticiales

v

pertenecientes a todas las poblaciones se compararon mediante un
andlisis de varianza (tabla 13), el cual ;ug'ﬁéstadisticamente
significativo. Sin embargo, cuando se compararoﬁ de a pares
aquellas poblaciones cuyas medias diferian mas, mediante
contrastes de Scheffé (tabla 16),las diferencias fueron no
significativas. Unicamente fueron significativas
cuando se compararon algunas poblaciones agrupadas por la
similitud en sus frecuencias medias de quiasmas intersticialess
tal fue el caso de Las Gredas, Chilecito, Capilla del Monte vy
Maipd (con bajos valores de frecuencias ) vs. Ampimpa, Uspallata
y Nonogasta (con altos valores de frecuencias (tabla 16).

Finalmente, se correlacionaron las frecuencias medias de
quiasmas intersticiales vs. totales por individuo de todas las
poblaciones menos aquellas en donde se estudiaron pocos
individupos, como Capilla del Monte, E1 Chacay y Famatina.

En la mayorfa de 1las poblaciones, los coeficientes de

correlacidn fueron no significativos (tabla 17). Sin embargo, en



las poblaciones de Maipd y Nonogasta, cuando na se incluyeron
los individuos portadores de B, la correlacidn fue negativa vy
estadisticamente gignificativa., Es decir que, en estas
poblaciones; cuando disminuye la frecuencia de quiasmas totales,
existe una tendencia a la +formaciédn de un mayor ndmero de
quiasmas intersticiales en los 1individuos que no portan
supernumerarios.En las poblaciones de San Luis, se obtuvo
también un coeficiente de correlacidén negativo, cuyo valor de P
se acerca al nivel de significacidn cuando se excluyen del
andlisis a los individuos portadores de B. En estas tres
poblaciones (Maipd, Nonogasta, Yy San Luis) cabria esperar
asimismo que las frecuencias medias de quiasmas totales e
intersticiales sobre el ndimero de bivalentes heteromérficos
fueran estadisticamente significativos b 4 con pendientes
opuestas. Este resultado se observd en las poblaciones de San
Luis (tabla 11! VII) y también en la poblacién de Maipd, vya que
si no se incluyen los portadores de cromosomas B en el ANOVA de
regresidn de los quiasmas intersticiales sobre el ndmero de
bivalentes heteromdrficos, se obtiene un valor de F cercano al
1fmite de significacion (F(1, 19)= 3,89} P=g,87). Sin embargo,
este Ultimo andlisis no es significativo en el caso de 1la
poblacidn riojana (F(1,8); P>@,19) lo cual podria deberse al
bajo ndmero de individuos no portadores que restan para efectuar

el estudio.



Por Wltimo, en la poblacidn del Chocén ambas variables
consideradas (quiasmas totales e intersticiales), también se
correlacionan sfgnificativamente, pero en este caso en forma
positival estos resultados condicen con los anteriores analisis
de regresidn presentados en la tabla 11 VIII.

En todos los casos, cuando se observa un aumento en la
frecuencia Qe quiasmas intersticiales, éstas ocurren
principalmente en los pares pequefios y en menor grado en los
largos y medianos.

Con el fin de evaluar la posible influencia de los cromosomas
B sobre 1la formacidn de 1os quiasmas, se compararon las
frecuencias medias de quiasmas intersticiales y totales mediante
anAlisis de varianza y covarianza respectivamente (tablas 18 a,
by 19 a, b). Estos andlisis se llevaron a cabo en aquellas
poblaciones donde la frecuencia de los cromosomas B y el ndmero
de individuos era lo suficientemente alto como para
realizar la comparacién.

Los andlisis revelaron que las frecuencias medias de quiasmas
intersticiales no se diferencian estadisticamente entre
portadores y no portadores de cromosomas B (tabla 18 b). En
cambio, con respecto a la frecuencia media de quiasmas totales,
los resultados fueron diversos (tabla 19). En las poblaciones de
San Luis y Caftn del Atuel, log individuos portadores de

cromosomas B presentan una frecuencia media de quiasmas totales



que es significativamente menor. En este anadlisis, nuevamente se
toméd como variable independiente al ndmero de bivalentes
heteromdrficos ﬁor individuo, ¥ a la +frecuencia de quiasmas
totales como variable dependiente, Los valores medios ajustados
teniendo en cuenta la regresidn de esta dltima variable sobre la
primera, fueron en los portadores de cromosomas B
correspondien{es a las poblaciones de San Luis y Canén del Atuel
de 17,75 y de 16,37 respectivamente, mientras que en 1los no
portadores fueron de 18,37 y de 17,98 también respectivamente.
En las restantes poblaciones, las diferencias fueron

estadisticamente no significativas (tabla 19).

d: Efectos de 1los cromosomas B sobre la formacion de

espermitidas.

En 7. pallidipennis se realizd también una comparacién entre
las frecuencias de espermatidas anormales (macro- Yy
microespermdtidas) y normales (haploides)., Se contabilizaron
27¢8 espermdtidas en individuos no portadores de cromosomas B,
de las cuales el 99,42 % eran haploides y el resto (8,58 %)
diploides. En 1los individuos portadores se analizaron 1925
espermdtidas de las cuales el 99,43 % eran haploides, el 2,31 %

diploides, el 9,85 % tetraploides y el 9,21 % microespermadtidas.



La comparacion estadistica entre ambos cariomorfos no revelo
diferencias significativas en cuanto a la produccidn de

espermdtidas anormales (XZc(1;9,05)= 4,083} 2,8 P< 8,9).

e:Variacidn de las frecuencias cromosomicas en relacion a
gradientes altitudinales, latitudinales y longitudinales.

Con el propdsito de detectar posibles correlaciones entre
frecuencias de inversiones Y variables ecoldgicas y/o
climdticas, se han efectuado diversos andlisis de correlaciodn.
En primer lugar, se realizaron estudios a menor escala
geografica, analizando poblaciones ubicadas a 1o largo de
gradientes altitudinales 3§ en segundo lugar, se correlacionaron
las mismas variables pero considerando todas las poblaciones del
pafs estudiadas las cuales se ubican en distintas Areas
biogeogrdficas y a diferentes valores de altitud, latitud sur vy
longitud oeste (tabla 1).

Con respecto a los estudios microgeogradficos, se analizaron
en primer término las frecuencias de inversiones de 1las seis
poblaciones riojanas ubicadas en el valle de Famatina o
de un gradiente altitudinal (Confalonieri y Colombo, 198%9) (+1i49.
9).

En la tabla 9 y figura 9 se puede aprecdiar que, en algunos



casos, las frecuencias de las distintas secuencias cromosomicas
aumentan o disminuyen gradualmente desde poblaciones ubicadas a
mayores altitudes a poblaciones ubicadas a menores altitudes.

Con el fin de determinar si esta variacion clinal de las
frecuenclias se asocia con alguna variable ambiental
relacionada con la altitud, las frecuencias de cada una de las
inversiones se correlacionaron con las alturas sobre el nivel
del mar (tabla'ZQ a).

Estos resultados indican que las frecuencias de las
inversiones varfan de un modo significativo junto con la altura,
excepto las secuencias 6 A, 6 M y 8 SM3, Algunas frecuencias se
correlacionan positivamente como por ejemplo las 8 A, 7 A, 4
Ay 4 SM1, y otras lo hacen en forma negativa como las 8 SM4, 7?7
SM2 y 4 Al (tablas 9, 20 a y figura 9).

Es importante notar, ademas, que algunas morfologias
cromosdmicas,en particular las 8 A;, 4 A y 4 SMI se pierden
completamente en poblaciones ubicadas a altitudes mas bajas.
Consecuentemente se pierde variabilidad cromosdmica en estas
poblaciones y es de esperar que el valor de H, o sea de 1la
frecuencia media de bivalentes heteromdrficos por individuo rnor
poblacidn también disminuya (tabla 9). FPor lo tantoc, se «io.
un andlisis de correlacién entre éste pardmetro y 1la altitud,
que arrojd un resultado significativo que implicaria que

poblaciones ubicadas a mayor altitud ° tienen una mayor



variabilidad cromosdmica (tabla 21).
En segundo término se estudiaron otras cinco poblaciones
ubicadas también a lo largo de un gradiente altitudinal, en 1las

provincias de San Luis Yy norte de 1la provincia de Mendoza

(figura 9).
Se efectuaron andlisis de correlacidn similares a los
anteriores (tabla 29 a) y se obtuvieron los mismos

v

resultados que con el gradiente anterior.Es decir que las mis-
mas secuencias se correlacionan ton la altitud con igual
pendiente de iqual sigro y en forma significativa, excepto la
secuencia 8A que presentd una pendiente también positiva pero
con un valor de “r"™ estadfsticamente cercano al nivel de
significacidn.

Ademds, otra inversiédn, la 6 M, que en las poblaciones riojanas
no se correlacionaba con la altitud, aqui sif lo hace y en forma
negativa y altamente significativa. Sin embargo, los valores
poblacionales de H no se correlacionan en este caso en forma
significativa con la altura (tabla 21).

Es importante destacar que en ambos estudios las frecuencias
de las morfologfas basicas o no invertidas aumentan gradualmante
cuando aumenta la altura y a la inversa ociirre
las secuencia invertidas. Cabria esperar entonces que el valcr
de I, o sea del ndmero medio de inversiones por macho por

poblacidn varie también con 1la altitdd. Los analisis de



correlacidn revelaron gue tanto en las poblaciones riojanas como
en las mendocinas y de San Luis, el valor de 1 se correlaciona
en forma negativa y significativa con la altitud, es decir que
las poblaciones ubicadas a menor altitud tienden a presentar una
mayor frecuencia de cromosomas invertidos (tabla 21).

Por Ultimo, y con el fin de elucidar si esta dependencia
aparente entre ambas variables se extenderfa a otras areas
geogrdficas, ;e realizaron estudios similares pero esta vez
incluyendo todas las poblaciones muestreadas, excepto 1la del
Chocdn. De este modo se obtuvieron resultados sorprendentemente
similares a los anteriores e incluso con niveles en general mas
altos de significacién (tabla 26 b).

Asimismo, y siguiendo con el mismo razonamiento planteado
anteriormente, también el valor de I se correlaciona
negativamente con la altitud, pero esta vez en forma altamente
significativaj el valor de Hy, al 1igual que en el gradiente
anterior, tampoco mostrd un nivel de significacidn considerable
(tabla 21 ).

Cuando se incluyd en los andlisis a la poblaciédn del Chocédn
(tabla 290 c), los resultados fueron similares para todas las
secuencias excepto para la 4 SM1;, 6A y 6M. Este hecho, junto con
los observados al efectuar los andlisis de las condiciones de
los quiasmas indicarfan que esta poblacidn presenta

caracterfsticas muy particulares que la diferencia de 1las



restantes, hecho déste gque se discutird mas adelante.

Por Jltimo, se estudid la posible dependencia de la variacién
en las frecuencias cromosdmicas con factores ambientales
relacionados directamente con 1la latitud sur y la longitud
peste. Con este +fin, se correlacionaron las f{recuencias
correspondientes a todas las poblaciones (excluyendo e
incluyendo al Chocén) con estas dltimas variables (tablas 29 b y
cl.

Con respecto a la latitud, la secuencia 8 A fue la Unica que,
en el caso de excluir al Chocdn, presentd un coeficiente de
correlacidn significativo y positivo; aunque con un valor de
probablidad apenas inferior al limite de significacidn, Yy que
ademds se torna no signinificativo cuando se incluyen todas las
poblaciones.

Con respecto a la longitud opeste, en cambio, la ordenacién 6M
mostrd en ambos andlisis (tablas 20 b y ¢ ) valores de "r*
negativos y altamente significativos vy la secuencia ) A
valores positivos y significativos. Estos resultados implicarian
que la secuencia 6M invertida tiende a disminuir cuando aumenta
la longitud oneste , mientras que con la secuencia 6A basica
ocurre lo contrario. Otras morfologfas cromosédmicas no arrojaron

resultados estadisticamente significativos.



4! Diterenciacidn cromosdmica entre poblaciones: {ndices de

fijacidn.
Wright (1943,196%) propuso medir Jlas desviaciones de las
frecuencias genotipicas en una poblacidn subdividida en

términos de tres parametros Fie, Fi+ ¥ Fser que a menudo se
denominan Indices de <fijacién o estadisticos F. En la
terminologfa de Wright, Fie Yy Fi+ son las correlaciones
entre dos gametas que se unen, en relacidn a la subpoblacitn y a
la poblacidn total, respectivamente, mientras que Fer es la
correlacidn entre dos gametas tomadas al azar de cada una de las
subpoblaciones vy mide el grado de diferenciacidn genética
existente entre subpoblaciones. Estos Indices se relacionaron
mediante la siguiente fdérmula @
1- Fgv= (1 - Fis) (1 - Fs<r),

y son dUtiles para comprender la estructura de apareamiento
poblacional &8 el patrédn de seleccidn asociado con alelos
polimdrficos (Nei, 1987).Ademds, la estimacidn del Fer permite
calcular el pardmetro N »x m {donde N es €l tamano efectivo
poblacional y m la probabilidad de que cada gameta sea un
inmigrante) el cual determina el balance relativo entre +flujo
gendtico y deriva genética ( siempre y cuando se corsiudere
Fer insensible a la accidn de la seleccion natural { Siaditir
Barton, 1989), dependiendo désto de los coeficientes de seleccién
0 del modelo de seleccidn imperante.

Las ecuaciones originales de Wright pa;tian del supuesto que
los pares de alelos en cuestidn eran selectivamente neutros. Sin
embargo, mas tarde Mei (1987) redefinid los indices de +fijacién

sin utilizar el concepto de correlacidn entre gametas que se

87



unen Yy que pueden ser aplicados a cualquier situacidn,
independientemente del ndmero de alelos o de si existe o né
seleccidn. Nei (197?) demostrd que todos los Indices de fijacién
pueden definirse usando las heterociqgosis observadas y esperadas
correspondientes a las poblaciones que se investigan. De este
modo: Fie= (Hs- Ho)/Hai Fivy= (Hy- Ho)/ Hxi
Fer= (Hy- Hs)/ Hr,

donde He= heterocigosis esperada promedio entre
todas 1las subpoblaciones muestreadas, Ho= heterocigosis
promedio observada para todas las subpoblacicnes vy Hy=
heterocigosis esperada para la poblacidn total (o sea
considerando a todas las subpoblaciones como una pobalcidn
dnica).

Faer es una medida de 1la diferenciacidn genética entre
subpoblaciones y mide la cantidad de variacidn genética que es
atribuible a diferenciacidn genética entre subpoblaciones,
mientras que Fyy ¥y Fis indican si la poblacidn total o las
subpoblaciones (respectivamente) se desvian significativamente
de las proporciones del equilibrio Hardy-Weinberg. Los valores
negativos de estos dltimos indican exceso de heterocigotas.

Los fndices que se presentan en este trabajo se calcularun de
acuerdo a Nei y Chesser (1933) pues se consideraron las
diferencias en los tamahos muestrales que puedan existir entre

las distintas poblaciones estudiadas, ya que Nei (1977) no habfa



tenido en cuenta este factor.

La tabla 22 muestra los valores de Fies: coOirespondientes a
cada una de las 15 poblaciones argentinas {consideradas como
subpoblaciones). Entre paréntesis se indica el valor del X2
que evalla estadisticamente el ({ndice Jdnicamente en las
poblaciones polimérticas para dos variantes cromosomicas. Como
se menciond previamente, este andlisis permite demostrar si
algunas poblaciones presentan frecuencias cromosdmicas que se
desvien de las esperadas seguin Hardy- Weinberg. En concordancia
con los resultados anteriores (tabla 19), todas las secuencias
cromosdmicas se ajustan a las proporciones Hardy- Weinberg,
excepto el par 7 de Catinzaco el cual presentd un
exceso significativo de homocigotas. En los tasos de
polimorfismos para tres secuencias 1nos valores de Fzie: hno
pueden significarse estadisticamente debido a que la
distribucidn de este 1Indice es desconocida (Nei Yy Chesser,
1983). Este problema puede resolverse parcialmente estimando los
valores de Fioin, €5 decir 1los F correspondientes a cada
ordenacidn cromosdmica (k) en cada una de las subpoblaciones
(i). La significacidn estdistica de 105 Fieiu ( estimada saguin
Nei, 1977 y Nei y Chesser, 1983) puede conocerse ya que Mt x
Fieiu tiene una distribucién X® con un grado de libertad (Li
y Horovitz, 1933) (en donde Mi es el tamaho muestral de cada una
de las subpoblaciones) )

l.a tabla 23 muestra los valores de Fig.w para las distintas
secuencias cromosdwicas correspondientes a los pares 4, 6 y 8.

Los resultados indican gue ninguna de las secuencias



cromosémicas dieron valores de este Indice estadisticamente
significativos.

La tabla 24 muestra los valores de los 1Indices de fijacion
obtenidos al analizar todas las poblaciones argentinas de 7.
pallidipennis considerdndolas a éstas como subpoblaciones de
una poblacidn total resultante de la unidn de todas ellas.
Nuevamente se desglosaron los valores de Fie, Fzv Y Fer
en valores inéividuales correspondientes a cada una de las
gsecuencias cromosomicas (Frew, Fzrvw ¥ Ferw) en 10s casos
de polimorfismos para tres variables, En éstos, los valores
totales de los indices resultan de los promedios ponderados en
funcidn de las frecuencias cromosdmicas. Los valores de Fiew Y
F:e promedios son variables algunas veces positivas y otras
negativas aunque, por lo visto previamente en las tablas 22 vy
23, en este caso (tabla 24) no indican excesos ni defectos
significativos de heterocigotas con respecto a los esperados
para las subpoblaciones. Los Fi+ en general son altos vy
positivos (tabla 24). Esto indica que la poblacidon total (suma
de todas las subpoblaciones) presenta un exceso de homocigotas
con respecto a las proporciones Hardy- Weinberg, para todos loe
cromosomas polimdrficos. En el caso del cromosoma 4 dicho exce:nsa

se manifiesta principalmente en la ordenacidn Al y le siguen la
A y SM1. Con respecto al cromosoma 4, la secuencia con valor

mAs alto es la SM5 y le siguen la Ay la"M 3§ por Jdltimo 1la



secuencia A del cromosoma 8 es la mayor y le sigue la SM3, pero
la SM4 es negativa por 1o que se verificaria un defecto de
homocigotas.

Si se tiene en cuenta la relaciédn que existe entre 1los tres
indices de fijacidn (Fie, Fzr y Fet) s los altos
valores de F:+ se deberian en este caso a altos valores de
Fer y no depeﬁderian tanto de los valores de Fis. Como se
menciond previamente, el Indice Fegy 5 de especial importancia
ya que mide la extencidn de diferenciacidn genetica entre
subpoblaciones. La significacidn estadistica de la desviacidn de
este fndice de @ puede conocerse usando el método usual de Xz
de contingencia para probar la heterogeneidad de las frecuencias
génicas (X®g) (Nei, 1987)., En este estudio (tabla 24) todas
las comparaciones fueron altamente significativas por la que 1la
diferenciacidn genética entre las subpoblaciones es importante
para todos los cromosomas.

Cualitativamente hablando, un rango de Fetr entre 2,05 vy
9,15 indica moderada diferenciacidn, entre ¢,13 vy 6,28 indica
gran diferenciacidn y por encima de g,25 es evidencia de
diferenciacidn muy elevada (Hartl, 198g). Por 1o tanto, de
acuerdo a esta clagsificacidn, las poblaciones de 7.
pallidipennis presentan una divergencia muy grande con respecto

al crompsoma 4 (y en especial la secuemcia AI), 9rande con



respecto a la 6 ( donde la SMS presenta el valor mas alto debido
posiblemente a que se encuentra en 8dlo dos de las 13
poblaciones) y moderada para la 7 y la 8.

Consecuentemente, del total de variacidn cromosdmica existen-
te en la poblacidn total, un porcentaje considerable (que depen-
de del par cromosomicoles atribuible a diferenciacidn cromosémi-
ca entre subpoblaciones. Esta diferenciaciédn puede ser el
producto de d{ferentes factores que influyen sobre la evolucién
de las poblaciones y de las especies, como ser el tamaho
efectivo de las poblaciones, la cantidad y patrdn de migracién
entre subpoblaciones y la seleccidn natural. La influencia de

cada uno de éstos en el caso de 7. pallidipennis se discutird

mas adelante.



: TRINEROTROPIS P P,

a:Poblaciones analizadas:

Como se menciond previamente ( ver materiales y métodos) se
escogieron tres de las 13 poblaciones analizadas citoldgicamente
(tabla 1) para realizar estudios iscenzimdticos de variabilidad
genética. Dos ;e éstas, las de San Luis Balde y San Luis
Pescadores se encuentran prdximas geogradficamente, a altitudes
gimilares (tabla 1) vy pertenecen a la misma provincia
biogeografica del Chaca (Segin Cabrera y Willink, 1973). La
tercer poblacidn de Ampimpa se encuentra en la Prepuna Yy se
ubica alejada geogrdficamente de las anteriores y a una mayor
altitud (tabla 1).

A continuacién s8e describen 1os resultados obtenidos al

estudiar isoenzimdticamente estas tres poblaciones mediante el

andlisis de siete sistemas ispoenzimAticos.

b:Sistemas ispenzimaticos.

bi. Esterasas (EST)

Considerando 1las tres poblaciones " de Ampimpa (TU),



Balde (SL 1) y Pescadores (SL2) se cbservaron
dieciesiete banQas anddicas con actividad EST, de 1las cuales
sdlo pudiercn analizarse 12. Estas se denominaron EST-1 a EST-12
en orden decreciente de velocidad de migracidn.

En la tabla 25 se describen 1los resultados obtenidos al
utilizar diferentes sustratos (ésteres) durante el revelado de
los geles. Teniendo en cuenta las afinidades similares, se
pudieron agrupar las bandas de la siguiente forma: a) EST-1§ b)
EST-2} c) EST-3 y EST-43 d) EST-S5, EST-6 vy EST-7; e) EST-8,
EST-9 vy EST-19; +) EST-11 vy EST-12. Considerando estos
resultados junto con los patrones de segregacion observados para
cada una de las bandas (fig 11),se determinaron los probables
loci y alelos que se describen a continuacidn:

- EST-1 y EST-2 eran invariables y se consideraron producidos
por dos loc!{ monomérficos, Est-1 y Est-2.

EST-3 y EST-4 eran variables, presentaban afinidades
similares por los sustratos y migraban muy cercanos entre si. Se
observaron tres tipos de patrones en relacidn con estas bandas:
1) EST-3, 2) EST-4, y 3) EST-3 y EST-4 simultaneamente. En base
a esto se propuso que estas bandas serfan alozimas producidas
por un locus con dos alelos ! Est-3* y Egt-3=, La banda
EST-1 no se observd nunca en la poblacién TU y 1a expresién de
las bandas EST-2 a EST-49 en esta misma mugstra era muy pobre o

ausente mostrando cierto grado de variacidn individual.
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- EST-8, EST-6 y EST-7 se consideraron también alozimas en
base a su especificidad por los sustratos y a las combinaciocnes
observadas: 1) EST-5§ 2) EST-6 § 3) EST-7} 4) EST-3 y EST-6§ S)
EST-S5 y EST-7; 6) EST-7 y EST-6. Este locus presentarfa entonces
tres alelos: Est-4% Est-4® y Est-49,

- LLas bandas EST-9 y EST-18 reaccionaron con diferentes
suatratos de lLa misma forma lo que sugiere que ellas podrfan ser
alozimas §} EST-8, ademds , did las mismas afinidades de tincién
que las primeras pero, desafortunadamente estaba ausente en 1los
individuos ensayados con los otros sustratos. A pesar de este
hecho, estos resultados junto con las combinaciones obesrvadas
(EST-8; EST-93 EST-19; EST-8 con EST-9; EST-8 con EST-18§ EST-9
con EST-10; ausencia de bandas) corresponderia a aquellas
esperadas para un locus con cuatro alelos, tres codominantes
(Est-32, Est-5%, Est-35 ) y un alelo nulo (Est-5®), EIl
dltimo en condicidn homocigota se caracteriza por ausencia de
bandas.

Las bandas EST-11 y EST-12 variaban presentando las
siguientes combinaciones :1) EST-11} 2)EST-12 vy 3) EST-11 vy
EST-12 simultaneamente. Estos se consideraron entonces
producidos por un locus con dos alelos:Est-6* y Est-6=. Se
encontraron ademds cinco bandas adicionales, cuatro entre las
bandas EST-4 y EST-5 Yy una entre la §ST-15 y EST-11. Sus

afinidades respectivas permitieron diferenciarlas de las bandas



descriptas EST-1 a EST-12, pero sus patrones no fueron lo
aufucientemente - constantes como para analizarlas
inequfvocamente.

Sobre la base de 1las hipdtesis enunciadas acerca de la
determinacidn genética de las bandas observadas, se calcularon
las frecuencias alédlicas de los loci involucrados para las tres
poblaciones (Tabla 26). Estas se estimaron por conteo
en el caso del locus Est-5, donde hay un
alelo nulo, ellas se calcularon usando el método de Neimann-
Sorensen (1936).

De los seis 1loci analizados, 4 muestran diferencias
cualitativas entre TU y ambas poblaciones de San Luis. Los loci
Est-1, Est-2 y Est-3 que se expresan claramente en las
poblaciones SL1I y SLZ estdn ausentes o se expresan muy
pobremente en TU. Ademds Est-6 es polimorfica en esta AGltima

muestra y monomdrfica en las otras dos.

Las frecuencias alélicas correspondientes a las tres
poblaciones de los loci Est-3, ESt-4 y Est-S5 se compararan
mediante tablas de contingencia (tabla 27). Estas no se

diferenciaron estadisticamente en el caso del 1locus Est-3
correspondiente a las dos poblaciones de San Luis y tampoco 1lo
hicieron con respecto al locus Est-4 cuando se compararon las

tres poblaciones (aunque en éste Ultimo caso el X® resultante



de comparar ambas poblaciones de San Luis presenta un valor cer-
cano al limite de.significacidn)., Por otro lado, el locus Est-5
diferencid significativamente la poblacidn TU de las otras dos.
Esto es debido a que el alelo Est-3® ,que era el mds frecuente
en SL1 y SL2, estaba ausente en TUj ademds, la +frecuencia del
alelo Est-5% era alta en TU y baja en las otras dos muestras.
Las frecuencias genotf{picas para 1los 1loci polimérficos se
compararon estadlIsticamente con las proporciones de Hardy-
Weinberg por medio de pruebas de X? (tabla 26), salvo el locus
Egt-3 correspondiente a ambas poblaciones de San Luis (ya que
algunas clases genotipicas eran muy pequenas o estaban ausentes)
En todos los casos, las diferencias fueron estadisticamente no

significativas.

b2. Peptidasas (PEP).

Se detectaron dos bandas anddicas invariables (PEP-1 y PEP-2)
(#19.12) que estarfan producidas por sendos loci monomorficos

Pep-1 y Pep-2.

b3.- Aspartato amino transferasa = Glutamato oxalacetato



transaminasa (GOT)

Se observd una banda anddica invariable (GOT~1) y otra
(GOT-2) muy cercana a la siembra también invariable (fig.13).

Estas bandas estarfan producidas por dos loci monomérficos Got-1

y Got-2.

b4.- Lactato deshidrogenasa (LDH).

Se determind la presencia de una banda invariable, anddica vy
que corrfa cercana a la siembra (LDH-3) (fig.14). Se considerd
producida por urn locus monomdrfico Ldh-2.

A mayor velocidad de migracidn anddica se observaron dos
bandas que corrian muy proximas entre si{i (LDH-{1 y LDH-2) y eran
variables (fig.14).Sin embargo se observaron tres patrones de
bandas: 1) LDH-1 § 2) LDH-2 v 3) un tercer patréon constituido
por una banda intermedia LDH-1-2 presentando rastros hacia ambos
polos gue llegaban hasta las posiciones de migracién de las
bandas LDH-!1 y LDH-2., De acuerdo a esto se consideraron a las

bandas LDH-1 y LDH-2 como alozimas producidas por un locus con



dos alelos Ldh-1* y Ldh-1=,El tercer patrén se produciria en
los individuos heterocigotas , debido posiblemente a que esta
enzima es de nathraleza tetramérica, como lo observado vya para
otra especie de Orthoptera, Melanoplus sanguinipes {(Chapco Yy
Bidochka, 1986). En estos individuos se deberfan observar S
bandas, pero debido al hecho de que las bandas LDH-1 y LDH-2
migran muy cercanas entre si estas cinco bandas
se observarfan como una JVnica mas gruesa. Las frecuencias
genotipicas observadas para este dltimo locus ajustan
estadfaticamente a las proporciones Hardy- Weinberg (tabla 26).
Como puede apreciarse en la tabla 26, las frecuencias de 1los
alelos Ldh-1* v Ldh-1® son similares en las poblaciones de
SL, mientras que en TU aumenta bastante la del alelo Ldh-1Z,
Sin embargo, cuando se analizaron mediante tablas de
contingencia 1las diferencias entre 1los distintos pares de
poblaciones o entre todas ellas, éstas no fueron

estadisticamente significativas (tabla 27).

bS.- Glucosa-6- fosfato deshidrogenasa (G-6-PD).

Se determind una banda anddica invariable (G-6-PD-1),

ubicada muy prdxima al frente de corrida (fig9.15).Se considertd a

ésta producida por un locus monomérfico G-6-pd-1.Tambjién se



observéd una banda invariable (G-6-PD-2), alejada de la anterior
y mas tenue, producida posiblemente por otro locus monomdrfico
G-6-pd-2 (fig.15).0tras dos bandas anddicas no pudieron ser
analizadas debido a que no eran constantes en su aparicidn y se

coloreaban muy tenuemente.

bé. Peroxidasas (PRX).

Cuando se estudid este sistema isoenzimdAtico se revelaron 9

bandas anddicas y 3 bandas catédicas. De las anddicas unicamente

3 (las mas veloces) eran interpretables en cuanto a sU

determinacion genética. Sin embargo, debido a que en  la

poblacidn de Ampimpa no se observaron estas bandas y sd&lo
aparecf{an algunas en forma inconstante y de aspecto difuso, Hg'
se incluyd este sistema de PRX en 1los andlisis de diversiéaa
genética. No obstante esto, cabe destacar que existe una gréﬁ'
diferenciacidn en cuanto al patrén de bandas entre las
poblaciones de SL1 y SL2 ¥y la de TU ya que en esta Ultima no se

expresarlan las mas veloces y ademds las restantes correrian a

velocidades que ho coincidirfian con las de SL1 y SL2.



b7.- Superdxido dismutasa (SOD).

Se analizaron un total de 8 bandas anddicas que se
denominaron SOD-{ a SOD-8 en orden decreciente de velocidad de
migracidn (en algunos individuos pudieron observarse hasta 4
bandas adiciorales ). Las bandas S0OD~-1, S0D-2 eran invariables
y se consideraron producidas por dos loc/ monomodrficos.lLas SOD
-3,50D-4 y SOD-5 eran variables y migraban prdximas entre si. Se
observaron cuatro patrones en relacidn con estas bandas: S0OD-3 y
Ss0D-4, 2)S0D-4, 3)S0D-4 y SOD-3J y 4)S0D-S.

Cuando se utilizaba la siguiente solucidn de revelado:

CNHNa #,iM............1,5ml

Tris-ClH 9,5M pH 2,1..4,5ml

Agua....... seecraseeaasel23ml,
{que difiere de la descripta en los materiales y métodos en el
pH ¥ en la presencia de cianuro), de las 8 bandas analizadas,
las SOD-3, S0D-4 y SOD-5 eran las dnicas que aparecian.

Weisiger y Fridovich (1973a)demastraron por primera vez la
presencia de dos clases de superdxido dismutasas en eucariontes;
una de ellas se encuentra en el citoplasma y posee Cu y 2Zn (ya
que las S0OD son metaloproteinas), y la otra con Mn Yy que se

encuentra en la matriz mitocondrial. La agtividad de la primera



se ve inhibida por el cianuro y la de la segunda en presencia de
una mezcla de cloroforma ¥y dter.Por 1lo tanto, ambas enzimas
pueden distinguirse facilmente. La sintesis de las
manganoenzimas, aunque esten localizadas en la matriz
mitocondrial, estaria dirigida por el genoma nuclear (Weisiger y
Fridovich, 1973b).

El hecho de que las bandas S0D-1,S0D-2,S0D-6,S0D-7 y S0OD-8 no
se revelen en'presencia de cianuro podrfa indicar que éstas son
Cupro-Zinc-enzimas pertenecientes al citosol y la S0D-3, SOD-4 y
SOD-5 serian mangano-enzimas mitocondriales. Esto constituiria
una prueba de alelismo, permitiendo separar estas tres bandas de
las restantes en cuanto a su determinacidn genética.
Teniendo en cuenta ademds los distintos patrones enzimdticos
observados para S0D-3, S0OD-4 y SOD-5, se pudo inferir que estas
ser{an alozimas producidas por un locus polimédrfico con tres
alelos codominantes Sod-3*,50d-32 y Sod-37. Las
frecuencias de estos alelos se describen en la tabla 2é.

lLas frecuencias gernotipicas correspondientes a este
locus no difieren significativamente de las proporciones Hardy-
Weinberg en las poblaciones SL1 y TU (tabla 27).

La poblacidn SL2 difiere bastante de las otras dos ya que
en ésta es donde unicamente se encuentra el alelo Sod-3%
(aunque su frecuencia es muy bajaly ademds el alelo 30d-32 es

el mas frecuente mientras que en las *otras dos 1o es el



Sod-32, por este motivo las tres poblaciones difieren en $fporma
altamente significativa con respecto a las frecuencias alélicas,
pero estas diferencias se deben a la poblacidn de SL2 ya que
ésta es la dnica qQue se diferencia estadisticamente de las otras
dos (tabla 27).

Las bandas S0D-6 y SOD-?7 migraban cercanas entre si(y también
prdximas a las tres primeras (figura 16), Yy eran invariables
siendo la SOD-7? mucho mas intensa que la S0OD-6. Ambas se
consideraron producidas por sendos loci monomorficos Sod-494 vy
Sod-5.

La banda SOD-8 se encontraba alejada de las anteriores y mas
cercana al punto de siembra. Era también invariable y estaria

producida por un gen monomdrfico Sod-6 (figura 16).

c:Variabilidad y diferenciacidn genética.

Los valores de P (propcrcidn de loci polimorficos) y de H
(frecuencia media de heterocigotas por locus) para 1las tres
poblaciones se describen en la tabla 28. El primer pardmetro es
algo superior en TU y también el valor de H, hecho éste que
podrfa atribuirse a la falta de expresidn de tres loci en esta

poblacidn dos de los cuales son monomérfioos en las poblaciones



de San Luis.

Las estimas del Indice de Nei (1972) varian de acuerdo al
criterio con que se cuantifiquep las diferencias entre 1las
poblaciones, debido a la falta de expresidn de los [locs Est-!

a Est-3 en la poblacidn TU. Si en cada una de ellas se
consideran las diferencias iguales a 1, se aobtendr{a una estima
midxima de divergencia qgenética (D) entre las poblaciones,
indicadas en ia tabla 29 a. Sin embargo, el hecho que aparezca
al menos un rastro de las bandas Est-1, Est-2 y Est-3 en algunos
individuos de TU, serfa una evidencia de que tales [oc7
estarfan representados en esta poblacidn, pero su expresiébn se
verfa reprimida (en caso que las diferencias sean genéticas y no
ambientales) por un locus regulador y/o por efectos de posicidn.
Si se considera esto JUltimo, se obtendria una estima
menor de D entre la poblacidn de TU y las dos de San Luis (tabla
29 b).

Por dltimo, se estimaron las distancias genéticas
considerando a la falta de expresidn de estos [oc¢/ originada
Unicamente por factores ambientales} debido a esto no se
incluyeron en en las comparaciones SLI1-TU vy SL2~-TU,y se

obtuvieron estimas minimas de distancia genética (tabla 29 c).



Tabla 1:

Trimerotroprs pallidipennrs.

Origen

1

as

N:

poblaciones

coleccionadas

ndmero de individuos.

Localidad

N Altitud Latitud Longitud Provincia Colector vy

‘imts) sur Oeste Argentina Fecha de
coleccidn
Ampimpa 18 20490 260 48’ 660 12’ Tucuman pP.C.C.
Abril 19827
Las Gre- 14 1924 280 49’ 670 29' La Rioja P.C.C.
das Marzo 1986
Famatina 13 1569 280 56’ 670 31 La Rioja P.C.C.
. MArzo 19386
Chileci- 25 1191 2%90 18’ 670 39’ La Rioja P.C.C.
to Marzo 1986
Nonogas- 28 934 290 18’ 670 39 La Rioja P.C.C,
ta Marzo 1986
Vichi- 8 867 290 29’ 670 29’ La Rioja P.C.C.
gasta Marzo 1986
Catinza- 13 737 290 49’ 670 23’ La Rioja P.C.C.
co Marzo 1986
Capilla 8 972 300 53’ 640 49' Cdrdoba V.A.C.
del Monte Febrero 1987
Uspalla- 7 2090 320 49’ 690 23 Mendoza V.A.C.
ta (%*1) Enero 1984
Maipd 18 809 33o 68o 49’ Mendoza V.A.C.
Enero 1984
El Chacay 7 1159 330 3’ 690 S Mendoza V.A.C
(%2) Enero 1986
Pescadores 23 3566 330 19’ 660 28° San Luis V.A.C.
(%*3) Abril 1987
Balde 11 449 330 21’ 660 38’ San Luis V.A.C.

. (¥4) Abril 1982
Candn del 19 1199 340 32’ 680 35’ Mendoza V.A.C.
Atuel Enera 1986
Chocén 3¢ 381 360 49’ 680 45 Neuqguén A.A.D.

Abril 198S

Referencias:
*¥2)Ruta Macional No 7,

¥1)Ruta Nacional No 7,
kem
¥4)Ruta Nac.

Nacional No 7,
Pablo César Colomboj
Alejandro Arturo Domanico.

km 792,5;

29

al

19 km al Oeste de Uspallatat
Mendozaj
km

Oeste
No 2,

de

V.A.C.:Viviana Andrea Confalonierij

816.

¥3)Ruta
P.C.C.:
A.A.D.:



Tabla 2: Andlisis de varianza de la frecuencia media de quiasmas

totales (a)
machos de Cylindrotetitix

e

intersticiales
obscurus

sin

(b)

célula en

cromosomas B y con

cromosomas B telocdntricos y submetacéntricos.¥*¥*: P< ©,901.

a)

G.L. S.C. C.M. F
Entre cario- 2 29,5994 14,7992 1,86
morfos
Entre indivi- 208 159,1339 74,9567 7, 25%uw
duos
Error 285 224,9997 1,89726
Total 227 413,7339
b)

G.L. S.C. C.M F
Entre cario- 2 13,9161 6,9580 a,32
morfos
Entre indivi- i8 38&,8172 21,6910 8,1 %ew
duos
Error 182 498,2614 2,64698
Total 207 909,9952




Tabla 3! Frecuencias medias de quiasmas totales (QT) e
intersticiales (@) de los individuos portadores de a) B
telocéntricos {BT) Y b) B submetacéntricos ({BI) de
Cylindrotettix obscurus. En (a) se describen las frecuencias
medias observadas para tada uno de los tipos de células
portadoras de g, 1, 2, 3, 4 y 6 BTs.

a)
Indivi- BT 1BT 2BT 3BT 4BT &6BT
duo No
aT 12,59 13,83 13,37 - 14,33 -
4
eI 5,50 5,00 4,63 5,33
aT 14,39 13,93 14,25
11
el 4,09 5,64 5,90
ar 13,33 13,2% 13,08 13,33
12
Q1 6,17 5,79 6,33 4,33
eT 14,40 13,9 14,90 14,00
16
eI S,00 3,7 6,59 4,008
aT 14,59 15,22 15,22
22
Q1 6,089 5,78 4,22
T 14,98 17,67 16,53 18,00 17,20 16,00
36
Ql 1,08 2,33 2,59 7,00 3,09 2,00
b)
Individuo No é 24 29 31
QT 15,59 14,59 13,30 16,40
Q1 3,19 1,00 7,20 6,608
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Tabla 4: AnAlisis de regresidn de las frecuencias medias
quiasmas totales (a) e intersticiales (b) por célula sobre
nimero de B teloceénticos por célula
machos de Cylinqrotettix obscurus .

de
el
en

a)

G.L. S.C. C.M. F
Regresidn 1 2,0349 2,80849 2,08047
Residual 3 2,24%9 g,7486 23,7197
Error 99 93,6152 1,8482
Total 24 93,8660
b)

G.L. S.C. C.M. F
Regresidn 1 2,8471 g,8471 39,8936
Residual 3 @g,7456 9,2485 39,2357
Error 91 95,9216 1,0541

Total 95 97,5143




Tabla 8: Frecuencias de espermdtidas haploides (X)), diploides
(2X), tetraploides (4X) y microespermdtidas (M) analizadas en
individuos de Cylrndrotettrx pobscurus sin cromosomas B y con
Bs submetacéntricos (BI).

Cario- 1Indivi- No total Porcentaje de espermdtidas
morfos duo No de esper-
madtidas X 2X 4x M Total
anorma-
les
2B 1 8927 99,61 2,39 a,39
26 ° 525 109 - -
7 336 99,44 #,56 8,56
BI 24 395 99,67 2,33 - - 2,33
-] 689 93,82 4,56 2,15 1,42 6,18
28 535S 97,94 1,87 3,19 - 2,086
Tabla 6: Frecuencias de espermdtidas haploides (X), diploides

(2X), tetraploides (4X) y microespermdatidas (M) analizadas en
individuos de Cylindrotettix obscurus con cromosomas B
telocéntricos (BT). El ndmero de cromosomas B en cada folliculo
se determind a partir de células en meiosis. No se encontraron
foliculos sin Bs (9B).

Indivi- No de fo- No de No Total Porcentaje de espermdtidas
duo No 1lfculos Bs de esper-
matidas X 2X 4X M Total
anorma-
les
16 1 1 474 97,89 1,48 2,63 2,11
S 2 2419 99,17 B,59 2,33 3,83
12 2 1 1243 96,62 2,64 - 2,74 3,38
1 2 689 98,26 1,57 ©,93 92,14 1,74
2 3 961 96,98 8,73 - 2,29 3,82
11 1 2 549 98,73 2,54 8,73 1,27
1 3 524 96,63 1,19 2,18 3,37
1 4 383 99,22 B4,52 2,26 a,78
22 1 1 575 91,65 1,22 7513 8,33
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Tabla 7: Frecuencias de espermdtidas haploides (X), diploides
(2X), tetraploides (4X) y microespermdtidas (M) correspondientes
a individuos potadores Yy no portadores de cromosomas B de
Cylindrotettix obscurus. Datos condensados de las tablas 5 vy
4.

a) Individuos sin Bs o con Bs submetacéntricos (BI)

Cario- No total Porcentaje de espermdatidas X2, P
morfo de esper- (ve. 9B)
matidas x 2X ax M Total
ahorma-
les

2B 1568 99,68 9,32 - - 8,32 - -

BI 1529 96,45 2,76 9,13 B,76 3,55 41,36 <9,001
BT+BI 693 94,88 4,96 6,16 - 5,12 38,95 <9,091

b) Individuos con Bs telocéntricos

No No de No total Porcentaje de espermitidas X2 _ P
Bs falic. de esper- (vs. 9B)
mdtidas X 2X 4X M Total
anorma-
les
1 4 2292 95,64 @,96 - 3,46 4,36 546,93 <g,8931
2 7 3657 98,91 92,71 9,83 9,35 1,99 6,83 9,01-9,001
3 3 1465 96,86 9,89 - 2,25 3,14 34,77 {9,801
4 1 383 99,22 9,52 - 9,26 9,7 9,69 9,59-0,39
(1B+3B)vs., (2B+4B) 1B vs. 3B 2B vs., 4B
X2 de
ctontingencia 64,43 3,26 9,09

P <9,001 2,85-0,10 9,708-9,98




Tabla 8 ¢ Cariomorfos y frecuencias de Qquiasmas de 1los
individuos pertenecientes a las 15 poblaciones argentinas de
Trimerotropis pallidipennrs analizadas. A cromosoma
acrocéntrico badsico. Al: cromosoma acrocéntrico invertido. SM1 -
SMé: distintos cromosomas submetacéntricos. M: cromosoma
metacéntrico. A/A! corresponde tanto a los homocigotas basicos
como invertidos. Sdélo se indican las morfologias de los
cromosomas involucrados en los polimorfismos. *: individuos
portadores de cromosomas B.Las frecuencias medias de Qquiasmas
fueron determinadas sobre 18 células.

a) Ampimpa

Indi- Secuencias cromosdmicas Frec. x Frec. x
viduo Xa /cel. Xa.int/ B
No 4 () 7 8 cel.

1 A/A A/A SM2/A A/A 16,9 2,1

2 A/A M/A SM2/A SM3/A 16,1 1,5

3 A/A M/A A/A A/A 16 1,2

4 A/A M/M A/A SM3/A 15,72 1,1

5 A/A M/A  SM2/A SM3/A 14,8 1,3 *
6 A/A M/A SM2/A SM3/A 1¢& 3,7

7 A/A A/A SM2/SM2 SM3/A 17,5 g,e

8 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM3 - - *
4 A/A M/M SM2/A SM3/A 16,8 g,6

19 SM1/SM1 M/M SM2/SM2 SM3/A 18 2,5

11 A/A M/M SM2/A A/A 16,3 1,9

12 A/A A/A A/A SM3/SM3 16,1 1,3

13 A/A A/A A/A SM3/A 15,7 1,5

14 A/A M/A SM2/A SM3/A - -

13 SM1/A A/A SM2/A SM3/SM3 16,1 1,6

16 SM1/A M/A SM2/A A/A - -

12 A/A M/A SM2/A A/A - -

18 A/A A/A A/A SM3/A - -

Medias poblacionales 16,31 1,43




b) Las Gredas

Secuencias cromosomicas Frec. x Frec. x
Indivi de Xa/cel de Xa int/ B
duo No q 6 7 8 celula
1 A/AT M/A A/A SM3/SM3 15,6 1,2
2 A/A M/M SM2/A SM3/SM3 16,8 2,1
3 SM1/AI M/A SM2/SM2 SM3/SM3 15,5 2,4
4 A/A M/A SM2/SM2 SM3/6M3 15,5 2,9
3 SM1/SM1 A/A A/A SM3/5M3
6 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4 16,3 2,49
7 A/AT M/A SM2/A SM3/SM4 14,9 9,9
8 SM1/A M/M SM2/SM2 SM3/SM4 16,7 a,8
9 A/AT M/A A/A SM3/SM3 15,4 2,95
12 A/A M/A SM2/A SM3/SM4
11 A/AI A/A SM2/A SM3/A 15,2 3,9
12 A/A M/A SM2/A SM3/A 15,3 B,6
13 A/AT M/M SM2/A SM3/A 15 2,8
14 A/A A/A A/A SM3/SM3 15,3 1
Medias Poblacionales 15,63 9,71
c)Famatina
Indivi- Secuencias cromosdmicas Frec. X Frec.X
duo No Xa/cel. Xa int./
4 6 7 8 célula
1 SM1I/AI M/M SM2/A SM3/SM3
2 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM3
3 A/Al M/M A/A SM3/SM3 16,3 1,2
49 A/A M/M  SM2/SM2 SM3/SM3
S SM1/A1 M/A SM2/A SM3/SM3
é A/A M/A SM2/A SM3/SM3 16,6 #,8
7 A/A M/A SM2/A SM3/SM3 15,8 1
8 A/A M/M  SM2/A SM3/SM4 16,8 1
@ A/A M/M SM2/SM2 SM3/A
19 SM1/AT M™M/A SM2/SM2 SM3/SM4 14,7 1,4
11 A/A M/A A/A SM3/8M3 16,3 9,3
12 A/A M/A SMZ2/A SM3/SM4
13 A/A M/A SM2/A SM3/SM4 *
Medias poblacionales 16,17 3,95




d) Chilecito

Indivi- Secuencias cromosdmicas Frec.x Frec.x
duo No 4 6 7 8 Xa/cel Xa inty
célula

1 A/A M/A SM2/A SM3/A 15,9 (%]

2 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM3

3 A/A M/M SM2/SM2 SM4/SM4 17,5 B,6

49 A/A M/A SM2/A SM3/SM3 15,8 1,3

S A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3 18,2 1,1

6 A/A M/M SM2/A SM3/SM4 16,7 a,49

7 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM4 12,9 1,3

8 A/A A/A SM2/SM2 SM3/SM3 16,8 1,2

9 A/AT M/A SM2/A SM3/8M4 14,1 0,9

19 A/Al M/A SM2/A SM3/5SM3 13,4 1,5

11 A/A A/A SM2/A SM3/5M4 13,3 2,7

12 A/A M/A SM2/A SM3/SM3 14,2 g,7

13 A/Al M/A SM2/SM2 SM3/SM3 14,5 2,8

14 A/A M/A A/A SM3/SM3 15,2 g,4

18 A/A A/A SM2/A SM3/A

16 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4

12 A/A M/M  SM2/SM2 SM3/SM4

18 A/AI M/A SM2/A SM3/SM4

19 A/A M/A A/A SM3/SM3

29 A/A M/A SM2/A SM4/SM4 17,6 dg,2
Medias poblacionales 15,82 9,79




e) Nonogasta

Indivi- Secuencias cromosdmicas Frec.x Frec.x
duo No Xa/cel. Xa int/
4 é 7 8 célula

i A/A M/A SM2/A SM3/5M4

2 A/A M/A SM2/SM2 SM3/A 16,9 2,2

3 A/A M/M  SM2/A SM3/SM3 12,8 g,7

4 A/A A/A SM2/SM2 SM3/SM3

S A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4

6 A/A ‘' M/A  SM2/A SM3/SM3 14,7 2,4

7 A/A M/A A/A SM3/SM3 16,6 1,2

8 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4 1?2 1

4 A/A M/M  SM2/A SM3/SM3 16,5 1,9

1§ A/A M/M  SM2/A SM3/SM3 17,4 1

11 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4 16 1,7

12 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4 16,2 a,9

13 A/A M/M A/A SM3/SM4 17,1 a,9

14 A/A M/M  SM2/SM2 SM3/SM3 12,9 g,1

135 A/A M/M SM2/SM2 SMR/SM3 12 1,3

16 A/A M/A SM2/3M2 SM3/SM4 17 1,1

12 A/A M/A SM2/A SM3/5SM3 15,8 3,2

18 A/A M/M SM2/A SM3/SM3 17 4
Medias poblacionales 16,71 1,249

4) Vichigasta

Indivi- Secuencias cromosdmicas
duo No
4 é 4 8
b A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4
2 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM3
3 A/A M/A SM2/A SM3/SM3
4 A/A A/A SM2/A SM3/SM4
S A/A A/A SM2/SM2 SM3/SM3
6 A/A M/M A/A SM3/SM3
7 A/A M/A SM2/5M2 SM3/SM4a
8 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4




9) Catinzaco

Secuencias cromosdmicas

Indivi- Frec.x Frec.x
duo No Xa/cel. Xa int. B
4q 6 7 8 célula
1 A/Al M/A SM2/A SM3/SM3 13,1 1,2
2 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM3 12,5 1,2
3 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4 17,1 2,7 *
4 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3 16,9 1,6
5 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM3 17,7 1,4
é A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM4 172,95 8,4
7 A/A A/A SM2/SM2 SM3/SM3
8 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM4 *
9 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4 17,2 8,3
19 A/A M/M A/A SM4/SM4 18,2 9,95 *
11 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3 i@ 1,2
12 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4 15,8 2
13 A/A A/A SM2/SM2 SM4/SM4
14 A/A A/A SM2/SM2 SM3/SM3 17,7 9,8
13 A/A A/A SM2/SM2 SM3/SM4
Medias poblacionales 17,253 1,07
h) Capilla del Monte
Indivi- Secuencias cromosdmicas Frec.x Frec.x
duo No Xa/cel. Xa ints B
) 6 2 8 célula
1 A/A M/M SM2/8M2 SM3/SM3 12,8 9,1
2 A/A M/M A/A SM3/SM3 16,8 9,3
3 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3 12,9 a,7
4q A/A M/M SM2/5M2 SM3/SM3 18,6 gd,6
S A/A M/M SM2/A SM3/SM4 17,1 1,1
é A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3
2 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3 ¥
8 A/A M/M SM2/A SM3/SM4
Medias poblacionales 172,64 g,36




i)Uspallata

Indivi- Secuencias cromosdmicas Frec.x Frec.x
duo No Xa/cel Xa int/
49 6 7 8 célula

1 A/SM1 A/A SM2/SM2 A/A 16,9 2,7

2 A/A A/A A/A A/A 15,7 1,1

3 Al/A A/A SM2/5M2 SM3/SM3 15 1,8

4 SM1/SM1 A/A A/A A/A 15,5 g,4

3 A/SMI A/A SM2/A SM3/5SM4 14,8 1

é Al/A A/A A/A A/A 18 1,93

7 A/SM1 A/A SM2/A SM43/A 15,3 1
Medias poblaciaonales 15,46 1,36
i) Maipd
Indivi- Secuencias cromosdmicas Frec.x Frec.x
duo No Xa/cel. Xa int/

4 6 7 8 célula

1 A/A SMS/A SM2/SM2 SM3/SM4 13,6 3,9

2 A/A A/A SM2/SM2 SM3/SM3 18,6 3,3

3 A/A SM3/SMS SM2/SM2 SM4/SM4 17,6 9,2

4q A/A M/M SM2/5M2 SM3/SM4 15,1 3,5

S A/A M/A SM2/SM2 SM4/SM4 18,1 g,3

é Al/A A/A SM2/A SM3/EM4 14,9 1,4

7 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3 18,9 1,1

8 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3 18,7 9,4

9 A/A M/SMS SM2/SM2 SM3/SM3 16,9 2,8

12 A/A SMS/SMS SM2/SM2 SM3/SM3 18,1 g,5

11 A/A SMS/M SM2/8M2 SM3/SM3 17,1 g,2

12 A/A M/A SM2/5M2 SM3/SM3 16,5 g,6

13 AI/SM1I M/M SM2/SM2 SM3/SM3 16,9 8,6

14 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4 17 g,8

15 A/A A/A SM2/5M2 SM3/A 18,1 9,3

16 A/A SMS/M SM2/SM2 SM4/A 16,4 9,5

12 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM3 16,6 3,3

18 AI/SMI M/M SM2/SM2 SM3/SM3 14,8 2,8
Medias poblacionales 16,99 9,59
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k) El1 Chacay

Indivi- Secuencias cromosdmicas Frec. x Frec. x
duo No de Xa/ de Xa int/
q -6 7 8 cel. cel.

b A/A M/SMS SM2/SM2 SM3/SM3

2 A/AT SMS/SM3 SM2/A SM3/5M4 14,6 1,5

3 A/Al M/SMS SM2/A SM3/SM3 15,4 1,2

4 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4

S A/AT M/SMS SM2/SM2 SM3/SM3 14,2 1

6 A/AI M/M SM2/A SM3/SM3 15,9 J,4

7 A/A SMS/A SM2/A SM3/SM4 16 8,9
Medias poblacionales 15,22 1,904
1) Pescadores

Indivi- Secuencias cromosdmicas Frec. x Frec. x
No de Xa/ de Xa int/

4q é Ve 8 cel. cel.

1 A/A M/M SM2/SM2 SM4/SM4

2 SM1/ATI M/M SM2/SM2 SM3/8SM4

3 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM4

9 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3

3 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM4 17,8 1,1

6 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3

7 A/A M/M SM2/A SM3/A

8 A/A M/M SM2/A SM3/SM4

9 A/A M/A SM2/5M2 SM3/SM4 16,8 1,1

19 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM4 16,8 a,6

11 A/A M/A SM2/A SM3/SM4 15 1,6

12 A/A M/A SM2/5M2 SM3/SM4 16 1,4

13 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM4 17,8 2,2

14 A/A M/A SM2/A SM3/SM3 12,9 1,6

13 SM1/AI M/M SM2/SM2 SM3/SM4 12 @,7

16 A/A A/A SM2/8M2 SM3/SM3 17,8 1,4

17 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4 16,4 1

18 A/A M/A SM2/A SM3/SM3 15,4 a,7

19 A/A M/M SM2/A SM3/A

29 A/A M/M SM2/A SM3/SM3 17,8 2,9

21 A/A M/M SM2/A SM3/SM3 16,1 2,2

22 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM4 16,4 1,3

23 A/A M/M SM2/A SM3/SM4q 17 1,5
Medias poblacionales 16,9 1,02




m)Balde

Indivi- Secuencias cromosdmicas Frec. x Frec. x B
duo No de Xa/ de Xa int/
4 6 7 8 cel. cel.
1 A/Al M/A SM2/SM2 SM3/SM4
2 A/A M/A SM2/A SM3/SM4 15,9 1,7 *
3 A/A A/A SM2/A SM3/SM4 16,4 2,8
4 A/A M/M SM2/SM2 SM4/A 17,9 9,1
5 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3 19 1,5
é SM1/ATI M/M SM2/SM2 SM3/SM4 16,2 2,2
7 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3 18 2,9
8 A/A M/M SM2/8M2 SM3/SM4 18,1 g,49
? A/A M/M SM2/EM2 SM3/SM4 18 g,5
19 A/A M/M SM2/A SM3/SM4 16,9 1,9 x
11 A/A A/A SM2/A SM3/5SM3 17,3 1,4
Medias poblacionales 12,37 1,14
n) Cafdn del Atuel
Indivi- Secuencias cromosdmicas Frec. x Frec. x B
duo Nao de Xa/ de Xa int/
q 6 7 8 cel. cel.
1 A/A M/M SM2/A SM3/A 16,3 1,6
2 A/AIT M/A A/A SM3/SM3 14 d,1 *
3 A/A M/A A/A SM3/SM4 13,8 1,3 *
4 A/A M/A SM2/SM2 SM4/A 14,9 9,4
5 A/Al M/A SM2/A SM3/SM3 13,7 3,9
é A/A M/A SM2/A SM4/A 15,2 8,7
7 SM1/ATI M/M SM2/A SM3/5SM4 14,9 3,6
8 A/Al M/A SM2/SM2 SM3/SM3 14,7 1,1
4 A/Al A/A SM2/A SM3/SM3 14,8 1,2 *
19 A/A M/A SM2/A SM3/A 16,1 2,6
11 A/Al M/A A/A SM3/A 14,3 1,8
12 A/Al M/A A/A SM3/SM3 15 1,9 *
13 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM4 17,5 9,6
14 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM4 16,1 9,6
15 A/A A/A SM2/A SM3/SM3 *
16 SMi/AI M/A SM2/A SM3/SM3 *
17 A/AI A/A SM2/A SM3/SM4 *
18 A/AI A/A A/A SM3/SM3
19 A/AX M/A SM2/A SM3/5M4
Medias poblacionales 15,89 1,1




0) EL Chocdn

Ind. Secuencias cromosdmicas
No Frec.x Frec.x
2 q 6 7 8 Xa/cel. Xa int/
cel.
1 SM/SMé6 SMLI/A A/A A/A SM4/A 13 7,3
2 SM/SM SMIi/A A/A A/A A/A 15,7 2,49
3 SM/SM SMi/SM1I A/M A/A SM3/5M4 14,4 1,2
4 SM/SM A/A A/A SM2/SM2 SM3/SM4 15,2 2,5
S SM/SM A/A A/A A/A SM3/SM4 15,2 2,2
6 SM/SM A/AI A/A A/A SM3/5M3 13,9 ag,2
7 SM/SM A/A A/A SM2/A SM3/SM3 14 8,7
8 SM/SM SMI/AI A/A SM2/A SM3/SM3 14,9 9,9
9 SM/SM&6 SMI/A A/A A/A A/A 13,9 g,6
19 SM/SM  A/A M/A A/A SM3/A 15,8 g,3
11 SM/SM A/Al M/A SM2/A SM3/A 14,1 @,6
12 SM/SM  A/Al M/A SM2/A SM3/SM4 14 2,7
13 SM/SMé6 SM1/SMY A/A  SM2/A SM3/A 14 9,2
14 SM/SM A/AI A/A SM2/A SM3/A 13,9 9,5
15 SM/SM SM1/Al A/A SM2/A SM3/A 15,2 2,3
16 SM/SM  SMI1/Al A/A SM2/A SM3/SM4 14,6 1,4
17 SM/SM  A/AI A/A SM2/SM2 SM4,/SM4 16,4 1,3
18 sM/SM  A/Al A/A SM2/3M2 SM3/SM3 16,9 9,7
19 SM/SM SM1/SMI A/A SM2/SM2 A/A 16,8 2,9
29 SM/SM  SM1/SM1 A/A  A/A SM3/SM3 15,3 2
21 SM/SM6 SM1/A A/A SM2/A SM3/SM4 13,8 ag,8
22 SM/SMé6 SMLI/AI  A/A SM2/SM2 SM3/SM3 14,1 1,2
23 SM/SM  A/A A/A A/A SM3/SM3 15,6 2,6
24 SM/SM  A/A A/M SM2/A SM3/A 14,7 1
25 SM/SM  SM1/AI A/A A/A SM4/A 15,5 2,3
26 SM/SM  SM1/AI M/M A/A A/A 16,6 2,3
27 SM/SMé6 SM1/AI A/A SM2/SM2 SM3/SM3 15,2 9,9
28 SM/SM SML1/A M/A SM2/A SM3/A 14,5 2,5
29 SM/SM A/AI A/A SM2/A A/A 15,7 2,1
39 SM/SM  SM1/A A/A  SM2/A SM4/A 14,1 2,3
Medias poblacionales 14,89 @,85



Tabla 9. Frecuencias poblacionales observadas de las distintas
morfologias cromosdmicas y de los individuos portadores de B de

Trinreraotropirs pallidipennis. H: heterocigosis media

poblacional. I:! numero medio de cromosomas invertidos por
individuo. A:! .cromosoma acrocéntrico bdsico. Al: cromosoma
acrocéntrico invertido. SM1-SM6: distintos cromosomas

submetacéntricos. M: cromosoma metacéntrico.

Secuencias cromsédmicas

2SM 25Mé 4SM1 4A 4A1 &M 6SM3
Ampimpa 1 g g,11 9,389 (%} g,44 2
Las Gre- 1 g 00,1428 29,4286 86,4286 3,5 [}
das
Famatina 1 g 9,1154 49,9459 B,8387 9,69 @
Chileci- i Q a 29,1127 98,8873 49,54 %}
to
Nonogas- 1 g g (4] 1 2,71 %)
ta
Vichi- i g o a 1 9,449 2
gasta
Catinza- 1 g ] 2,033 9,97 2,55 [}
co
Capilla 1 g & a? 1? 1 g
del Monte
Uspalla- 1 g #,3571 9,513 ©,1299 9 g
ta
Maipd 1 2 9,955 0,9286 06,9158 9,4722 90,2222
El Chacay 1 2} 2 9,313 92,6879 39,4286 0,4286
Pescadores 1 g g,04355 & 2,9565 08,8261 O
Balde 1 a a9,8455% @¢,9454 @3,9991 ©,7273 ¢
Candn del 1 o @,0526 96,3621 99,5853 86,4737 &
Atuel

Chocédn ©,8873 9,1127 ¢,35 ©,3011 $,3489 &,133 £




Secuencias cromostmicas

6A 7SM2 7A 8SM3 8SM4 8A B H I

Ampimpa 2,56 3,44 2,56 J,44 "} 8,56 2,11 1,61 2,89
Las Gre- 2,3 2,58 9,59 8,73 2,14 g,11 2,29 2 4,93
g::atina g,31 2,58 9,42 9,81 2,15 2,24 9,31 1,88 6,38
Chileci- g,46 9,78 9,30 9,68 g,28 2,04 2,36 1,64 6,28
;gnogas- 3,29 2,66 9,34 9,73 2,23 2,82 2,29 1,39 6,71
6?chi- 2,56 2,78 9,25 8,75 3,25 2 2,13 1,37 6,38
gasta

Catinza- 2,47 3,92 8,19 9,67 2,33 2 2,27 8,93 6,67
g:pilla ] 8,73 2,25 8,875 2,125 @ 2,13 9,58 72,39
del Monte

Uspalla- 1 g,42 2,58 £,22 2,14 2,64 2,14 1,29 2,52
;:1pd 92,3056 8,97 9,03 8,69 3,25 a,96 9,22 3,94 7,12
El Chacay 0,1428 9,71 9,29 08,7857 09,2143 2 4,29 2,29 6,57
Pescadores 98,1739 9,81 8,19 08,6394 09,3269 08,0437 2,17 1,39 7,17
Balde 2,2727 8,82 8,18 79,5999 02,3636 9,94338 9,18 1,43 4,91
Cafdn del @,5243 6,47 9,53 82,6579 £,2195 83,1316 9,37 2,32 4,94
Q:gsén 2,867 0,40 9,60 £,4833 £,1834 99,3333 F,13 2 3,93




Tabla {@:Comparacidn de las frecuencias cromosdmicas
con respecto a

Weinberg,

las
correspondientes
Trimerotropis pallidripennis.

esperadas

segdn

a las

la

poblaciones

expresion

observadas

de

argentinas

Hardy-

de

Pares Cromosdmicos

Poblacidn 6 7 8

xX= P X= P X= P
Ampimpa g,18 ©,5-9,7 9,28 0©,5-9,7 g,28 a,99
Las Gredas #&,28 &,5-9,7 f,28 ©,5-9,7 1,55 6,5-0,7
Famatina 2,56 9,1-9,2 g,14 9,5-4,7 1,01 2,8
Chilecito 2,23 96,5-9,7 9,805 ©,8-9,9 1,714 a,5-9,7
Nonogasta 1,39 @,2-9,3 8,43 9,5-9,7 3,12 9,3-96,5
Vichigasta 9,58 &,3-9,5 7,88 @,3-0,5 9,89 2,8-9,9
Catinzaco 1,66 8,1-9,2 5,94 0,01-0,02 9,16 3,7-9,8
Capilla del g,88 @,3-9,5 g,16 g,7-9,8
Monte
Uspallata 1,24 @,2-0,3 6,28 2,1-90,2
Maipd 4,44 gG,2-9,3 a,82 @,8-9,9 3,83 9,2-9,3
El1 Chacay 3,39 9,9-9,95 1,906 @,3-9,5 g,52 g,9-9,95
Pescadores 8,20 0,3-9,7 1,63 ©,1-0,2 3,84 2,2-9,3
Balde 3,21 B,05-0,1 9,54 9,3-9,5 4,17 @,2-9,3
ca¥on del 1,36 9,2-9,3 g,96 ©,8-¢,°9 3,24 g,3-
Atuel
Chocdn 4,55 2,3-@.,? 2,83 g,3-¢ 1,98 o,72-3,8



Tabla 11:Andlisis de regresidn lineal de las frecuencias medias
de quiasmas totales (a) e intersticiales (b) con regpecto al
ndmero de bivalentes heteromérficos por individuo de
Trimerotropis pallidipennis pertenecientes a las poblaciones
de Ampimpa (I), 'Las Gredas (I1), Chilecito (III), Nonogasta
{Iv), Catinzaco (V), Maipd (VI), San Luis (VII), Chocdn (VIII).

I: Ampimpa

a) G.L. S.C. C.M. F. P.
Regresion 1 1,7559 1,7559 2,78 >8,085
Residual 1 9,1808 g,1808 9,2862 >89, 85
Error 9. 5, 6867 g,6318

Total 11 77,6225

b)

Regresidn 2,6282 a,6282 1,96 29,95
Residual 1 g,1564 1,1564 g,49 >8,9S
Error 9 2,8845 g,3205

Total 11 3,6692

II: Las Gredas

a) G.L. S.C. C.M. F P
Regresion 1 1,3824 1,3824 4,42 9,05-9,10
Residual 1 g,9699 3,0699 g,22 >9,085
Error 7 2,1886 92,3127

Total 9 3,64

b)

Regresidn 1 g,0836 9,08836 2,69 >9,85
Residual 1 29,7549 3g,7549 6,30% 9,91-8,085
Error 7 g,838S 99,1198

Total 9 2,924




III: Chilecito

a) G.L. s.C. C.M. F P
Regresion 1 12,8337 12,8337 5,73% 9,91-98,85
Residual 2 a,8676 29,0338 2,915 >3,085
Error 9 29,1494 2,2388

Total 12 33,9597

b)

Regresidn g3,1262 g,1262 %,4432 >9,85
Residual 2 2,4334 1,2167 4,2781% ~@,05
Error 9, 2,3594 9,2844

Total 12 2,6169

IV: Nonogasta

a) G.L. S.C. C.M. F P
Regresion | 3,1856 3,1856 7,91% 2,81-a,85
Residual 1 g,12081 g9,1281 2,26 >8,05
Error 12 5,4571 23,4547

Total 14 8,7628

b)

Regresion 1 g,9914 2,00814 1,35x1g-2> H>g .09
Residual 1 12,1019 12,1910 11,99%= 8,01-8,091
Error 12 12,1024 1,0989%

Total 14 13,736

V:Catinzaco

a) G.L. S.C. C.M. F P
Reqresion @ 2,69054 2,6954 5,19+ ~@,85
Residual 1 9,1233 9,1233 3,24 >9,83
Error 7 3,5232 2,5184

Total 9 6,304

b)

Regresidn 1 g,08423 92,8423 2,093 >8,985
Residual i g,9117 g,911?7 Q3,826 >8,93
Error 7 3,19 38,4357

Total 9 3,24 -




VI: Maipd

a) G.L.. S.C. C.M. F P
Regresion g,1396 g,1396 18,19 2, 003%
Residual i 9,8335 g,08335 2,45 2,10
Error 14 g,1914 28,8137

Total 16 g,3645

b)

Regresidn 1 99,0169 3,0169 1,308 8,19
Residual 1 2,0124 a,08124 g,96 g,10
Error 14 J,1809 2,28129

Total 16 g, 2098

VII: Poblaciones de San Luis

a) G.L. S.C. C.m F P
Regresidon | 12,6682 12,6682 26,48 (G, 0F 100"
Residual 2 g,1342 a,86721 2,14 >8,83
Error 21 22,8594 79,4784

Total 24 35,6528

b)

Regresion 1 29,9665 88,9663 4,35 8,05-0,81%
Residual 2 3,792 1,851 8,33 {Gg,q1u»
Error 21 4,6615 a,222

Total 24 9,33

VIII:El Chocdn

a) G.L. S.C. C.M. F P
Regresion 1 ?,11 2,11 12,49 (G, O 1 %"
Residual 2 g,11 g,34 g,98 >9,95
Error 24 17,51 9,72

Total 27 26,74

b)

Regresiadn | 2,47 2,47 7,088 <O,B1"
Residual 2 1,45 a,73 2,909 >3,935
Error 24 8,37 3,35 .

Total 27 12,29



Tabla 12: Andlisis de regresiédn lineal de la frecuencia media de
quiasmas totales sobre el numero de bivalentes heteromorficos,
incluyendo todoa los individuos de 7. pallridipennis.Los datos
de la variable independiente se transformaron segin la ecuacion
y= V x+5

G.L. S.C. C.HM. F P
Regresidn 1 126,5591 126,5591 118,16 <G,001%n»
Residual 173 185,3913 1,0711
Total 174 311,86084

Tabla 13: AnAlisis de covarianza de la frecuencia media de
quiasmas totales entre todas las poblaciones de 7.
pallidipennis.x= Ndmero de bivalentes heteromdrficos por
individuo (variable independiente transformada segin la ecuacidn
y= V x+5)j y= Frecuencia media de quiasmas totales (variable
dependiente).

GL SCxx SCxy SCyy SCreqg GL SCres CM F P

Entre

Pobl. 13 1,83 -13,48 133,34 - 13 89,51 4,37 5,82 (2,095
Error 161 S,61 -17,21 178,32 52,73 160 125,79 2,79

Total 174 7,44 -30,69 311,86 126,56 173 185,30




Tabla 14:
correspondientes a distintas poblaciones de 7.
mediante contrastes de Scheffe.

Comparacidn de frecuencias medias de quiasmas totales
pallidrpennis,

a) Poblaciones Riojanas vs. de San Luis y Mendoza
+=g,1281 ES=8,1698
$/ES= 9,7546 P> 9,085

b) Chocdn vs. Poblaciones Riojanas
§=1,1924 ES=@, 2023
f/ES= 55,8796 P < 9,05*

v

c) Chocdn vs.

$=1,0643
$/E5= 5,3142

d) Ampimpa vs. Poblaciones Mendocinas y de San Luis
f=0,0896 ES=96,2727

f/ES= B,32 P > 2,93
e) Ampimpa vs. Poblaciones Riojanas

£=90,038 ES=8,2746¢

+/ES= 4,13 P > 2,05
f) Capilla del Monte vs. Poblaciones Mendocinas y de San Luis
¥=0,35982 ES=92,4137

f/ES= 1,44 P > 2,85
9) Capilla del Monte vs. Poblaciones Riojanas

f= 0,47 ES=0,4149

f/ES= 11,1326 P > 2,25
h) Capilla del Monte vs. Ampimpa

f= g,598% ES=0,4137

f/ES= 11,2291 P > 9,85

i) Capilla del Monte vs. Chocdn

= 1,662S ES=0,4283

f/ES= 3,8814 P > 3,85

ES=0, 20072
P < 8,05%

Poblaciones Mendocinas y de San Luis



i)

f= {,8344
$/ES= 4,1979

k) Catinzaco vs.

f= 11,0367
+/ES= 88,3671
1) Chocdn vs.

¥=0,2354

£/ES= 9,6325"

m) Chocdn vs.

f= 94,7322
$/ES= 0,32

n) Chocdn vs.

$= 9,783
f/ES= 2,5853

o) Chocdn vs.

$= 1,4289
f/ES= 9,2894

p) Chocdn vs.

fa2 1,8089
$/ES= 55,5868

q) Chocdn vs.

$=1,1892
$/ES= 2,9992

r)
= 9,689
$/ES= 1,42

s) Chocdn vs.

$= 1,6438
$/ES= 5,86

Uspallata vs.

San Luis Balde

ES=0,436%9
p > 2,05

Chilecito

ES=2,87
P> 2,85

Uspallata

ES=2, 3722
P> 2,05

Chilecito

S 3239
25

vl

ES= 2,
P> B,

Las Gredas

ES= @,392%
P > 9,85

Nonogasta

ES= 5,095%
P < 2,05%

Catinzaco

S= 4,
< g,05*
Famatina
S

ES= @,
F > 2,05

Chocdn vs El Chacay

ES= ©,4830
P> 9,05

San Luis Pescadores

ES= @,28
P ¢ 9,05%



t) Chocdn vs. Maipu

f= 1,3689 ES= @,2643
£/ES= 5,17 P ¢ O,0%5%

u) Chocdn vs. San Luis Balde

f= 2,0698 ES= @,
$/ES= 6,46 P < B,05%
v) Chocdn vs. CaRan del Atuel

$= 09,3791 ES= @,2878
£/ES= 1,32 P > 2,85



Tabla 1%: Andlisis de varianza de las frecuencias medias de
quiasmas intersticiales por individuo entre todas las
poblaciones analizadas de 7. pallridipennrs.

G.L. S.C. C.M. F P
Entre
Poblaciones 13 18,6584 @9,8197 2,29 2,01-9,085%
Error 161 57,4526 4,3568
Total 174 68,1119
Tabla 16: Comparaciodn de frecuencias medias de quiasmas

intersticiales correspondientes a las poblaciones analizadas de
7. pallrdipennis mediante contrastes de Scheffé,

a) Capilla del Monte vs. Ampimpa

$=0,8708 ES= 09,5262
$/ES= 1,65 P> 9,05

b) Ampimpa vs. Maipd

f= 92,8348 ES= 09,2174
f/ES= 3,84 P > 2,85

c) Maipd vs. Ampimpa + Uspallata

$= 8,7995 ES= 04,1986
$/ES= 4,0259 P > g,05

d) Las Gredas + Chilecito + Capilla del Monte + Maipd vs.
Ampimpa + Uspallata + Nonogasta

= 09,6787 ES= 0,1432
f/ES= 4,74 P < @,05%

e) Catinzaco + MNonogasta + Candn del Atuel + Ampimpa + Chacay +
San Luis Balde + Uspallata + San Luis Pescadores vs. Las Gredas
+ Chilecito + Famatina + Capilla del Monte + Maipld + Chocdn.
2,1093

f= 09,4273 ES=
P> 2,05

$/ES= 3,98



Tabla 17: Coeficientes de correlacidn (r) y valores de P
obtenidos al correlacionar las frecuencias medias de quiasmas
intersticiales con las frecuencias medias de quiasmas totales
en 7. pallidipennis. a)se incluyen todos los individuos y en
b)se excluyen lnos individuos portadores de B.

Poblacidn r P
Ampimpa a 9,27 2,390-9,49
b a,26 8,49
Las Gredas a -9,51 2,95-96,19
‘b -9,59 2,20-9,30
Chilecito a -g9,096 > 8,79
b -@,16 > 8,79
Nonogasta a -9,88%5 > 8,79
b -9,63 2,92-8,85*%
Catinzaco a -g,21% 3,5-9,6
b -9,13 > 8,78
Uspallata a 3,56 9,20-0,39
b 3,63 9,20-9,39
Mai pd a -9,45 2,05-2,10
b -9,74 2,01-98,001%%
Poblaciones a -8,23 9,13
de San Luis b -9,33 2,089
Cancn del a o,11 >0,783
Atuel b 2,986 3,59
Chocdn a g,4a1 9,82-9,95*



Tabla 18 a: Frecuencias medias de quiasmas intersticiales de
individuos portadores y no portadores de cromosomas B
correspondientes a poblaciones argentinas de 7rimerotropis

pallidrpennis.

Poblacidn Frecuencias medias Frecuencias medias
portadores de B no portadores de B.

Las Gredas 2,65 9,74

Chilecito 2,77 9,81

NMonhogasta 2 g,%6

Maipd @,62 3,59

Poblaciones 1,18 1,02

de San Luis

Chocdn 1,82 8,82

Cantn del Atuel 1,12 1,99

Tabla 18 b.Andlisis de variarza de 1las +frecuencias medias de
quiasmas intersticiales entre individuos portadores y no
portadores de cromosomas B de 7. pallidipennis

Poblaciodn Estadistico P
F

Las Gredas Fi(i1,10:=08,2 >8,10
Chilecito Fei,12)=08,04 >0, 10
Nonogasta F¢1,12,=3,87 >2,085
Maipd Fe1,14)=0,034 28,10
Poblaciones de Fei,221=0,42 29,10
San Lulis

Chocon Fei,20r=0,31 >g,1a

Candn del Atuel Fei1.12,=0,06 >8,19




Tabla 19 a: Frecuencias medias de Quiasmas totales de
portadores y no portadores de cromosomas B correspondientes

poblaciones argentinas de 7Trimerotropirs pallidipennis

individuos

a

Poblacidn Frecuencias medias
portadores de B

Frecuencias medias
no portadores de B

Poblaciones 16,23
Riojanas

Maipd 17,25
Poblaciones

de San Luis 16,36
Chocdn 14,92
Cahdn del 14,4
Atuel

16,36

16,91

17,29
14,89

15,37

Tabla 19 b:Andlisis de covarianza de las frecuencias medias
quiasmas totales entre individuos portadores y no portadores

cromosomas B de 7. pallidipennis

de
de

Poblacién Estadi{stico P

F
Poblaciones F(1,8s,=0,42 8,18
Riojanas
Maipd F(i1,12,=0,22 >9,10
Poblaciones de
San Lulis Fer,22,=4,73 g,91-8,85%
Chocdn F(;.27)=g,16 29,19
Cahon del
Atuel Fei,101>=7,78 9,81-9,95"



Tabla 20: Coeficientes de correlacidn (r) obtenidos al
correlacionar las frecuencias de 1las morfologlas cromos6micas
con la altftud (a) y con la altitud, longitud y latitud (b y c).
en T.pallidrpennis} A=acrocéntricojAl: acrocéntrico invertidoj
SM= submetacéntrico. ¥*: P= @,065-9,01; ¥*: P=0,01-8,0801} *%X¥: P=
<@,991. o! P ~ 9,05

a) Poblaciones Riojanas y de San Luis y Norte de Mendoza.

Ndmero Morfologia r
cromosdmico cromosdmica P. Ripojanas San Luis y Mendoza
4 . A g,81% g,595""
4 Al -, PL" -G, 97"
4 SM1 g,97%" g,849%
6 A -9,23 a,85%
b M 9,23 -J,96%*
6 SMS 8,85
7 A O,91%% 2,87%
8 SM3 2,56 a,71
8 SM4 -2,89% -g, 95"




b) Todas las poblaciones excepto el Chocdn

Ndimero Morfologia r
cromosomico cromosdmica
altitud latitud longitud
4 A g, 81unn -9,23 g,14
4 AT -g, BN g,17 -8,22
49 SM1 g,71%» 9,94 g,37
é6 A g,58* ~-g,14 g,45"
é M -g,55% -9,847 2 TV akalil
6 SM5 -9,0896 a,35 2,007
? A a,8o%ns -9,24 2,16
8 SM3 -g,41 -9,19 -9,29
8 SM4 -0, B5nen g,46= 2,13
8 A By 7q%n a,48" 8,17
c) Todas las poblaciones
Ndimero Morfologia r
cromosdmico cromosdmica
Altitud latitud longi tud
4 A g,71n" -2,139 2,12
4 Al ~-g, 65" -8,821 -9, 30
4 SM1 3,296 9,36 g,47°
6 A 2,31 2,14 g,56%
6 M -9,39 -9,27 -3, 7Gnnn
é SMS -9,15 -9,24 2,42
4 A g,58% 2,829 2,26
8 SM3 -9,27 7,23 -9,35
8 SM4 ~g, 7600 9,34 2,89
8 A a,56 9,032 g,22




Tabla 21: Coeficientes de correlacidn (r) vy valores de
probabilidades (P) obtenidos al correlacionar el ndmero medio de
inversiones por macho (I) vy el ndmero medio de bivalentes
heteromdrficos por individuo (H) con la altura sobre el nivel
de! mar, con la latitud y la longitud en 7. pallidipennis.

¥: P= 9,05-9,01}) %% P= 9,01-3,081; *%%: P< &,0011 o: P~ 9,05.

H I
Pob. riojanas altitud g, 89%s -3,84*
Pob. San Luis
¥y Norte de altitud 9,969 -9,93%
Mendoza
altitud 9,33 -9,84%*
Todas las
poblaciones longitud g,46° 9,27
excepto el
Chocbn latitud 2,997 9,21
altitud 2,21 -F, 629"
Todas
las lonqitud g,50" -9,32

poblaciones
latitud 9,22 94,9x 19~->




Tabla 22: Valores de Fia. correspondientes a las 15
poblaciones argentinas de 7. pallidipennis (consideradas como
subpoblaciones) calculados para los polimorfismos de inversiones
que involucran a los pares medianos 4, 6, 7y 8. En las
poblaciones polimdrficas para stlo dos variantes cromostmicas se
indica entre paréntesis la significacidn estadistica (X2) del
valor de Fies. ¥ P= 2,085-9,01; sin asterisco: no
significativo.

Secuencias 4 ) 7 8
cromosdmicas
Poblaciones

Ampimpa . 3,46082 g,1282 -9,67x1@a-= ~-9,67x19-<
(3,81) (9,29) (g, 16) (9,17)
Las Gredas 29,2188 -9,1064 g,1789 -9,1973
(9,16) (9,45)
Famatina -2,1034 -9,4118 -6,33%x19-= -7,14x10—®=
(2,21) (3,21x10-=)
Chilecito -9,09%x18-2 -9, 1881 -9,822 22,1459
(3,21) (8,88) (1,85x10-2)
Nonogasta g g,2877 g,1416 -3,2879
(1,21) (9,56)
Vichigasta g g,2969 29,7404 a,2727
(8, 34) (3,5) (9,59)
Catinzaco 1,55x10~-+ 9,2293 2,63 23,1349
(3,6x10~23) (8,79) (6,34%™) (8,27)
Capilla del g g g,3913 -7,69x10-2
Monte (1,22) (9,047)
Uspallata -3,1111 [7] 2,4783 #,5102
(1,60)
Maipd -4,88x1g-2 g,3251 9,54x19~7 g,2892
(1,63x10-21)
El Chacay -92,09x1g-2 -9 9x1g- -@,2333 2,199%
(5,78x19-2) (g,78) (3, 28)
Pescadores -2,33x10-= 2,1141 -9,22 ~9,2992
(9,812) (g, 30) (1,14)
Balde -2,56%x13-=2 92,5745 -a,1764 -9,3675
(3,63) (9, 34)
Cahdn del -,1 -g4,2414 -2,85x1g-= ~-g3,1186
Atuel (1,11) (g,91)
Chocdn 1,11x19-= g,1512 8,1839 72,1586

(@,69)



Tabla 23:

Estimaciones de 10s Fie:w para cada una de las

tres

secuencias cromosdmicas correspondientes a 1pos pares medianos 4,

6 y 8 de 7.

pallidrpennis.

Entre

paréntesis

se indican los

valores de X? que en todos los casns fueron no significativos.

Par cromo- 4 6 8
sdmico
Pobla- SM1 A Al M SMS A SM4 SM3 A
ciones
Las 8,45 @,16 0,16 - - - -9,13 -9,39 -9,083
Gredas (2,79) (9,36) (8,36) (3,24) (1,25) (8,89)
Fama- @,09 1,4x g,14 - - - -9,95 -9,11 1,7x
tina 1g-= 19-%
(F,11)(2,66x (B,26) (8,03)(8,14) (3,S1x
1g-11) 19-19)
Chile- - - - - - - 2,23 9,19 -9,984
cito (1,272)(0,25) (-6,91)
Nono- - - - - - - -g,28 -@,32 -4,7x
gasta 19->
(2,28) (2,81) (6,4x
19-sa)
Uspa- 0,14 -9,36 -9,09 2,89 8,63 @,73
llata (9,14) (2,93) (9,06) (9,06) (2,73)(3,7)
Maipd -9,93 9,54x -0,086 9,25 @,38 9,37 9,28 -9,37 -9,03
18-~
(F,082) (1,63x (,87) (1,1) (2,62)(2,47)(1,47)(2,47)(8,01)
19-113)
El Cha- - - - -9,99 -9,09 -9,99 - - -
cay (d,06) (8,86) (6,086)
Pesca- - - - - - - -9,27 -9,38 9,023
dores (1,62)(3,33)(9,12)
Balde 1{,8x 1,8x -@,05 - - - -9,54 -9,27 1,79%
16-= 11g-° 1g-1>
(3,5x (3,5x (9,03) (3,19)(6,82) (3,51x
19-19) (g-19) 1g-192)
Canoén -@0,93 -9,03 -9,19 - - - -9,24 -2,53 ~-9%,13
del (3,91%5)(8,012) (9,65) (1,11)(a,01) (3, 39)
Atuel

Chocdn 8,086 @,05 0,912
(9,12) (9,07) (3,999)

2,01 8,15 8,26
(9,0087) (8,66) (2,12)




Tabla 24: Valores de ({ndices de Fijacidn para los pares
cromosdmicos 4, &, 7 y @ obtenidos al analizar las poblaciones
argentinas de 7. pallidipennis. En los casos de polimorfismos

para tres 1inversiones se indican 1los valores individuales

(Frenx, Fitu Y Fer) correspondientes a cada secuencia
cromosdmica y también los promedios ponderados (en funcidn de
las frecuencias de cada una de estas secuencias).

¥%:P=0,01-0,001 i ¥%%:P<D,801.

Cromosoma 4

Fiew Firew Fotw
SM1 2,14 g,25 2,134
A -3,437 8,35 2,37
Al -9,047 2,46 8,49

Promedios
Ponderados 9,082 3,38 g,38
(X2=289,45%n%)

Cromosoma 6

Frew Fzr Feari
A g,8924 a,24 g,23
M -9,808 2,29 2,21
SMS g,99 g,36 3,30

Promedios
Ponderados 2,004 2,23 2,23
(X=2=253,2%"")

Cromosoma 7
Fie Frv Fer
23,1225 a3,21 23,0895
(X2 c=68,24"*)

Cromosoma 8

Frew Frrw Fori
A g,165 2,43 92,314
SM3 -9,94 2,059 2,089
SM4 -2,11 g,985 J,023

Promedios
Ponderados -9,029 9,994 9,119
(X25=1464,8%"")




Tabla 25: Comparacion de la intensidad de tincidon de las bandas
con actividad esterdsica. La banda 8 no pudo ensayarse con todos
los sustratos debido a su baja frecuencia.

Randas «-NA B-NA «~-NL =-NS x-NA + B-NA
EST-1 ++4 +-- +4- +++ (x-NA)
EST-2 +++ +t- +-- t-- +++ (x-NA)
EST-3 t+4 +4- +4- /-- +++ (x-NA)
EST-4 +++ +4+- +4- /-- +++ (x-NA)
EST-5 ++4 ++4 +4- +++ (x-NA)
EST-6 ++4 +4+ +4- +++ (x-NA)
EST-2 ++4+ +++ ++- +++ (x-NA)
EST-8 ++- t++ +++ (B-NA)
EST-9 +4- +++ /== +++ (B-NA)
EST-18 ++- t+4 /-~ +++ (B-NA)
EST-11 +++ ++- /-~ +-- +++ (B-NA)
EST-12 +++ +4- /-- == +++ (B-NA)
Bands «-NM x~-NB AS-D x-NP x~NOQ

EST-1 +44 44

EST-2 +-- /=-- +++

EST-3 /-- +--

EST-4  /-- +--

EST-S /-- +4-

EST-6 /== +4-

EST-7 /== +4-

EST-8

EST-9 /== +-- ++-

EST-19 /~- +-- ++-

EST-11 +-- +4- +4- +++

EST-12 +-- ++= +4- +4+ -—-

Referenzias: Intensidides de caloracidn: +++:intensaj++-: mediaj
te-=tanue] /-~=teonue n aucaenta! ~—-z=altlcante._ 1/ N



Tabla 26: Frecuencias qénicas de los 20 loc:/ analizados en las
tres poblaciones de Trimerotropis pallridipennis.las
frecuencias genotipicas observadas se compararon mediante
pruebas de X* con las proporciones Hardy-Weinberg (excepto en
1os casaos en donde algunas clases genotipicas eran muy pequenas
o ausentes). En todos 1os casos los valores del estadistico
fueron no significativos (los grados de libertad se indican
entre paréntesis).

Loci St 1 SL2 TU
Est-13 1 1 no se expresa
Est-22 1- 1 no se expresa
Est-32 3,448 2,358 no se expresa
Est-3= #,552 9,650 "

X=: 7,388 (1) 9,196 (1)
Est-41 9,535 3,609 #,489
Est-4= 2,430 g,259 9,375
Est-4> 9,835 9,150 2,145

X2 9,278 (1) 1,424 (2) 1,607 (2)
Est-5@ a,540 8,785 a7
Est-52 3,052 e 9,19
Est-52 3,122 9,851 2,58
Est-5= 2,286 2,164 2,23

XK= - - 4,061 (2)
Est-6* %) 2 8,26
Est-62 1 1 g,74

X=: - - 2,403 (1)
Ldh-112 3,442 3,474 9,295
Ldh-1= 8,558 5,526 g,785

X2 9,093 (1) 2,959 (1) 1,229 (1)
Ldh-22 1 1 1
G-6-pd-12* | 1 1

G-6-pd-21 1 1 1




Loci SL1 SL2 TU
Got-12 1 1 i
Got-22 1 1 1
Sod-1* 1 1 1
Sod-2* 1 1 1
Sod-3* o 2,026 7,
Sod-32 92, 369 2,737 9,413
Sod-32 2,631 @,237 9,387
X=: 1,843 (1) - 9,884 (1)

Sod-41* 1 1 1
Sod-54 1 1 1
Sod-6* 1 1 i
Pep-11% 1 1 1

Pep-2*



Tabla 27:
entre poblaciones de San Luis

Tabla de contingencia para evaluar
(SL1 y SL2) ¥y

diferenciacién

Tucumdn (TU) en

cuanto a las frecuencias alélicas de 1los locs enzimaticos
polimdrticos.¥*¥¥: P< OG,001.Entre paréntesis se indican los
grados de libertad.
X=c
SLYI x SL2 x TU SL1 x SL2 SLI x TU SL2 x TU
Est-3 9,95
(1)

Est-4 7,11 6,21% 4,29 a,24

(4) (2) (2) (2)
Est-3 76,58%%% 6,84 47 ,383nnw 63, 22%n"

(6) (3) (3) (3)
Ldh-1 g,087 2,987 2,929 2,74

(2) (1) (1) (1)
Sod-3 16,53%ns 13,349nn» g,18 11,970

(4) (2) (1) (2)

*: O,05<(P<I,P1) *¥¥: PO, 001,



Tabla 28:Valores de heterocigosis media (H) y proporcion de
locri polimdrficos (P) correspondientes a 1las poblaciones de
San Luis ( SL1 y SL2 ) y a la de Tucumdn (TU).

SL1 SL2 TU

H B,1295 +/- 8,95 2,1129 +/- @,046 ©,1452+/- 9,057
P 2,25 2,25 2,29

Tabla 29:Indices de similitud y distancia genética (Nei, 1922)
entre las poblaciones de San Luis (SL1 y SL2) y de Tucumdn (TU).
a) Estima maximaj b) Estima considerando a la falta de expresién
de algunos locri en TU originada por un dnico cambio genéticoj;
c)Estima sin considerar a los loc/ que no se expresan en TU,

a) b)
SL1 SL2 TU SL1 SL2 TU

SL1 g,9874 8,2072 St g,8874 @,1023
SL2 09,9926 #,2268 SL2 a,9926 2,1314
TU 92,8124 9,738914 TU 32,9827 49,8767

c)

SL1 SLZ2 TU
SL1 3,0974 g, d4s
SL2 ©,9926 9,974

TU 9,9558 @,9283



Tabla 30: Comparacidn de los valores de heterocigosis promedio
(H), polimorfismo (P) e identidad gendtica (I) entre distintas
especies de ortdpteros y 7. pallidipennis.

Especie . No de No de %P %H %I Autor®*
muestras Loci
7.pallidrpennirs 3 21 25-29 11,47~ tabla a
15,16 27
Melanaoplus
sanguinipes 4 19 37,8 4,5 99,9 b
Trimeraotroprs
gracilis 1 19 63,2 15,6
Chorthroppus
bruneus 42 15 33,9 3,2 99,9 d
Podrsma
pedestris 29 21 38,89 14,1- 99,81- e
14,7 99,83
11 21 39,99 11,59- ¥
16,49
Caledra
captiva 2-9 29 32-45 9-13,5 42-99 9
Warramba 27 37 h
virgo
Entre especies sexuales!: 2,68
(P169 x P196)
Intraespecifico ! P169 38,88 g,86
" : P196 2,94 9,24
Clones partenogendticos:
Standard Phylad 2,36
Boulder-Zanthus Phylad 9,39
Ceutophilus
gracrlirpes 3 26 8 2-3,3 84,6-
98,8
Treglophilus
cavicola 2 17 46,9 8,2 98,95 3
Troglophrlus
andrerni 3 17 67 11,3 92,8 i

Todos los insectos
excluyendo - 35 8,9 k
Drosophila

*:Referencias:a)Este trabajojb)Chapco y Bidochca, 19863c) Tepper
(1979, citado por Chapco y Bidochca, 1986); d) Gill, 1981 a y bj
e) Halliday e¢ al, 19833 f)Halliday et al, 198459)Daly et

al, 1981;h) Honeycutt y Wilkinson, 1989 § i) Cockley et al,
197273 j) Sbordoni e¢ 27, 19813 k) Nevo et a!l, 1984.
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Figura 1:
(Zn=22+X+4BT).
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Figqura # Los Cromsomnas B de vilrndrotettix

obscurus. (Bl=submetacéntrico; BT= telopcéntrico)j a-d)

Diplotene; asb) quiasmas intersticiales en la region eucromatica
del BIj c) dos bivalentes BT GEL ) mostrando la asociacion
terminal v un univalente BI en anilloj d) Un bivalente BT Y un

univalente Bl en anillis; e) metafase 1 de una célula con & ETs
(2 bivalentes y 2 univalentes) y un univalente BI en anilloj f)

Y &
metafase 1 de unz célula Cor 4 BTs {2 bivalentes) Y wun
univalente BI en anilloj g Anafase I mostrando la morfologia

s h)
submetaceéntrica de lns BI. Barra= 18 micrones.
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Figura 3 a-g: Comportamiento meidtico del BT en Cylindrotettix

obscurus: a) Diplotene con un trivalente BTj b) metafase 1 con

un univalente BTj c) metafase I con BTs {(un bivalente y dos

univalentes)i d) anafase I que muestra dos BTs en el polo
izquierdo ¥y uno .en el derecho; las flechas marcan los BTs y uno
de los cromsomas S el cual no se puede distinguir facilmentej e)
telofase I con cromosomas BT rezagadosi f) metafase II coh un
dnico BT el cual no se distingue del cromsoma S (flechas)} 9g)
cromdtidas BT rezagadas en anafase II§ h,i) espermatidas
haploides Xy, diploides (2X), tetraploides (4X) Y
microespermdtidas (M) las cuales pueden distinguirse por su
tamano y por el numero de adjuntos centriolares.
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Figura 4: Cromosomas B de Cylindrotetiix santarosae. a)

diplotene con un bivalente B en anilloj b) diplotene con tres Bs
9un bivalente en anillo y un univalente); c) metafase I cCon un
univalente B fuera del ecuador y un bivalente B con asociacion
terminal que cse coorienta en el ecuador) d) anafase I con un
cromosoma B en cada poloj las +flechas indican 1los B y 1los

cromosomas S que no pueden distinguirse. Barra= 10 micrones.




Figura S: Células mitdticas vy meidticas de machos de
Trimerotropis pallidipennis correspondientes a poblaciones de
Mendoza (MA) y Uspallata (UA): a) metafase espermatogonialj las

flechas indican los brazos cortos de los cromosomas
acrocéntricos; b) diplotene de un portador @ B mostrando la
regidn eucromdtica (cabeza de flecha) y heterocromdtica (flecha)
de un cromosoma B (B)j c y d) metafase I de dos individuos de
las peblaciones de , MA Y ua, recpectivamente.
€M1 -BMni:distintas morfologlas submetacéntricas de l1os

cromosomas medianos. A= cromosoma bdadsico acrocéntrico. Al=

cromosoma acrocéntrico invertido., Se indican sélo los crompsomas
medianos. Barra= 10 micrones.
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Figura 6: Células en metafase I y anatase 1 de

pallidipennis de poblaciones riojanas. Se indican
morfologfas de 1los cromosomas medianos. A= cromsoma
acrocéntrico. Al= cromosoma acrocéntrico invertido,SM;-8Mag=
distintas morfologias submetacéntricas. M=
metacéntrico. En b) la cabeza de flecha indica un cromosoma

Trimerotropis

cCromosoma

heteromdrfico con dos quiasmas. En 4d) las flechas indican

~)
cromosoma B del tamaho de *los cromosomas S
individuo de una de las poblaciones. Barra= 1%

4

\ %
\\ - sm3

gue presentd un

micrones.




Figura 7: Células meidticas de machos de Trimerotropls

pallidipennis del Chocén, a) metafase 1, b) anafase I,
c)paquitene y d) diplotene.

A=zcromosoma bAsico acrocéntrico. AlI! cromosoma acrocéntrice
invertido. SM: cromosoma basico submetacéntrico. SM,-SMa !
distintas morfologfas submetacéntricas invertidas. Se indican

unicamente los bivalentes involucrados en inversiones.
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Figura 8° Representacidn =ssquemdtica  de las configuraciones
mas frecuentemente observadas en metafase I al anailzar cada
uneo de los pares medianos polimdrficos correspondientes a las
poblaciones argentinas de Trimerotropi: palirdirpennis
analizadas. A= acrocéntrico basico; Al= acrocéntrico invertido;
SMi- SMS= distintas morfologias submetacéniricas; M=
metacéntrico.
Par cromosd- cariomorfos
mico No

4 A/A-RI/AI A/7A1 A/SHM1 AL/SM1 SHMi/7SM1L

6 A/A SMS/A SMS/SMS SMS/1 /M M/A

7 A/A SM2/A SMZ/5MZ

8 N/A SM2/74 SM3/SM3 SM3/SM4 aMa/5M4 SM4/A

L3
-




Figura 9: Mapa de 1a repuiblica Argentina que muestra las
poblaciones de 7rimercotroprs pallidipennis coleccionadas.A=
Ampimpa .B=Las gredas. C= Famatina. D= Chilecito. E= Nonogasta.
F= Vichigasta. G= Catinzaco. H= Capilla del Monte. I: Uspallata.
J= Maipd. K= El1 Chacay. L= Pescadores. M= Balde. N= Candn del
Atuel. g= El1 Chdcdn. Por debajo de cada poblacidn se indica 1la
altitud (en metros). Los circulos indican 1las frecuencias
relativas poblacionales de cada una de las morfologias
cromosdmicas. [ 2 sMs;4A1; 6M ; 7SM2; 8  SMa; ] :  4SMi;
6SMS § 8A; [ ] : 2SM ; 4A ; 6A ; 7A j BSM3.
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Figura 18! Representacidn esgquemdtica gue muestra como  podrlan
formarse dos guiasmas en un bivalente heteromdrfico.a. Inversidn
de un segmento en un cromoscoma acrocéntrico (A) basico. b.
Cromosoma invertido (SM2= submetacéntrico 2). c. Apareamiento en
paquitene. d. Configuracidn en metafase I.
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Figura 11 :ESTERASAS (EST)
sistema

obeervados para el

esquemdtica de las bandas

gendtica.

a)Algunos de 10S fenotipos enzimaticos
b) Representacion
determinacidn

de

esterasas.
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Figura 12: PEPTIDASAS (PEP).

- PEP

.
>

FIGURA 13: GLUTAMATO OXALACETATO TRAMSAMINASA (GOT).
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FIGURA 14: LACTATO DESHIDROGENASA

banda LDH-1. b

(LDH) :

a) Homocigota para la

) Heterocigota LDH-1,LDH-2 y ©) Homocigota LDH-2.

FIGURA 15: GLUCOSA-6-FOSFATO DESHIDROGENASA (G-6-FD).

-~




FIQURA 14: SUPEFROXIDO DISMUTASA (S0D) . a)Homoco lqota para la
banda S0D-4. b) Heterocigota S0D-4,50D-5. c)Heterocigota S0D-3,
S0OD-4.
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I:QRQﬂOSQHAg SUPERNUMERARIOS:su posible influencia sobre la

produccidn de espermdtidas anormales y sobre la formaciodn de
qQuiasmas en Cylindrotettix obscurus, C. santarosae y

Trimerotropis pallidipennis.

Los cromosomas B constituyen una categoria especial de
cromosaomas ba;tante diferente de la de los miembros ordinariaos
e indispensables del complemento normal. Sus posibles origenes
congstituyen adn un enigma vya que no se aparean con ninguin
miembro del complemento normal en cuyo caso se podria sospechar
cierta homologia. No obstante esto, se supone que 1los B en
definitiva se habrfan originado a partir de los cromosomas
estandar (Muntzing, 1975; Jones, 19753 Jones Yy Rees, 19823
Hewitt, 1979, etc) Y gue por lo tanto su cromatina
debid haber sufrido una profunda reorganizacion
ya sea durante o a posteriori de la derivaciodn a partir de un

cromosoma progenitor autesdmico. Hasta ahora, en una QGnica

especie de saltamonte (Aftractomorphra similis) pudo demostrarse

apareamiento involucrando un Qquiasma genuino entre un
supernumerario y un miembro del complemento autosdmico (Peters,
1984). Sin embargo, el entrecruzamiento se producia entre un

segmento supernumerario ubicado en un miembro ordinario del

complemento y el cromosoma B, por lo que fampoco en este caso se



demostrd una asociacidn especifica entre cromatina autosdmica vy
supernumeraria.

En el presente estudio se describieron dos polimorfismos para
cromosomas B observados en wuna poblacidn de Cylindrotettix
obscurus, otro para (€. santarosae (Contfalonieri vy Bidau,
1986) y un cuarto polimorfismo que Sse extiende a varias
poblaciones de 7rimerotropis pallidipennis (Mesa, 19213 Vaio
et al, 1979y Goni et al, 198535 Confalonieri, 1985, 19883
Confalonieri y Colombo, 1989)

Los dos polimarfismos observados en . obscurus se deben en
un caso a un B estable, submetacéntrico (BI) y en otro caso a un
B telocéntrico mitdticamente inestable (BT). La asociacidn entre
ambas porciones terminales de los BI es claramente quiasmatica
debido a su persistencia en todas las células en metafase I vy
también a la preserncia de intercambios subterminales en las
regiones terminales eucromdticas durante profase 1. Esto,
asimismo indicari{a que ambos brazos de los BI serian homdlogos,
al menos en sus porciones distales y que el Bl seria un
isocromosoma derivado posiblemente a través de misdivisidn de un
cromosaoma corto (] de tamano mediano. La morfologia
submetacédntrica gue presenta el BI podria ser el producto de un
cambio posterior. E] mismo habria consistido de una duplicacién
o deleccidn de una porcidn heterocromdtica de un brazo

(permaneciendo ambas porciones eucromdticasdel mismo tamano) o
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tambien de una inversidn pericéntrica (a) transposicion
centromérica. Una interpretacidn similar a esta Jltima fue
sugerida por White (1973) para un isocromosoma B en
Trimerotroprs Insconspricua, hipdtesis gque es congruente con la
gran incidencia de este tipo de reordenamientos cromosdmicos en
el género. En Myrmeleotettix maculatus (John ¥ Hewitt, 19635)
se describieron dos tipos de isocromosomas B, uno metacéntrico y
el otro submefacéntrico; ambos eran de la misma longitud vy
homdlogos, lo fQue implicaba que el submetacéntrico habila
derivado del metacéntrico a través de un cambio en la posicién
del centrdmero.

Los cromosocmas BT de Cylindrotettrx obscurus vy C.
santarosae vy el B de Trimerotroprs pallidipennis se habrian
originado por polisomfa a partir de un cromosoma pequeﬁo (en las
dos primeras especies) y mediano (en la Jdltima) habiendo sufrido
luego un proceso de heterocromatinizacidn.

En el caso de 7. pallidipennrs, la morfologla observada
para el cromosoma B es la misma en todas las poblaciones (Mesa,
19713 Vaio et al, 1979% Go%i et al, 1985; Confalonieri,
19885 Confalonieri vy Colombo, 198%9). Por la tanto puede
inferirse que este cromosoma supernumerario se habria originado
durante la migracidn de 7. pallidripennis desde Norteamérica o
simplemente antes de extender su distribucidn a la Argentina.

Como se menciond previamente en ra introduccidn los



cromosomas B ocurren en una gran variedad de especies del reino
animal y vegetal y ademds pueden afectar muchos aspectos del
fenotipo. Ellos no se heredan de una manera
estrictamente mendeliana ¥ a menudo presentan mecanismos de
acumulacidn que aumentan sus frecuencias cuando se transmiten a
la prdxima generacidn (Nur, 1963, 1969, 19277)3 Lucov Yy Nur,
19735 White, 1973) tanto por no disyuncidn preferencial durante
las mitosis e; la 1fnea germinal masculina como por conduccién
meidtica durante la ovogénesis femenina. Sin embargo se pudo
comprobar en algunos casos que la frecuencia de los B permanecia
constante en las poblaciones en las sucesivas generaciones; esto
implicaria que la tendencia a aumentar seria contrarrestada por
una pérdida de 1los B durante la transmisidn (Hewitt, 1973 a,
Hewitt et 27,1987) o también a través de seleccidn en algdn
estadio del ciclo de vida (NMur, 19727). Estas fuerzas
contrapuestas serian 1las responsables del mantenimiento de
polimorfismos estables (Nur, 19773 Hewitt et al, 1987).

El saltamontes moteado Myrmeleotettix mpaculatus presentd un
polimorfismo para un B en poblaciones del sur de Gran Bretana en
las cuales las +frecuencias de éste aumentaba cuando se
transmitfan por las hembras pero disminula cuando se transmitia
por los machos (Hewitt, 1973 a y b).La conduccion meidtica en
las hembras era ocasionada por los cromosomas B 1os cuales se

distribufan preferenciamente al polo intefior del huso de 1la



primera divisidn meidtica en el oocito (Hewitt, 1976). En el
macho el B era mitdticamente estable y se comportaba normalmente
en la meiosis.Consecuentemente se infirid que la pérdida obser-
vada durante la transmisidn en machos deber{a ocurrir después de
la meiosis, es decir durante la espermiogénesis, almacenaje de
esperma & durante la fertilizacidn. De hecho, fue evidente un
aumento de ciertos nUcleos espermdticos anormales en individuos
portadores de cromosomas B (Hewitt, 1973 a).

Ambos cromosomas B de . obscurus descriptos en el presente
estudio también ocasionan un aumento en la produccién de
espermdtidas anormales.

Nur (196%9) fue el primero en establecer al estudiar un
cromosoma B inestable en una poblacidn del saltamonte Canmnnulla
pellucrda que los comportamientos andmalos de estos cromosomas
podfan relacionarse con la produccién de espermdtidas anormales.
Sugiriog que los univalentes B rezagados podian bloquear la
citocinesis conduciendo a la formacidn de macroespermatidas o
también éstos podian quedar excluidos de los productos normales
de la meiosis dando lugar a microespermidtidas. Posteriormente se
comunicaron otros casos de cromosomas B que inducian la
produccidn de espermaAtidas anormales en ortdpteros (Hewitt, 1973
a} Rothfels y Procunier, 19755 John y Weissman, 19273% Gosalvez
et a&l,1985; Bidau, 19863 Confalonieri y Bidau, 1986; Suja &¢

al, 19861 Hewitt e¢ a!, 19875 Bidau y Confalonieri, 1988).



En l1os portadores de BT en C. obscurus, la produccidn de
esperma anormal (principalmente microespermdtidas) aumenta hasta
un 4,4 %4, mientras que en C. santarosae y Trime;otropis
pallidripennris no pudo demostrarse oste fendmeno. En C.
obscurus es evidente que las microespermdtidas incluyen
principalmente BTs, a partir del hecho que €l aumento de é&stas
es mayor en los foliculos con IB y 3B que en los que presentan
2B y 4B. Esto'podr!a ser consecuencia del apareamiento entre los
BTs que asegura su regqular orientacidn y segregacidn y reduce la
posibilidad de rezago y por 1o tanto de la produccidn de
microespermdtidas. Asimismo, ésta es la razdén por la cual no
existen diferencias significativas entre foliculos con 1B y 3B
con respecto a la frecuencia de espermdtidas arnormales, ya que
en la mayoria de los espermatocitos 3B se forman un univalente vy
un bivalente, siendo estas células equivalentes a las {B en 1o
que conclierne al rezago y a la produccidn de esperma anormal. La
misma explicacidn se aplica a la no observacidn de diferencias
significativas entre los foliculos 2B y 4B.

La produccion de espermatidas 4X se debe probablemente al

rezago de univalentes BTs tanto en anafase I como en anafase II.

La observacién de pocas espermatidas de este tipo se

deberfa a la baja probabilidad de ocurrencia de estos dos
eventos durante la misma meiosis.

Basicamente, los machos Bl de C. obscurus muestran un



aumento en el ndmero de espermdatidas 2X} nunca se observaron BI
rezagados (aunque ésto pudo deberse al bajo numero encontrado de
anafases I y I1r., Per esta razdn, sin embargo, no es posible
determinar si la formacidn de macroespermdtidas aumenta a traveés
de un bloqueo de 1a citocinesis o por algdn otro mecanismo
inducido por los BI. En relacidn a ésto, es interesante notar
que el macho BT/BI no presentd microespermatidas, pero 1la
frecuencia de'macroespermétidas fue significativamente mayor}
esto podrfa deberse muy probablemente a que el BI interferirfa
con la produccidn de microespermdtidas inducida por 1los BT
rezagados.

Con el fin de determinar los posibles mecanismos responsables
de la formacidn de macro y microespermdtidas hemos realizado
recientemente un estudio sobre el contenido de ADN de
espermatidas anormales en ortdpteros con diferentes
irreqularidadaes meidticas (Bidau y Confalonieri, 1988).

Al blogqueo de la citocinesis se 1o ha invocado frecuentemente
como una causa para la producciédn de macroespermatidas {(Nur,
1969; John y Weissman, 1977, Confalonieri y Bidau, 1986, etc).
Sin embarqgo, también se propusieron mecanismos alternativos
tales como la fusidn de espermatidas seguidas de fusidn nuclear
(Suja et al, 1986) vy la divisidn citoplasmdtica desigual ( en
cuyo caso se forma un ndcleo de restriccidn diploide debido al

desplazamiento del huso que produce una’ citocinesis desigual



dando lugar a una gran célula diploide y a otra muy pequéna
anucleada (Bidau, 1986)).

Un hecho importante es que cuando uno o0 mas mecanismos
operan, los resultados obtenidos al estudiar el contenido de ADN
deberfian ser distintos. La fusion celular podria producir
espermdtidas gigantes con un amplio rango de cargas de ADN,
incluyendo valores impares, mientras que si ocurriera un bloqueo
efectivo durante 1la citocinesis, entonces sOlo deberfian
producirse espermdtidas 2C y 4C.

El estudio citoespectrofotométrico realizado por nosotros
permitio diferenciar dos tipos basicos de mecanismos
responsables de la formacidn de macroespermatidas. En los
individuos portadores de cromosomas B de Srnipta dalmani y en
hibridos para distintos polimorfismos de fusiones céntricas de
Dichroplus pratensis, se observd principalmente 1la formacion
de espermdtidas diploides y unas pocas tetraploides, las cuales
ge consideraron al igqual que en Cylindrotettix obscurus,
originadas a partir de fallas en 1la citocinesis debido a la
presencia de univalentes.

Sin embargo, en el caso de machos portadores de cromosomas B
inestables de D. pratensris se pudo demostrar la existencia de
cargas de ADN impares y mayores que 4C por lo que se propuso la
fusidn nuclear como una explicacidn plausible de la formacién de

macroespermadtidas.



Gosdlvez et al (1983) sugirid que la fusidn nuclear no era
la causa de la formacidn de macroespermdtidas en Sphringonotus
coerulans debido. a que no observd cargas de ADN mayores que 4C.
Sin embargo no did ninguna explicacidn a la presencia de
espermdtidas 3C que posiblemente se hubieran originado por este
mismo proceso.

Como se menciond previamente para el caso de (€. obscurus,
las microespérmatidas derivan usualmente de micronticleos
originados a partir de cromosomas rezagados (ya sea Bs o
miembros ordinarios del complemento). Su formacidn implicaria la
pérdida de los cromosomas involucrados. Sin embargo Gosalvez et
al (1983), al comparar las cargas de ADN de las
microespermdtidas y los cromosomas rezagados , no pudo obtener
una evidencia inequlfvoca de que las primeras se relacionaban con
estos dltimos.

El andlisis citoespectrofotométrico de machos de Dichroplus
pseudopunctulatus nos permitid demostrar esta relacidn (Bidau vy
Confalonieri, 1988). Los individuos analizados eran partadores
de un cromosoma B telocéntrico y mitdticamente estable pero con
un comportamiento meidtico muy irreqular. En un cierto ndmero de
anafases I, con cromosomas B rezagados, ambas cromdtidas del B
permanecfan juntas o separadas. E]l estudio del contenido de ADN
evidencid la existencia de dos tipos de microespermdtidas con

cargas distintas de ADN producidas como resultado de las



distintas formas de rezago del B, siendo el contenido de ADN de
una el doble del]l de la otra. Mas adn, el contenido de ADN de las
microespermdtidas mas grandes no era diferente del
correspondiemnte al cromosoma B lo cual sugirid fuertemente que
éstas contenian ambas cromAtidas mientras que las mas pequeﬁhs
contenfan sdlo una.

Recientemente, Hewitt et al (1987) describieron el proceso
general de Ya espermdtogémesis en el saltamontes moteado
Myrpeleotettix maculatus con el fin de investigar la posible
influencia de los B sobre este proceso. Con este objetivo,
siquieron en forma detallada las diferencias en el aparato
reproductivo de individuos portadores y no portadores de B.Como
resultado de este estudio, estos autores pudieron demostrar 1la
existencia de una serie de anormalidades gque incrementaban sus
frecuencias en los individuos portadores de B. Estos individuos
no presentaban mas o menos racimos de esperma Qque los no
portadores pero sin embargo contenian una mayor cantidad de
esperma en el ludmen folicular que 1los individuos sin B.
Asimismo, en presencia de 1los supernumerarios aumentaba el
nimero de racimos de esperma con menor nimero de espermatidas vy
también de racimos con espermatidas sueltas (no unidas por su
acrosoma a la pared folicular). También se observaron muchas
anormalidades ultraestructurales durante el proceso de

elongacidn de las espermatidas, Sin embargo practicamente



ningin esperma aberrante era transportado al organo reservorio.

Hewitt et al (1987) concluyeron entonces que los cromosomas
B producirian ‘anormalidades preferencialmente en aquellas
espermdtidas que los contenfan mas que en las restantes no
portadoras. Si bien este hecho no lo demostraron
inequivocamente, sugirieron que la presencia de los B causaria
la disgendsis espermatidica que explicaria muy bien 1la pérdida
de los B durante la transmisidn a traves de 11os machos, en
compensacion del aumento observado cuando se transmite a través
del sexo opuesto (Hewitt 1973 a y b).

En el <caso de (€. obscurus deben operar mecanismos
similares. A partir de los resultados obtenidos en esta especie
es evidente que la produccidn de espermdtidas anormales en 1los
machos constituirfa un mecanismo de eliminacidn de cromosomas
B. El comportamiento inestable de los BT podrfa relacionarse con
procesos de acumulacidn de este cromosoma ( es decir con un
aumento promedio de la frecuencia de este cromosoma en la 1fnea
germinal con respecto a la linea somdtica) que sin embarqo
podrfa ser contrarrestada al menos parcialmente con la
eliminacidn de éstos a través de microespermatidas. Ambos
procesos, como se mwenciond previamente, pueden conducir al
mantenimiento de un polimorfismo estable.

La formacidn de microespermdtidas permitir!é la eliminaciotn
de una cierta frecuencia de BTs pero sin afectar la fertilidad

de los machos portadores. Sin embargo, en el caso de formacién



de macroespermdtidas (como consecuencia de los BI) la situacidn
puede ser distinta. Ciertamente la produccidn de este tipo de
espermdtidas no 4urncionales disminuye la cantidad potencial de
esperma producida en los machos portadores de B, Mo obstante
esto, es dificil determinar cuanto puede afectar esto 1la
fertilidad.

Cada racimo de espermdtidas contiene una cantidad de og9ametas
suficientes péra fertilizar los huevos que uha hembra poadria
poner durante toda su vidaj incluso, durante un dnico
cruzamiento se transfieren nuchos racimos de esperma, por lo
que serla poca la importancia de los B al considerar cada uno de
los apareamientos independientemente (Hewitt &t al, 1987). Sin
embargo, ya que las hembras de artdpteros pueden aparearse
repetidas veces,entonrces si{ cobrarla importancia la naturaleza y
cantidad de esperma en competicidn,lo que decidiria en
definitiva la pérdida de fecundidad de 1los machos portadores
(Hewitt et atl, 1987).

En €. obscurus entonces, la produccion de espermAtidas
anormales se relacionaria por un lado con una dicgsminucidén del
valor adaptativo de las individuos portadores al verse afectada
posiblemente la fecundidad d= los maechos portadores de Bl. Por
otro 1lado, dicha produccidn también se relacionaria con

mecanismos de eliminacidn de ambos tipos de B 1los cuales



cobran importancia en lo que respecta a su significado evolutivo
dado que se relacionarAn directamente con el mantenimiento de

este tipo de pcl}morfismos en las poblaciones naturales,

Entre los diversos caracteres endofenotipicos que pueden
modificarse bajo la influencia de los cromosomas B (alguno de
los cuales ya se han tratado en este estudio) figuran las
condiciones de los quiasmas, caracter éste relacionado
directamente con la recombinacidn genética. Esta Jdltima es
reconocida como una de las principales fuentes de variacidn
heredable entre fenotipos. Como tal, los ajustes en la cantidad
de recombinacidn pueden asumir una importante funcidn adaptativa
al regular la cantidad de variacidn intra e interpoblacional
(John, 1983).

Los cuatro polimorfismos para cromosomas B analizados en este
trabajo mostraron resultados distintos en relacidn a esta
caracteristica.

En Cylindrotettrix obscurus, a partir d= 1los resultados
obtenidos de la poblacidn de R{o Claro (Brasil) aparentemente
ninguno de les B (BRI & BT) ejerce influencia alguna sobre las
condiciones de 1los quiasmas. Sin embargo, recientemente
(Colombo, 1989) se describieron efectos sobre la recombinacitn
también en esta especie pero en otra poblaciédn proveniente de
Misiones (Argentina). Por un lado se detgrminaron efectos de

dosis con respecto al cromosoma B inestable mediante un método
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estadfstico que habia sido ya descripto previamente por Remis y
Vilardi (19864) para e) saltamontes Drictroplus elongatus. Tales
efectos implicaban en . obscurus una disminucidn en las
frecuencias de quiasmas totales y proximales desde células con O
BT a células con 1 BT y 1luego un aumento gradual de estas
variables desde 1| BT hasta 6 BTe. Asimismo, los portadores de
BI mostrarcon una frecuencia media de quiasmas totales
significativamente mayor la cual se explicaba integramente por
un aumento en las frecuencias de quiasmas proximales. La
presencia simultdrea de ambcs tipos de cromosomas B producia un
marcado descenso en la +frecuencia de quiasmas totales Y
proximales, es decir que la interaccidén de ambos tipos de B
producia exactamente el efecto opuesto que en forma
independiente. Se concluyd entonces que los B de (. obscurus
actuarfan deprimiendo la distancia de interferencia (segin el
modelo de Mather (1936), modificada por Henderson (1963) de la
formacidn secuencial de quiasmas) resultando en un aumento
significativo de los quiasmas proximales Y totales
(Colombo, 1989).

Estos resultados difieren de los presentados por la poblaciodn
brasilera,tanto en lo que respecta a los portadores de BI como
asi también aparentemente en cuanto al individuo portador de am-
bos tipos de B ya que en este Jdltimo caso, a diferencia de 1la

poblacidn de Misiones, la frecuencia de .qQuiasmas totales +fue



bastante mas alta que la de los no portadores. Asimismo, los
estudios de efectos de dosis de los BTs sobre la frecuencia de
quiasmas en la poblacidn presentada agqui tampoco arrojaron
resultados significativos.

Ambos BTs de C.obscurus vy (C. santarosae son muy
similares en cuanto a morfologfa y comportamiento mitdtico. Esta
observacidn permitirfa inferir que ambos BTs se habrfian
originado previamente a la separacion entre ambas especies. Sin
embargo ellos se comportan diferencialmente tanto con respecto a
la produccion de esperma anormal como as{ tambien aparentemente
en lo que respecta a las condiciones de 1los quiasmas.lLas
diferencias encontradas podrian implicar un origen independiente
para los B telocéntricos o también un origen comdn y posterior
diferenciacion y/o relacidn diferencial con el resto del genoma.

Con respecto al palimorfismo para cromosomas B estudiado en
7. pallidipennis, al igual que en Cylindrotettix los

resultados fueron diferentes dependiendo éstos de 1la poblacién

en estudio. Aparentemente , las frecuencias medias de Qquiasmas
intersticiales nrno sufrieron modificaciones estadisticamente
detectables ante la presencia del supernumerario. Sin embargo,

un hecho curioso y que se describe por primera vez (al menos en
ortdpteros) es 1o que se observd con respecto a esta misma
variable en las poblaciones de Maipd, Nonpgasta y San Luis. En

éstas, cuando disminuye la frecuencia media de gquiasmas totales



existe una tendencia estadisticamente significativa al aumento
de quiasmas intersticiales. Es decir que ocurre una
redistribuciodn dé quiasmas que permite gque aumente este Gltimo
tipo de entrecruzamiento gendtico gque es precisamente el que
puede afectar mayormente la evolucidn de 1las poblaciones pues
tiene que ver con la liberacidn de wvariabilidad genética.
Asimismo, este fendmeno (gue se discutird mas adelante) se
vincula , paraddjicamente, con un aumento en la <frecuencia de
bivalentes heteromdrficos. Sin embargo, dichas correlaciones
negativas entre las frecuencias de quiasmas totales e
intersticiales Unicamente fueron significativas, o al menos muy
evidentes, cuando se excluyeron de los andlisis a los individuos
portadores de cromosomas B. Este resultado implicaria que en las
poblaciones de Nonogasta, Maipd y aparentemente también en San
Luis el efecto de los supernumerarios serfa el de la disrrupcion
de la importante correlacidn negativa que existe entre los
quiasmas totales e intersticiales en estas poblaciones,
presumiblemente al interferir con el control genético de
formaciodn de los gquiasmas.

Con respecto a los quiasmacs totales, los resultados también
fueron muy disimiles entre las distintas poblaciones analizadas.
En las poblaciones de San Luis y Cahdn del Atuel (pero no en las

restantes), los individuos portadores de cromosomas B

»
presentaron una frecuencia media de quiasmas totales que fue



significativamente menor. Al no verse afectados 1los quiasmas
intersticiales (al menos en lo que concierne a este analisis
estadfstico ya qﬁe comp vimos anteriormente en algunas poblacio-
nes aparentemente existirfa una perturbacidn del control de
los quiasmas intersticiales como consecuencia de los B), son los
quiasmas proximales y distales los que disminuyen sus
frecuencias. E;te hecho se deberia posiblemente a un aumento en
la distancia de interferencia influida por los Cromosomas
supernumerarios.

Estos resultados son nuevamente novedosos en 1o que respecta
a los efectos de los B sobre la formacidn de los gquiasmas En
general, en los Acrididae; los supernumerarios afectan a esta
dltima variable de tal modo que inducen un aumento, Yy no una
disminucidn de la frecuencia de quiasmas, como lo observado en
Myrpeleotettrx maculatus (John y Hewitt;1968a y bi Hewitt vy
John, 1976 ), Fyprepocreris plorans (Camacho et al,1989),
futhystira brachyptera (Fletcher Yy Hewitt, 1989),
Cylindrotettix obscurus (Colombo, 1989) Yy Amblytropidir3
australrs ( Remis, 1989). Incluso, ern algqunos casos
observados de efecto de dosis de los B sobre la formacidn de
gquiasmas en ortdpteros, también se verificd un aumento en la
frecuencia de quiasmas intersticiales (Drichroplus elongatus,
Remis Y Vilardi (1986)) Y de quiasmas proximales

(Cylindrotettrx obscurus, Colombo, 1989) a medida que aumenta



el nidmero de cromosomas extra.

En conclusidn,es importante dectacar que los efectos de 1os B
sobre la formacidn de los quiasmas fueron diferentes dependiendo
éstos de la poblacidn en estudio, tanto en €. obscurus como en
7. pallrdrpennis. En esta Ultima especie, sin embargo, cuando
pudo detectarse algun efecto mediante 1os métodos empleados,
éstos fueron gsimilares en todaes las poblaciones ( es decir,
similar disminucion de las frecuencias de quiasmas totales en
ambas poblaciones de Cahdn del Atuel y San Luis, Yy similar
disrrupcidn de la correlacidn negativa entre frecuencias de
quiasmas totales e intersticiales en las poblaciones de San
Luis, Nonogasta y Maipd), lo que seria un indicio de una
influencia genuina de estos cromosomas en estas poblaciones
sobre las variables en estudio.

Se sabe que la frecuencia de quiasmas depende de diversos
factores, como ser genotipicos, ambientales , edad de los
individuos, sexo, etc. (Shaw, 1971, 1972} Henriques-Gil et al,
19823 Henriques-Gil y Arana, 1987} Cano ¢ al, 1987, etc). Las
diferencias interpoblacionales podrian deberse no tanto a
diferencias intrinsecas de los cromosomas B correspondientes a
cada una de las poblaciones, sino que pueden ser explicadas en
términos del acervo genético propio de cada poblacion y/o de
diferencias ambientales. Pudo demostrarse que los efectos de los

cromosomas B sobre la frecuencia de gquiasmas dependeria de 1la

ol



informacidn genética del individuo portador del mismo
(Henriques-Gil e¢ al, 1982). A nivel poblacjonal, dichas
diferencias se traducirfan en una interaccién diferencial entre
los cromosomas B y la formacidn de los quiasmacs que permitirian
0 nd (segin sea el caso) evidenciar una posible influencia de
este tipo de cromosomas sobre la variable en estudio.

La forma en que algunos cromosomas B evidentemente influyen
sobre la recombinacidn , tendria algdn valor adaptativo
potencial sobre la descendencia del individuo portador mds que
sobre é1 mismo (John, 1983).Dichos efectos , que aparentemente
se relacionan con 1la liberacidn potencial de variabilidad
genética, podria tener un valor selectivo que se relacione con
los distintos mecanismos que operan en las pablaciones naturales
vy que en definitiva permiten el mantenimiento de este tipo

especial y prescindible de cromaosomas.



I1.INVERSIONES PERICENTRICAS

a)las condiciones de los quiasmas en relacién a la
presencia de rearreglos estructurales.

El andlisis de los polimorfismos de inversiones en relacién a
las condiciones de los quiasmas ha atraido la atencidn de los
citogenetistas desde hace ya bastante tiempo (White y Morley,
19853 White, 19583 Weissman, 1976; Vaio et al, 1979; Goni et
al, 1985; Conialonieri,IQBB).

Este tipo de rearreglo cromosdmico permite que ciertas
combinaciones de genes se rednan en las inversiones y de este
modo se fijen "en macsa® (Weissman, 1976). En el presente trabajo
se describieron 15 poblaciones argentinas de 7. pallidipennis
en lag cuales se analizd la relaciédn entre los polimorfismos vy
la recoambinacidn genética. En estas muestras pudo demostrase, al
igual que en las poblaciones argentinas analizadas por Vaio et
al (1979) vy GoRi et 21(1985) una tendencia a la formacién de
qui asmas distales y proximales. Esta tendencia no se restringe
unicamente a los cromosomas polimérficos sino que todos los
cromosomas del complemento estan involucrados. Consecuentemente,
los bivalentes homomdr ficos estructurales, aunque no
constituyan una barrera para la formacidn de los quiasmas,
generalmente presentan sdlo dos gquiasmas distales.

Es probable que los rearreglos cromaosdmicos se relacionen con

esta modificacidn del sistema de control de quiasmas del



complemento Integro, el que conduce a una gran reducciédn de la
frecuencia de quiasmas totales e intersticiales de las
poblaciones polimdrficas con respecto a las monomdrticas (como
la de Laguna Blanca descripta por Vaio et al/ (1979) la cual es
"casi monomdrfica" (segdn sus propios términos) y presenta una
elevada frecuencia de quiasmas intersticiales). Sin embargo, no
puede excluirse la posibilidad de que 1la localizacian de
quiasmas sea un cardcter preadaptativo que permitid que los
polimorfismos de inversiones se establezcan en algunas
poblaciones y en otras no.

Por otro lado, es bien sabido que la homocigosis estructural
no implica homocigosis génica. La recombinacidh durante la
gametogénesis de individuos estructuralmente homocigotas pero
que pudieran ser heterocigotas para los alelos que conforman los
supergenes, podra resultar en gametas que porten supergenes
alterados (Wasserman, 1948). Si se tiene en cuenta que los
supergenes parentales se encuentran adaptados a un determinado
componente del medio ambiente en 7. pallidipennis (hecho este
que se discutird en el préximo capf{tulo), cambiar los supergenes
mediante recombinacidn resultari{ia en promedio en una disminucioén
del valor adaptativo de los portadores de supergenes
alterados.Si bien 1a recombinacidn genética de tanto los
homocigotas como los heteraocigotas estructurales puede resultar
poco adaptativa segqin el punto de vista regién descripto, para

algunos autores podria favorecer el mantenimento de los



polimorfismos de inversiones en lacs poblaciones naturales. Este
hecho se deberia a 1la generacidn de heterosis resultante
dnicamente del efecto de recombinacidn entre supergenes en los
homocigotas que implicarfa un valor selectivo inferior en estos
dltimos con respecto al de los heterocigotas (Wasserman, 1968).

En 7. pallidipennis, a pesar de la falta de
entrecruzamiento gendtico en las regiones invertidas de las
poblaciones analizadas, la que impedirfa 1la generacién de
heterosis para el mantenimiento de los polimorfismos, este mismo
fendmeno resultaria a su vez adaptativo al no desintegrar los
bloques de genes supuestamente coadaptados. Resta entornces por
describir cudl seria el modelo que operarla en este caso en el
mantenimiento de los polimcrfismos de inversiones, el cual se
discutira mas adelante

En la mayorfa de las poblaciones descriptas en este trabajo,
puda verificarse que cuando el ndmero de bivalentes heteromobrfi-
cos por individuo aumenta, la frecuencia de quiasmas disminuye.
Este resultado se explica integramente por el hecho que en gene-
ral ocurren dos quiasmas en regiones proxinales-distales vy
distales~distales (en bivalentes de cromosomas acrocéntricos Yy
meta- o submetacéntricos,respectivamente) tanto en 1los pares
homomdrficos basicos como estructurales. Ademas, nunca se
observaron quiasmas en las regiones invertidas de los bivalentes

heteromdrficos. Consecuentemente, sélo se forma un quiasma en



tales bivalentes,lo que ocasiona una reduccidn en la frecuencia
de quiasmas totales,

Vaio et al (§979) al analizar 3 poblaciones de 7.
pallidripennis obtuvo una regresiédn significativa dnicamente en
una de ellas, Sin embargo , al agrupar todos los individuos de
las poblaciones y aplicar un anllisis de regresién lineal, se
obtuva, al igual que en este trabajo un valar de F
estadisticamente muy sigqnificativo.

Sin embarga, en otros estudios sobre cambios centroméricos
pudo demostrarse que estaba operando un efecto compensatorio de
la reduccidén en la frecuencia de quiasmas. Este resultaba en un
aumento de la frecuencia de quiasmas en regiones externas al
rearreglo y podfa involucrar también otros cromosomas (White vy
Morley, 1955; Weissman, 1976). No aobstante esto, este incremento
no podia ser compensado mAs cuando se alcanzaba un punto de
*caturacidn por interferencia” {Schultz y Redfield, 1951).
Obviamente, ecte efecto compensatorio no ocurre en las
poblaciones argentinas de 7. pxllidipennis. Posiblemente, en
los términos de ®"saturacién por interferencia" de Schultz vy
Redfield (1951) podria aventurarse la hipdtesis acerca de una
distancia de interferencia gque se mantendria elevada incluso en
los cromosomas invertidos y a través del centrdmero. Esto
conducirfa a la localizacidn proximal y distal de quiasmas 1lo

cual impedir{a efecto compensatorio alguno. En conclusidn, en



este caso no se habria alcanzado un punto de saturacidn (pues
no hubo efecto compensatorio previo) y serfa entonces la gran
distancia de interferencia quiasmatica la que impediria que se
mantenga constante el ndmero de gquiasmas totales al disminuir
éstos por no poder formarse en las regiones heterocigotas para
la inversion.

Todas las poblaciones de 7. pallidrpeanris mostraron en
general resultados similares en cuanto a las condiciones de 1los
quiasmas. Sin embargo, la poblacidédn del Chocon presentod
caracteristicas particulares por diversos motivos. En primer
lugar, fue la uUnica que se diferencid estadisticamente en cuanto
a la frecuencia de quiasmas totales de las restantes presentando
un valor medio menor para esta variable. En sequndo lugar, fue
la dnica en la que se evidencid una regresion significativa
positiva entre el numero de bivalentes heteromérficos y la
frecuencia de quiasmas intersticiales, ya que éstos disminuyen
cuando aumenta la primer variable. Por dltimo, y en concordancia
con este dltimo resultado, la correlaciodn entre la frecuencia de
qQquiasmas intersticiales y totales fue positiva y significativa.

Estos resultados implicarfan un control genetico de los
quiasmas ligeramente distinto para esta poblacidn o también una
interaccidn diferencial de dicho control con el medio ambiente
poblacional. Esta poblacidn, de acuerdo a Vaio &t al (1929) vy

Gogi et al (1983) se encuentra en el extremo sur de la
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distribucidn qeografica de 1la especie por 1o que podria
considerarse geogradficamente marginal. Esto, posiblemente se
relacione con las caracteristicas particulares que presenta esta
poblacidn que incluso se evidencian en los resultados obtenidos
al correlacionar las frecuencias de las 1inversiones con 1la
latitud, longitud y altitud y que se discutiran mas adelante.

Finalmente, cabe destacar que en tres de las 15 poblaciones
analizadas existe una tendencia al aumento de la frecuencia de
quiasmas intersticiales cuando aumenta el ndmero de quiasmas
totales, siempre gque no se incluyan los individuos portadores de
cromosomas B. Esto indica que se produce una redistribucién de
los quiasmas cuando disminuye la frecuencia de gquiasmas totales,
a causa de los bivalentes heteromédrficos, incrementandose en
consecuencia la frecuencia de quiasmas intersticiales y
revirtiendo de esta forma la tendencia general a la formacion de
quiasmas localizados distal o proximalmente. Por lo tanto, este
hecho implicarfia que «con un mayor nudmero de bivalentes
heteromdrficos por macho, la recombinacion genética,
paraddjicamente se incrementa.

En conclusidn, si bien los resultados con respecto a las
condiciones de los gquiasmas son en general similares para todas
los poblaciones, existen algunas caracteristicas que las
diferencian. Es posible que el mantenimiento exitoso de 1los

polimorfismos dependa de 1los requerimientos de variabilidad



genédtica. Tales requerimientos seri{an probablemente especificos
para cada especie, y mds aldn para cada poblaciédn dentro de una
misma especie. éomo se menciond en el capitulo anterior, la
formacidn de los Qquiasmas dependeria de diversos factores tales
como el genotipo, edad y sexo de los individuos, asi como de
factores ambientales (Shaw, 1971, 19723 Henriques-Gil et al,
19823 Henriques-Gil y Arana,1987; Cano et al, 19872,
etc.).Alguno de estos factores o gquizds la suma de algunos de
ellos posiblemente sean los responsables en cada poblacidn de
una respuesta diferencial a la formacion de los

entrecruzamientos genéticos.



bisigniticado del mantenimiento de los polimortismos de
inversiones en las poblaciones naturales de 7. pallidipennis:
posibles fuerzas evolutivas operantes.

Es bien sabido que los polimor+tismos
cromosdmicos son una caracteristica de los sistemas
genédticos de muchas especies (White, 1934, 1973). Asimismo,
como resultado de 1os numeroasos estudios proteicos realizados
en las dos "dAltimas décadas también se pudo determinar
la existencia de una gran cantidad de polimorfismos enzimdticos
(revisados recientemente por Mevo et al, 1984). 31in embargo, a
pesar del conocirniento de tanta diversidad genética Y
cromosdmica todavia hoy existen controversias acerca de su
significado evolutivoe,

Irdnicamente, el descubrimiento de tanta variabilidad no pudo
resolver las vya antiguas discrepancias entre 1los distintos
modelos de seleccidn natural (Dobzhansky e? al, 1983; Hartl,
1989, etc.) versus la teorfa neutralista (Kimura,1968,1979,1983}
pMei, 1983, 1987 v referencias dadas por estos autores). Es decir
que aldn exicsten posturas distintas entre los evolucionistas
sobre la importancia relativa de cada una de las fuerzas
evolutivas estocasticas y/0 deterministicas que interactulan
durante e! proceso de diferenciacidn genética de las
poblaciones.

No obstante esto, es importante sedalar que el debate



seleccionismo-neutralismo se puede resumir en diferencias
netamente cuantitativas (Mevo e¢ al/.1984). Los seleccionistas
no ignoran la deriva gendtica, pero creen que la
seleccidn natural es de suma importancia. Asimismo, los
neutralistas no niegan la existencia de evolucidn adaptativa por
seleccidn Darwiniana pocsitiva, pero creen que sdlo una pequeﬁa
porcidn de las sustituciones alélicas seria el blanco de este
tipo de fuegza evolutiva, mientrags que el resto serian
propulsadas fundamentalmente por deriva genética al azar.

La literatura concerniente a este tema es muy extensa vy
comprende humerpsos estudios realizados con el fin de resolver
este enigma (Bryant, 1974; Hedrick et al, 19763 Nei, 19833
19873 Nevo, 19787 Mevo &¢ al, 1984; Endler, 19863 Eanes, 19873
etc.).

De acuerdo a la teoria seleccionista, distintos tipos de
seleccidn denominados equilibradores serf{an los responsables del
mantenimiento de polimorfismos estables., Estos tipos comprenden
al modelo de sobredominancia cladsico, la seleccidn dependiente
de la frecuencia, seleccidn diferencial entre dos sexos 6 entre
distintos estadios de vida y seleccidn variable en tiempo y/0 en
espacio (Hedrick et ai, 1976).

Un método Util y sensible para detectar seleccidn es buscar
correlaciones entre frecuencias génicas ¢ genotipicas y factores

ambientales (Clarke, 1975). Existen ejemplos cldasicos que



ilustran este fendmeno vy que son 1os polimorfismos para
caracteres visibles como el del! melanismo industrial en Z&8rston
betularra (Kettlewell, 1935 a y bj Bishop,1973) y el del color
y patrdn de bandas de la concha de Cepaea nemorales (Sheppard,
19515 Cain y Sheppard, 19543 Clarke, 1968). Estos vy otros
ejemplos referidos a polimorfismos enzimdticos Yy cromosémicos
fueron revisados entre otros por Bryant (1974), Hedrick et al!,
(19726) Hamrick et 21,(1979), Nevo (1978), Nevo et a!
(1984), Brussard (1984) y Endler (1%986).

Las correlaciones genético-ambientales sugieren la existencia
de una relacidn causal entre el rasgo genético en estudio y el
agente selectivo, pero no son suficientes para demostrar Ila
presencia de fuerzas deterministicas (Endler, 19868). La
existencia de un Unico cline latitudinal, altitudinal (o de otro
tipo) padria ser el resultado de hibridacidn de poblaciones
previamente aisladas que se hablan diferenciado por deriva
gendtica al azar a causa de efectos fundadores o por algimn otro
motivo (Clarke, 1973).

Por ejemplo en el saltamonte alpino Podisra pedestris
existen zanas hibridas entre dos razas cromosédmicas que difieren
en el sistema de determinacidn del sexo (XO/XX y neo-XY) (John y
Hewitt, 19733 Hewitt y John, 19725 Hewitt, 19735). En estas
zonas se observaron clines en las frecuencias de los cariotipos

X0 y neo-XY, pero que obviamente no” eran mantenidos por



heterogeneidad amttiental en gradiente. Las dos razas de Podssna

pedestris se mantenian establemente separadas gracias a la

interaccidn de inersos factores como ser la inviabilidad del
hibrido, la baja vagilidad o poder de dispersion y la existencia
de barreras fisicas (geograficas) (Barton y Hewitt, 1981),
superponiéndose en algunos puntos de contacto en donde se forma-
ban clines cromasdmicos que de todos wodos no ofrecian una
barrera fuerte al flujo de genes (Halliday et al, 1983, 1984).

La existencia de asociaciones gendtico- ambientales de rasgos
que presentan una variacidn g9eogrdfica compleja junto con el
ambiente y/o de correlaciones uniformes sobre un area
geogrdfica extensa y/o de varios grupos de poblaciones
independientes en donde 3stas se repiten,puede ser una evidencia
bagtante fuerte de seleccidn natural {Clarke, 19737 Endler,
1986) .

Un ejemplo de esto son los trabajos desarrollados entre otros
por Knibb et al (1981), Knibb (1982 ), Oakeshott et al
(1982 a vy b, 1984) v Anderson et al (1987) en
Drosophrla melanogaster. En esta especie se comunicéd la
existencia de clines latitudinales paralelos en tres caontinentes
para las frecuencias de cuatro inversiones cromosomicas Yy para
seis locr enzimdticos.Tal patrén geogrdfico reiterativo sugi-
rid a estos autores la accidn de seleccidn natural. La mayoria
de las poblaciones de D. melanogaster eran polimorficas para

cuatro inversiones cromosdmicas cosmopolitas; éstas se



localizaban en cada uno de 1los brazos de lps autosomas mas
grandes y se denctaron como In(2L)t,In(2RINS, In(3L)P y In(3R)P.

Se describie?on para estas inversiones clines latitudinales
en sus frecuencias que se repetian en Australasia, Norteamérica
y Asia. En cada caso las +frecuencias de las inversiones
disminufan a medida que aumentaba la distancia desde el ecuador
(Knibb, 1982): Si bien ninguna inversidn se asociaba con 1la
misma variable climatica en las tres regiones, las frecuencias
de las inversiones se relacionaban en general positivamente con
la temperatura maxima y minima y también con 1la precipitacién
minima.

En cuanto a los polimorfismos enzimdticos, Anderson (1981)
(citado por Oakeshott ¢ a!, 1982) y Oakeshott et al7(1982)
también demostraron la existencia de «clines latitudinales
similares en tres continentes (Eurapa/Asia, Australasia y norte-
américa de los loc/ enzimdticos correspondientes a la alcohol
deshidrogenasar (Adh) Y Glicerol-3-fosfato deshidrogenasa
(Gpdh) de D. melznogaster.

En las tres regiones zoogeogrdficas, las frecuencias de los
alelos Adh® v Gpdh™ vy de 1los alelos AdhT™ y Gpdh®
disminufan y aumentaban, respectivamente, a medida que aumentaba
la distancia desde el ecuador. Nuevamente, la recurrerncia de los
gradientes latitudinales en distintas regiones geograficas se

considerd como evidencia de la existencia de seleccidn natural



operando para mantener los polimorfismos de Adh Y Gpdh
(Oakeshott et al, 1982). Lyndsley y Gill (1968) demostraron
qQue la inversidn In (2L)t contenia al locus G6pdh entre sus
puntos de ruptura y el locus Adh se encontraba justo por fuera
de ésta y mas tarde Voelker et al/ (1978) comprobd que existia
un fuerte desequilibrio gamético entre Adh y 1In(2L)t vy entre
Gpdh y In(2L)t, conteniendo esta inversidn en general a los
alelos Adh® y'Gpdh'.

Como se describid previamente, la frecuencia de esta
inversidn también presentaba una distribucidn clinal por lo que
fue necesario demostrar si las clines para los [lo¢/ enzimati-
cos eran simplemente una consecuencia de la asociacidn entre
Int2L)t ¥y la latitud. Con respecto al cline Gpdh, se observd que
éste existia aparentemente en forma indeperndiente del cline
cromosdmico en las poblaciones norteamericanas (Voelker et al,
1978) mientras que en Australasia ocurria lo contrario (Knibb,
1983).

En cuanto al locus Adh, se encontrd que los clines
permanecfan estadisticamente significativos luego de controlar
el efecto de las inversiones tanto en NMNorteamérica como en
Australasia (Voelker et al, 19785 Knibb, 1983; Anderson et
al, 1987»).

Por JUltimo, en 10 que concierne al agente selectivo que

mantendria estos polimor+fismos, algunos estudios habian



demostrado que existfan diferencias en termoestabilidad entre la
forma rdpida y lenta de la enzima Adh y Gpdh (Vigue Yy Johnson,
19731Day et al, 19743 Alahiotis et al, 1927y . Estos
resultados llevaron a formular hipdtesis acerca de una posible
relacidn entre la maxima temperatura y los clines latitudinales
en las frecuencias de los genes Adh® y Gpdh"” (Johnson vy
Powell, 19743 Alahiotis et al, 1927?7). Sin embargo, no pudieron
encontrarse evidencias directas en este sentido (Oakeshott et
al,1982) ni tampoco al considerar como variable climdtica a 1la
precipitacidn maxima (Anderson et al, 1987).

De todos modos, si bien el agente selectivo no ha podido
determinarse en forma inambigqua, estos ecstudios constituyen
ejemplos razonablemente claros y aceptables de la existencia de
selecciodn natural debido a 1a reiteracidn de clinas con
similares caracteristicas en regiones geograficas muy distintas.

En 7rimerotropis pallidipennis pudo demostrarse la
existencia de <clines altitudinales para 1l1la mayorfa de las
secuencias cromosdmicas analizadas en las poblaciones
argentinas.

Como se describid en los resultados, se analizaron dos clines
altitudinales, una de ellas en la provincia de La Rioja y otra
que abarca las provincias de San Luis y Mendoza. En ambos se
obtuvieron los mismos resultados excepto para las secuencias 6A;

&M y 8A (tabla 20 a). Cuando se armlizaron todas las



poblaciones argentinas estudiadas , los resul tados fueron
nuevamente similares, es decir que las wmismas secuencias se
correlacionaron con la altitud con igual signo de pendiente vy
csignificacidn estadistica, excepto nuevamente las secuencias 6A,
&M [, BAyen este caso la 4SM1 (tabla 2dc). Mas adn s cuando se
excluyeron de los andlisis a la poblacidn del Chocdn (hecho éste
que se discutird mas adelante) los resultados fueron otra vez
cimilares, y estadisticamente bastante mas significativos,
pero a diferencia del estudio anterior con variaciones también
significativas en las frecuencias de las secuencias 6A, &M vy
4SM1 con respecto a la altitud.

Ambos clines analizados, (La Rioja vy San Luis Mendoza) a
pesar de ubicarse en gradientes altitudinales similares (737
m.s.n.m a 1924 m.s.n.m., el primero y desde 449 hasta 2000
m.s.n.m. el sequndo) se diferencian en cuanto a sus
distribuciones 1latitudinales vy 1longitudinales. Las muestras
riojanas constituyen uh gradiente latitudinal pero no
longitudinal} en cambio las de San Luis- Mendoza se encuentran
sobre un gradiente longitudinal pero no latitudinal. Esta
diferenciacidn es importante a 1a hora de comprender las
diferencias encontradas entre ambos grupos de poblaciones en
cuanto a las correlaciones de algunas morfologfas cromosémicas
con la altitud, en particular la 6M, 6A y B8A.

En el caso de la 6M, esta _ secuencia disminuye

significativamente cuando aumenta la altitud en el cline San



Luis- Mendoza, pero esto no ocurre en el riojano (tabla 29 a).
Cuando se analizan todas las poblaciones en funcidn de las
tres variables (éltitud, latitud y longitud) la correlacidn de
esta secuencia con la altitud es moderadamente significativa si
se excluye del andlisis a la poblacion del Chocdn Yy no
significativa si se consideran todas 1las poblaciones. Sin
embargo, cuando se¢ estudia su relacidn con la 1longitud la
variacidn es siempre altamente significativa (tabla 20 b y «c).
Es decir que la correlacidn altamente significativa en el «cline
San Luis- Mendoza con la altitud se explicaria no por el
gradiente altitudinal sino que por el longitudinal, de allf las
diferencias con el grupo riojano. Lo mismo es vadlido para la
secuencia estandard 6A, sdlo que en el caso anterior la 6M
disminuye cuando la longitud oceste es mayor mientras que con 1la
frecuencia de esta secuencia no invertida ocurre 1o contrario,
es decir que aumenta a mayores longitudes.

Otro caso particular es el de la morfologfa 8A. Esta, en el
gradiente riojano aumenta su frecuencia en forma muy
csignificativa a altitudes mayores mientras que en el qgradiente
San Luis- Mendoza este aumento no es importante, (si bien se en-
cuentra estadisticamente cercano al limite de significacién).En
el cline riojano, ademds, las frecuencias de esta secuencia se
correlacionan en forma muy significativa (r=-¢,88") con la la-

titud ¥y 1o mismo ocurre cuando se consideran todas las poblacio-



nes exceptuando Chocdn, Es decir que la variacion en la
secuencia 8A podria depender no sé6lo de la altitud {( siendo
mayor a altitudes mas elevadas) sino que también de la latitud
{(siendo menor a mayores latitudes). En este caso, a diferencia
del cromosoma &, no se descarta su asociacidn con la altitud
pues ésta es significativa (o cercana al nivel de significacidon)
en todos los estudios.

En conclusidn podemos resumir los resultados de la siguiente
forma:! algunas secuencias, como ser las 4A, 45M1 y 7A aumentan
significativamente cuando aumenta la altitud y otras lo hacen a
la inversa, como ser las 4 AI, 7SM2 y 8SM4. Esto es valido tanto
para los dos gradientes como para las 15 poblaciones en su
conjunto (calvo en el caso de la secuencia 4SMil en el cual la
correlacidn se mantiene significativa sdle cuando no se
considera a la poblacidn del Chocdn).

Asimismo, las secuencias 6A Y 6M se correlacionan
significativamente con la longitud en forma positiva y negativa
respectivamente. Esto explicaria el hecho que 1la significacidn
de la variacidn en la frecuencia de esta morfologia con la
altitud dependa del cline considerado y también de 1la inclu-
sidn o no de la poblaciédn del Chocdn, ya que no se asocia
directamente con esta variable. Por dltimo, la secuencia 8A se
correlaciona muy significativamente con 1la altitud en las

poblaciones riojanas Yy también al considerar todas las



poblaciones, (exceptuando al Chocdn ), aumentando
su frecuencia a alturas mas elevadas. Sin embargo
con respecto al grupo San Luis- Mendoza esto no es
as!{ aunque la correlacidn presenta valores cercanos al nivel de
significacidn. Una posible explicacidn a este resultado podria
ser su asoclacidn simultdnea con la latitud, es decir que se
deba a su tendencia simultdnea a aumentar a latitudes mayores.
Como se nenciond previamente, la poblacidn del Chocon
presenta caracteristicas particulares en lo que se refiere a la
formacidn de los Quiasmas. Es por esto que al estudiar las
correlaciones de las distintas variables abidticas se analizd
también 1o que ocurria cuando no se incluia a esta poblacidn en
los distintos andlisis. Las diferencias encontradas en ambos
estudios ( incluyendo no al Chocdn ),
son explicables en el caso de las morfologlas 6A vy &M
pero no en 1o gque respecta a la 4SM! con la altitud y 1a 8A con
la latitud y en los niveles de significacidn en general algo mas
bajos. Una posible razon de estas diferencias podria residir en
el hecho mencionado previamente cuando se hizo referencia al
estudio de las condiciones de 1os quiasmas. Esta poblacién,
considerada geogrdficamente marginal por Goni et al (1935)
podrfa ser que se encontrara en un microambiente particular que
no correspondiese al esperade de acuerdo a su ubicacion
altitudinal, latitudinal y/o 1longitudinal. Por otro lado,

a pesar de que los cromosomas de todas las poblaciones sean

195



morfoldgicamente idénticos, sus secuencias u ordenamientos
lineales de genes puede gque no sean los mismos.El supuesto de
iqualdad que fue tacitamente considerado al realizar los anali-
sis y que probablemente sea cierto para la mayorifa de las pobla-
ciones (dado los resultados obtenidos) podria ser Que no se cum-
pla en el caso de la poblacidn del Choctn.Mas aldn, pueden exis-

tir muchos supergenes distintos para cada secuencia génica

v

(Strickberger y Wills, 1966), es decir que el ordenamiento
lineal de genes podria ser el mismo, pero no los alelos
linelamente coadaptados e involucrados en el rearreglo

cromosémico.

Salvando estas diferencias, la conclusidn mas importante de
destacar que surge de estos estudios es que los patrones de
variacidon de 1as secuencias se repiten en los distintos
gradientes y también al considerar todas las poblaciones del
pals ubicadas en regiones distintas y a veces muy distantes.
Esta reiteracidn en 1los patronez de variacién cromosomica
constituyen una evidencia bastante fucrte de la existencia de
seleccidn natural operando en el mantenimiento de los wmismos
(Clarke, 19755 Endler, 1986). E1 o 1los 29entes selectivas
responsables de esto serian algunas de las variables <climdticas
y/o ecoldgicas asociadas con la altitud, latitud y/o 1longitud,
como ser la temperatura, humedad relativa, presion de oxigeno,

precipitaciones, aridez, tipo de vegetacid%, etc. El1 blanco de



estors agentes selectivos cserfan las distintas msecuencias génicae
involucradas en el rearreglo cromosdmico.

Las inversiongs presentan caracteristicads que las convierten
en sistemas Unicos. Una poblaciédn polimdrfica para una inversion
tiene una frecuencia reducida de recombinacidn en la regién de
la inversidn que se reduce practicamente a cero en las
gametogénesis de los heterocigotas (Wasserman, 1%68). Es decir
que los bloques de genes mantienen su integridad de generacidn
en generacidn mientras sean portados por 1os heterocigotas (aun-
que tambidén esto es valido para los homocigotas en el caso de
7. pallidrpenrnis pues en éstos practicamente tampoco ocurre
entrecruzamiento en regiones intersticiales). Por 1lo tanto 1la
seleccidn puede operar sobre el bloque Integro de genes como si
éste fuera una unidad hereditaria, un ‘'"supergen®. El1 wvalor
selectivo de un supergen dependerd tanto del ordenamiento lineal
de genes como asf{ también de 1los alelos particulares que
presente la ordenacidn, Se espera que la seleccidn perpetie vy
aumente la frecuencia de aquellos supergenes que consistan de
alelos cooperantes internamente balanceados (Wasserman, 1968) .
Por 1o tanto, las inversiones a menudo unen complejos de genes
coadaptados que seran favorecidos por seleccion natural
(Dobzhansky, 1979). Esta coadapatacidn de genes implica la
existencia de epistasis con respecto al valor adaptativo de 1los
genes ubicados en el segmento cromasdmjco abarcado por el

rearreglo. Esta interaccidn g9énica puede conducir a un



desequilibrio de ligamiento (Kojima y Kelleher, 1961) {incluso
en ausencia del rearreglo cromosédmico), y ceria una condicidn
necesaria para el establecimiento de una nhueva inversion en una
poblacidn, a menos que ésta se introduzca en frecuerncias
apreciables por deriva gendtica (Charlesworth y Charlesworth,
1923).

En el caso de 7. pallidipennis, cada una de las secuencias
génicas estarian adapatadas a uno o0 mas componentes del
ambiente. El modelo de seleccidn balanceado gue nantendr {ia estos
polimorfismos serfa el de variacidn espacial en cuanto a los
coeficlentes de seleccidn correspondientes a tada una de las
secuencias cromosdmicas alternativas., En otras palabras, se
sugiere la posibilidad de un cline altitudinal (6 latitudinal
y/o longitudinal en algunos casos) de 1los diferenciales de
seleccidn paralelo al cline de frecuencias cromosbmicas
observado.

Cabe sehalar sin embargo, gque bastaria que un dnico locus se
encuentre en desequilibrio de ligamiento con el rearreglo y que

a su vez se asocie con alquna variable bidtica relacionada con

la altitud, latitud ¢ longitud, para que se obtenga una
aspciacidn significativa de toda la 1inversion con dicha
variable,

Si bien se han comunicado en muchos casos asociaciones de

rearreqlos cromosdmicos con la altitud, latitud & longitud en el



qgénero Drosophila (Dobzhansky, 1942 Stalker y Carson, 1948}
Brncic, 1962, 19663 Ward et al!, 1974} Mettler et al, 19273
Pinsker, Lankinen y Sperlich, 1978y Voelker et al, 1978}
Knibb et al, 19813 Knibb, 1982, 1983 Cakeshott et al,
1982, 1984; Anderson et al, 1987% Burla et al, 1987, etc.)
no ocurre lo mismo con los Orthoptera.

El estudio presentado aqul sobre 7. pallidrpennis,
constituye el primer caso de inversiones pericéntricas en este
grupo de insectos en el que se demostrd una asociacidn de este
tipo de rearreglo con una variable abidtica. En ortépteros
existen algqunos pocos ejemplos de variacidn clinal pero que se
refieren a rasgos morfoldgicos como ser el del saltamontes no
alado Phraulacridium vitiatumr (Dearn, 1981) y el del grillo
Allonemobious fascratus (Mousseau Yy Ro+%,1989). El1 primeroecs
polimdrfico para tres morfologlias en los patrones de color de la
cabeza, el pronoto y las alas. Este polimorfismo estd controlado
por alelos de un Jdnico locus autosdmico y se encontrd un cline
en las frecuencias de dichas morfologlas en Australia,
correlacionado con la latitud. Se sugirid un modelo de seleccidn
balanceado semejante al propuesto para Trimerotropis
pallridrpennris. Sin embargo, ya que la variabilidad en el color
en acrididos parece estar asociada con el habitat gedfilo y tipo
de pasturas, Dearn (1981) postuld que 1la relacidn entre las
zonas de pasturas y los bosques podrian ser también las

responsables del cline aobservado y que los polimorfismos serian



mantenidos en localidades particulares a través de flujo génico
impuesto por un rdgimen de seleccidn disrruptiva a través de dos
habitats diferentes {pastura Yy bosque). En el grillo, se
determind un patrén de variacién fenotipica a 1o largo de un
cline en cuanto a las longitudes de las distintas estaciones del
anpo. E1 tamafo del cuerpo vy la expresidn de la diapausa
covariaban junto con la longitud de las estaciones de una manera
consistente c;n l1a hipdtesis de que la seleccidn, mediada a
través de la accidn de las primeras heladas ubicarfia un limite
superior en el tiempo disponible para el desarrollo, mientras
que las ventajas de poseer un cuerpo grande aseguraria que el
desarrollo proceda de forma tal que se utilice al midximo el
tiempo disponible en un hdbitat dado. Es decir que }la variaciodn
en el tamafo del cuerpo y en la expresidn de la diapausa seria
el resultado de seleccidn diversificadora debido a diferencias
en las condiciones locales del medio ambiente (Mousseau y Rof#f;
1989).

En términos ecoldqgicos, 7rimerotropris pallidipennis es un
estratega del "r* (WYallner, 1987), término éste que se refiere
al tipo de estrategia de supervivencia en ambientes
superpoblados o no. Los insectos qQque son r-estrategas presentan
una alta capacidad de crecimiento poblacional Yy son pobres
competidores.

7. pallidipennis vive directamente sobre el suelo desnudo,



pero se alimenta de plantas anuales asociadas con las especies
de Larrez (Otte y Joern,1975).Es por esto gque sus ndmeros po-
blaciones pueden fluctuar en forma dramdtica y alcanzar densida-
des muy altas respondiendo al crecimiento de su fuente alimenti-
clia como secuencia de 1la precipitacidn. Dos caracteristicas
importantes de los r-estrategas es que los adultos presentan una
elevada vagilidad y ademds c€on especies con una alta 1incidencia
de pclimorfisqos (Wallner, 1987). La elevada vagilidad o poder
de dispersion condice con el hecho que 1los adultos de 7.
pallidrpennis sean fuertes voladores.Esta caracteristica, junto
con la de las fluctuaciones poblacionales son importantes de
tener en cuenta al establecer hipdtesis sobre modelos de
seleccidn imperantes en el mantenimiento de los polimorfismos.
Si se tiene en cuenta estas caracteristicas,, entonces los
diferenciales de seleccidn que mantienen los gradientes en 7.
pallidipennrs no deben ser pequeﬁos.Esto se debe a que,de
acuerdo a las consideraciones de Fisher (1950) sobre el andlisis
de clines simplificadas por Hartl (1989), se desprende que a ma-
yor dispersidn es necesario un diferencial de seleccidn mayor
para que exista un determinado cambio en las frecuencias. Dicho
en otras palabras, la diferencia entre 1loe coeficientes de
seleccidn de 1los rearreglos alternativos en ambos extremos del
cline para mantener una determinada diferencia en las
frecuencias alélicas seran mayores cuanto mayor sea el poder de

dispersion.



Asimismo, las #$luctuaciones en los ndmeros poblacionales
pueden variar 1la importancia relativa de los procesos
estocasticos vy deterministicos. Si el N se reduce drasticamente,
el proceso de deriva genética al azar puede predominar a menos
que los coeficientes de seleccidn sean nuevamente muy impor-
tantes. Un andlisis de la estabilidad de los polimorfismos en nu-
merosas poblaciones y a lo largo de muchas generaciones podria
esclarecer este dltimo punto.Cabe aclarar, por otro lado,que
esta caracteristica de 7. pallidipennis (es decir sus
fluctuaciones en los ndmeros poblacionales) también podria haber
favorecido evolutivamente al establecimiento de huevas

inversiones por deriva genética al azar en momentos en que las

poblaciones pasaban por cuellos de botella.

Como se menciond previamente en la introducciton, Gohi et al
(1983) al estudiar 7 paoblacianes de 7. pallidipennis ubicadas
en una transecta al norte de la Patagonia argentina, propusieron
la existencia de un patrédn qeografico de variacidn cromosodmica.
Estos autores sujirieron que la similituad cromosdmica podia
predecirse por proximidad 9ecgrdfica ya que mediante andlisis de
agrupamiento obtenfan cuatro grupos distintos de muestras que
estaban constitufidas cada unra por poblaciones vecinas. Un primer
grupo lo formaban las poblaciones andinas de Laguna Blanca vy

L 4
CatAdn Lil con una frecuencia de inversiones nula o baja. Luego



le segufa un sequndc grupc de poblaciones (Plottier y Chelford)
con un mayor ndmero medio de inversiones por macho y un tercer
grupo con wuna frecuencia todavia mayar de esta variable
(correspondiente a las poblaciones de Choele Choel y La Adela).
Finalmente, el Wltimo grupo lo constituia una Jdnica poblacioén
(Sierra de 1a Ventana) situada en el 1lImite oriental de 1la
distribucidn de la especie y que, si bien presentaba una
frecuencia de'inversiones distinta a la del tercer grupo, eéesta
era menor que la del segqundo grupo.

En cuanto a la frecuencia media de bivalentes heteromédrficos
por individuo (H), esta variable también diferenciaba a 1los
cuatro grupos, siendo practicamente nula en la primera,
aumentaba en el sequndo, disminuia en el tercero y en la Gltima
poblacidn tomaba valores semejantes a los del segundo grupo.

Goni et al (1985) propusieron a partir de estos resultados
que las poblaciones de 7. palli/dipennis en un Area dgeografica
particular, aunque no necesariamente en la misma region
fitogeogrdfica ni bajo las mismas condiciones <climAticas, se
caracterizaban por un patrdn distintivo de polimorfismos
crompsdmicos (es decir, presentaria un determinado valor de I
(ndmero medio de inversiones por macho) , de H (ndmero medio de
bivalentes heteromdrficos por individuo) y de recombinacidn
genética)l. Sin embargo, la presencia de inversiones en

poblaciones relativamente prdximas a 1as estructuralemnte



monomdrficas de la precordillera andina, y el mantenimiento de
tan elevado nivel de polimorfismo en casi taodas las poblaciones

lo consideraban un dilemaj no obstante esto especulaban con la

operacidn de algdn tipo de seleccidn responsable de la
diferenciacidn cromosomica. Ademas proponian que el
mantenimiento de los polimorfismos cromosdmicos
podria explicarse en términos de componentes de nicho

relacionados con la aridez, 1los cuales sin embargo no se
correlacionarian ni con factores macroclimdticos ni
fitogeogrdficos.

Lamentablemente, estos autores no identificaron las
inversiones correspondientes a cada uno de los pares
cromosodmicos debido a 1o dificil que resulta diferenciar por
tamano alguno de 1los bivalentes medianos (como se expuso
previamente en los resultados, este protlema pudo superarse al
estudiar las poblaciones presentadas en este trabajo). A pesar
de esto, los resultados obtenidos por Goni et al {1983)
pudieron compararse cor los obtenidos aqu!f y =su reinterpretacion
se describe a continuacidn.

Como se describid en la tabla 214, el valor de 1 se
correlaciona en gerieral en forma muy significativa con 1la
altitud, aumentando a medida que disminuvye la altura
sobre el nivel del mar. Esto es debido a que las frecuencias de
las secuencias invertidas en general aumentan a medida que

disminuye la altura sobre el nivel del mar y del mismo modo, las



bAsicas (4A, 7A y 8A) se correlacionan positivamente con esta

variable,.

Las poblaciones analizadas por Goni et al (1983), se
encontraban ubicadas en un sentido cccidente-oriente en zonhas
cada vez mas bajas , excepto la poblacidédn de Sierra de la
Ventana, que se ubica a aproximadamente 1288 m.s.n.m. Este

gradiente altitudinal posiblemente sea la razdn por la cual se
observd ese patrdon geogrdfico en la frecuencia de las
inversiones., El andlisis de aqrupamiento habria reunido a las
poblaciones cercanas precisamente debido a que se encuentran
ubicadas a altitudes similares (y por lo tanto presentaban
valores similares de I, H y de frecuencias de quiasmas, gue SsoOn
las variables analizadas por los mencionados autores). Ademas
habrfa separado a la poblacién de Sierra de la Ventana {(pues éstj
presentaba un valor de I correspondiente al de poblaciocnes
ubicadas entre el primer y sequndo grupo, es decir diferenciado
de! tercer grupo prdximo geograficamente) debido a la
disminucidn del I gque nuevamente es concordante con el aumento
altitudinal de acuerdo a lo presentado en este trabajo de tesis.
Por otro lado, las poblaciones analizadas por Goni et al
(1985) tambien se encontraban logicamente sobre un gradiente
longitudinal. La secuencia é6M invertida, que se correlaciona
negativamente con la longitud, también contribuirfa a este

descenso occidental- oriental en el valor del I, al menos en 1lo



que concierne a todas las poblaciones exceptuando a la de Sierra

de la Ventana.

En lo que reépecta al valor de H, tambié&n se evidencid wun
patrdn de variacidn longitudinal significativo al analizar todas
las poblaciones presentadas en este trabajo (tabla 21).En este
caso existe una tendencia al aumento de H en poblaciornes mas
occidentales. Asimismo, también se observd una correlacidén
positiva sign;ficativa de esta variable con la altitud en las
poblaciones riojanas (Confalonieri y Colombo, 1989).

Estos resultados son especialmente relevantes en el contexto
del modelo "central-marginal’, el cual sostiene la nocidn de que
poblaciones ecoldqgica y/0 geograficamente centrales
pertenecientes a muchas especies de Drosophila muestran un
grado mas alto de polimorfismos de inversiones que las
marginales (Brussard, 1984), Sin embargo, a pesar de la validez
de este modelo en especies de Drosophila, eéste aparentemente
no podri{a aplicarse universalmente en los ortépteros.

Un ejemplo claro de patranes marqginales-centrales de

variabilidad cromosémica 1o constituye el caso de 7rinerotropils

helferr (Schroeter, 1962) vy Trimerotroprs pseudofascrata

(Weissmar, 1976). En ambas especies las poblaciones
ubicadas en ambientes ecoldgicamente adecuados,
aunque no necesar{amente centrales geogradficamente,

presentaban altos niveles de pmlimo;+ismus gendticos Yy



cromosdmicos y mostraban bajas frecuencias de recombinacion,
mientras que en las poblaciones marginales ocurria 1o inverso.
Otro ejemplo, sin embargo, lo constituyen 7. suffusa Yy 7.

gracrilrs en los cuales no pudieron demostrarse la existencia

clara de este tipo de patrdn de variacidn cromosdmica (White,
1973).

Como se menciond previamente, 7. pallidipennrs
aparentemente' originaria de Norteamérica, se ha
dispersado hacia latitudes sureflas vy en el continente
Sudamericano su distribucidn coincide con la de la

cordillera Andina, invadiendo regiones Aaridas Yy semiaridas
(Carbonell, citado por Vaio et a!, 1979).En estas reqgiones
presenta una gran plasticidad ecoldgica ya que se adapta a un
rango altitudinal mas amplio (John, 1983), siendo aparentemente
su requerimiento basico la prevalencia de condiciones aridas vy
semidridas (Vaio et al! ,19792 3 John, 1983).

En el caso de las poblaciones argentinas de 7.
pallidipennis no existen evidencias de que aqgquellas ubicadas en
regiones mas orientales o a altitudes menores sean
ecoldgicamente menos favorables. Sin embargo, este hecho no es
improbable dado gque en zonas mas bajas del pals, ubicadas mas
hacia el este, las condiciones de aridez (] semiaridez
desaparecen (requisito éste indispensable para la supervivencia

de la especie). Una forma de comprobar la <condicidn marginal de



las poblaciocnes es a través del esfuerzo de captura (Weissman,
1976). En base a esto , la pablacidn de Capilla del Monte podria
considerarse ecoldgicamente marginal, pues ademas de ser
geogrdficamente marginal en 1o que respecta a la distribucién de
la especie, fue necesario un 9gran esfuerzo de captura para
coleccionar unos pocos individuos (a menos que la baja densidad

demogrdfica se deba al régimen de lluvias que como cse menciond

v

previamente ejerce cu influencia sobre laos ndmer os
poblacionales). Incluso, la poblacidn de Capilla del PMonte
presentd el valor mas bajo de H (tabla 9) lo cual, de acuerdo a

las caracterfsticas recién mencionadas,seria concordante con el

patrdn central-marginal. Es decir que, si se considera a las

poblaciones mas orientales como las que ocupan hdbitats
ecoldgicamente menos favorables, entonces se aceptaria la
existencia de un patrdn de variacidn cromosdmica semejante al

observado en especies de Drosophila.

Goni et al (1985) si bien no observaron una correlacién
longitudinal significativa en los valores de H,observaron un
patron de variacidon para esta variable. Postularon entonces que
si se consideraba a las poblaciones moderada o altamente poli-
morficas como pertenecientes a ambientes mas favorables,
entonces dicha variacidn se adecuaria al modelo ‘"central-
marginal®”.

Sin embargo, en vista de las relaciones



aparentemente causales de la mayar{a de las
secuencias cromosdmicas con variables climdticas y/o ecolégicas
directamente asociadas con la altitud y en alqunos casos con la
longitud y latitud, se propone gque el aparente modelo central-
marginal en los valores de H serla simplemente una
consecuencia de dicha relacidn causal. De hecho, el patrén
longitudinal precentado aquf, no se cumpliria en el caso de las
poblaciones estudiadas por GoRi et al (1985), pues las dos
ubicadas en los extremos este (Sierra de 1a Ventana) vy oeste
(Laguna Blanca) presentaron valores de H altos y bajos
respectivamente, en contraposicidn al gradiente longitudinal
pero en concordancia con su ubicacidn altitiudinal.

En resdmen, vy & modo de conclusidn de los expuesto
hasta aquf ,se propone que 1os resultados presentados en
este trabajo de tesis constituirian una evidencia de la accién
de seleccidn natural operando sobre cada una de las
secuencias cromosdmicas de una manera particular, lo que
conducirfa a un patrén en la distribucidn de las frecuencias de
cada una de ellas y también en los valores de I y de H.

En cuanto a los Indices de fijacidn,gue miden la cantidad de
diferenciacidn entre demes relativa a un maximo que ocurriria si
todos los alelos estuvieran +fijados en distintas poblaciones
(Ayala, 1983) ,éstos fueron en general muy altos para todas las

secuencias cromosdmicas (tabla 24).



Nuevamente, esta gran diferenciacidn posiblemente se deba a
dicha relacidn causal entre la altitud,longitud y latitud vy las
frecuencias cromosdmicas. Es decir que la seleccidn natural
operarfa como la principal fuerza evolutiva (aunque no la 4nica)
responsable del mantenimiento del alto nivel de diferenciaciodn
reflejado en los Indices de fijacién.

Obviamente que los resultados observados no son conclusivos
sino que muy sugestivos., Otras experiencias podran ayudar a
demostrar las hipdtesis recientemente planteadas. Por ejemplo,
si se demostrara la existencia de marcadores genéticos en
desequilibrio de ligamiento con alguna de las inversiones, este
resultado podria ser de sumo interés debido a que a traveés de la
caracterizacidn bioguimica de dichos marcadores podrian
estudiarse las posibles relaciones de éstos con
algunas variables fisicas y/o quimicas. Otra posibilidad seria
criar estos animales en cajas de poblaciones Yy analizar 1la
variacidn en las frecuencias cromosomicas en ambientes
homogéneos y a partir de cruzamientos controlados. Si bien esta
experiencia es de costosa aplicabilidad debido a las condiciones
particulares en que vive 7. pallidrpennis (y que resultarian
diffciles de reproducir),su realizaciédn podria ayudar mucho a

conocer las estrategias adaptativas de la especie.



1111 POLIMORFISMOS8 ENZIMATICOS
Diferenciaciodn interpoblacional y su relacién con los

polimorfismos cromosdmicos

El nivel de polimorfismo (P) observado en las poblaciones de
7. pallidipennis aqu! analizadas es cercano al valor obtenido
para todos los insectos, excluyendo a Drosophila (tabla 28)
(Nevo et al, £984). Con respecto al valor de H, éste es alto
en comparacidn a otros insectos pero semejante al del género
Drosophrla, el cual presenta uno de 1los valores m&s altos
(~14%), incluso en comparacidn con otros organismos del reino
animal y vegetal (Nevo e¢ =27, 1984).

Dentro de los Acrididae (tabla 3g) se obtuvieron valores
similarmente altos de H para aquellas especies que en su mayoria
presentan una gran incidencia de polimorfismos cromosodmicos
-p.ej. 7.9racilis, Podisma pedestris y Caledra captiva-. En el
caso de Warramba virgo la situacion es distinta. Esta especie
constituye el dnico caso conocido dentro de los Acrididae que se
reproduce partenogenédticamente. Aparentemente se habria
originado a partir de dos especies sexuales de Warranmnba sin
nombre (P196 y P169). A partir de ellas se han originado dos
grupos de clones (Standard Phylad vy Boulder- Zanthus Phylad)
como resultado de dos eventos separados de hibridacidn

involucrando razas de las especies sdxuales. El nivel de



heterocigoslis presentado para los clones partenogenéticos {ue
muy superior al de las especies sexuales y esto, aparentemente
es un rasgo comin de las especies unisexuales de origen hibrido
(Honeycutt y Wilkinson, 1989),

Nevo e¢ al (1984) al realizar una extensiva revisidn de las
especies investigadas electroforéticamente tratéd de demostrar
posibles asociaciones entre los niveles de diversidad genédtica y
factores ecolbgicos, demogrdficos o histédricos con el +fin de
estimar sus importancias Y funciones relativas en la
diferenciacidn genética de las poblaciones. Como resultado de
esto concluyd que algunas variables bidticas (principalmente
ecoldgicas) se relacionan generalmente en forma muy
significativa con el valor de heterocigosis. De este modo,
especies caracterizadas por hdbitats amplios s no
territorialistas y pertenecientes a zonas de vida templadas vy/o
tropicales o cosmopolitas, son las que presentan los valores mas
altos de diversidad gendtica. En particular, dentro de los

insectos (excluyendo a Drosophrla), se obtuvieron diferencias

significativas entre los valores de heterocigosis uhicamente
cuando se compararon especies territorialistas versus no
territorialistas v también correspondientes a distintos
ambientes con diversos 1Indices de aridez (Arido, subarido,
subhimedo, mésico, mésico + arido). Las especies no

territorialistas , como se menciond . previamente, fueron



significativamente mas variabtles que las terrlturialistasn. Fote
patrén se relaciond con la amplitud ecoldgica aparentcemente ma-
yor y con las interacciones competitivas experimentadas por los

no territorialistas en compar acion con las especies
territortfalistas. Con respecta a los {Indices de aridez, en
general las especies de ambientes ecoldgicos extremos mostraron
niveles bajos de variabilidad genética, mientras que las que se
distribulfan en un espectro climdtico mayor, mostraron niveles
mas altos.

7. pallidipennis, al igqual que la mayorifa de los
Acridoidea, presenta un comportamiento de tipo no
territorialista (Otte vy Joern, 1975). Ademas, si bien se
distribuye en ambientes A4ridos y semidridos, en Sudamérica
presenta una gran amplitud ecoldgica ya que se distribuye en un
rango altitudinal mas amplio en comparacidn con las poblaciones
norteamericanas (John, 1983). Por 1o tanto, los valores
relativamente altos de H observados para esta especie son
congruentes caon las caracteristicas reciérn mencionadas, en
concordancia con las observaciones expuestas por Nevo Yy sus
colaboradores (1984).

La determinacidn genética de las bandas aqul estudiadas fue
inferencial. Sin embargo las hipdtesis establecidas concuerdan
con el hecho gque en todos los casos en donde pudieron llevarse a

cabo comparaciones estadisticas, las frecuencias genotipicas se



adecuaron muy bien con aquellas esperadas de acuerdo a
la expresiédn de Hardy-Weinberg.

Con respecto -al sistema esterasas, los zimogramas permitieron
identificar las poblaciones pertenecientes a distintas (pero no
a la misma ) provincia biogeogradfica; tal diferenciacion se
reflere tanto a la expresidn génica (Est-1 a Est-3) como a las
frecuencias alélicas (Est-5 a Est-6) (Confalonieri et al,
enviado).

Estos dltimos locr diferencian en forma muy significativa a
las pcblaciones de San Luis con respecto a la de Tucumdn y en
especial el locus Est-6, el cual presenta fijado uno de los
alelos (Est-6%) en San Luis, mientras gue en Ampimpa existe un
polimorfismo para Est-6! y Est-46= (tabla 26) con respecto al
locus Ldh-1, si bien las diferencias en cuanto a las frecuencias
alélicas no son estadisticamente significativas,las +frecuencias
alélicas claramente se asemejan mds entre poblacicnes préximas
geonqgrficamente (tablas 26 y 27).Por Jltimo, el locus Sod-3 tam-
bién diferencit estadisticamente a las tres poblaciones, pero en
este caso es la muestra 5L2 l1a que difiere estadisticamente de
las otras dos (tabla 27).

En términos generales, estas diferencias se traducen en una
mayor distancia gendtica entre las poblaciones distantes
geogrdficamente que entre las dos mas proximas, Esta

diferenclacidn se acentda mas si se atribuye un origen genético



a la falta de expresidn de tres [locs/ en TU (tabla 27 a y b).
En eate caso,la diferenciacion genética (segdn Ayala et al,
1974) no corresponderfa ya al de poblaciones locales , sino que
estarfa a mitad de camino entre este nivel y el de semiespecies.
Con respecto a otros ortdpteros (tabla 39),niveles semejantes
diferenciacidn se obtuvieron entre alqunos taxones de Caledia
captiva, cuyas poblaciones se encontraban diferenciadas tanto
cromosdmica como alozimicamente vy ademds presentaban un
aislamiento reproductivo parcial, ya que si bien se obtenian
individuos F1, no existla progenie F2 (Daly &t al,1981). En
el caso de Warranba virgo, la relativamente baja identidad
genética obtenida para las dos especies sexuales cuando se
realizaron las comparaciones interpoblacionales no es inesperada
ya que se consideraron a las poblaciones del Norte vy del Sur
como razas diferentes (Honeycutt y Wilkinson, 1989).Por otro la-
do,el el caso del grillo Ceutophilus gracilipes, si bien se
obtuvieron también valores relativamente bajos de identidad
genética cuando se promediaron los {Indices para poblaciones
pertenecientes a una misma y a distintas dreas, éstos no eran
signitficativamente diferentes (8,953 y 9,938 respectivamente)
(Cockley et al, 1976).
La virtual falta de expresidn de los loci Est-1 a Est-3 puede
explicarse a travéds de distintas hipétesis, las cuales no

necesariamente son mutuamente excluyentes. (Confalonieri et al,



enviado):! 1) mutaciones que producen cambios en la secuencia
aminoacidica de la cadena polipeptidica y que afectan la
actividad especifica (alelos nulos o alelos de expresion pobre)}
2) se produciria una baja cantidad de moléculas enzimdticas con
la misma estructura posiblemente como consecuencia de: a) un gen
regulador;j b) diferentes factores ambientales que producen
activacidn (o inactivaciédn ) de cierto/s gen/es regulador/es)
c) la existengia de inversiones cromosdmicas +fijadas en estas
poblaciones que silenciarfan a estos loc/ por efectos de
posicidn.

La primer hipdtesis implica que alelos alternativos para
tres de 108 seis locs analizados estén <fijados en distintas
poblaciones. Sin embargo, la situacidn mas comin entre
poblaciones coespecificas es gque un alelo sea el mas frecuente
en la mayorfa de ellas (Lewontin, 1979). Ademas, esta hipoOtesis
no parece ser sostenible de acuerdo al principio de la
parsimonia,

La hipdtesis 2a) implica una mnutacidn gue afecta un unico gen
{(que controla a 1los loc/ Est-1 a Est-3). Esta parece
ser una explicacidn mas simple y mas probable, aunque las otras
dos (2b y 2c) también son aceptables.

La 2b es plausible ya que 1las esterasas son enzimas que
actdan sobre sustratos externos procedentes de la ingestidn. 7.

pallidipennis se alimenta de plantas anuales asociadas a las



Larrea (Otte vy Joern, 197%); MWallner, 1987). Como las
poblaciones de TU y SL se 1localizan en distintas provincias
bliogeogrdficas (Cabrera y Willink, 1973), muy probablemente la
fuente alimenticia explotada por ellos no sea la misma. De hecha
Larrea drivarricata presenta un Area amplia de distribucion
sobre regliones dridas y semiadridas de la Argentinaj plantas de
esta especie correspondientes a diferentes altitudes presentan
diferencias morfoldgicas, 1o cual puede ser una consecuencia de
adaptaciones tanto geréticas comc fisioldbgicas (Hunziker,
comunicacidn personal). Por 1lo tanto es de esperar que las
plantas anuales asociadas con las larrea y que constituyen el
alimento de 7.pallidripennis sean diferentes especies o por 1o
menos diferentes ecotipos, dadas las diferencias altitudinales
entre Ampimpa y las localidades de San Luis {tabla 1).En
consecuencia no serfa sorprendente una expresidn enzimatica
diferencial en esta especie. Segun esta hipdtesis, entonces,
las diferencias interpoblacionales en cuanto a 1los Indices de
distancia geneética se reducirifan bastante (tabla 2%9c) rno
obstante conservar una mayor similitud entre aquellas préximas
geograficamente (SL1 y SL2).

La hipdtesis 2c) se basa en la diferenciacidn cromosdmica
poblacional observada entre la poblacidn tucumana y las dos de
San luis. Practicamente tndas 1las secuencias cromosdmicas se
encuentran en la primer poblacidn en frecuencias muy disimiles

con respecto a las dos dltimas (ver tabla 9). El1 ejemplo mas



notorio es el de la morfologfa cromosédmica 4 AI que no existe éen
TU y se encuentra practicamente fijada en SL! , SLZ2} lo 1inverso
ocurre con la 4A. Ademds, mientras que las secuencias 6M y 7 SM2
se encuentran a frecuencias elevadas en SL! y SLZ2, en la
poblacidn tucumana presentan valores intermedios. Asimismo, la
8A practicamente no se encuentra en las poblaciones de San Luis

(8,84) mientr.as que en Ampimpa tiene una frecuencia
considerable (@,546). La 8 SM4 no se observd en Ampimpa
mientras que en Sl.1 y SL2 alcanza frecuencias de ¢,32 y @,36
respectivamente.

Todas estas diferencias se evaluaron estadisticamente a
través de Indices de Fijacidn. Los valores obtenidos de
Fat fueron de 0,69} 9,0916 09,1229 v ©,1392 para 10s pares
4, &6, 7 y 8 respectivamente. Los valores de K2
correspondientes fueron en todos los casos altamente
significativos (92,14 (P<< @,041), 13,749 (P<g,01), 14,44
(P<g,9 1) y 29,96 (P<Z,801) para los cromosomas 4, 6, 7 y 8
respectivamente). Es evidente entonces una gran diferenciacitn
cromosdmica.

Estos resultados estdn de acuerdo con la hipdtesis 2c) ya que
si &05 poblaciones presentan distintas inversiones fijadas, o en
frecuencias muy diferentes, pueden existir efectos de posicidn
que silencien la expresidn de algunos Ioci.en una poblacién vy

en otra. Como vimos en el capitulo anterior, la gran



diferenciacidn cromosdmica aparentemente no es un fenoOtmeno
casual, sino que seria causalwente mantenido por fuerzas
evolutivas deterministicas, La poblacidn tucumana presenta
frecuencias de inversiones muy disimiles a las otras dos muy
probablemente como consecuencia de estar ubicada a una altitud
muy superior. Esta diferernciacion cromosdémica podria
relacionarse con la variacion genetica interpoblacional, no sélao
en lo referente a la falta de expresidn de los loci
mencionados, sino que también en relacidn a la diferenciacidn en
las frecuencias génicas de algunos genes que pudieran
encontrarse en desequlibrio de ligamiento con las inversiones

cromosédmicas.

iy e
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