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El presente trabajo de tesis trata sobre
polimorfismos para cromosomas B e inversiones
pericéntricas analizados en tres especies de Acrididae
(Orthoptera): Cylindrotettix obscurus, C. santarosae y
Trinerotrapfs pallfdipennis. Se analizaron los efectos de los
cromosomas B sobre la recombinación genetica y sobre la
fertilidad. Con respecto a esta última, pudo demostrarse un
aumento en la producción de las espermátidas anormales en los
individuos portadores de cromosomas supernumerarios de C.
obscurus.Esta producción se relacionaria por un lado con una
disminución del valor adaptativo de los individuos potadores al
verse afectada posiblemente la fecundidad de los machos,
asi como también con mecanismos de eliminación . los cuales
cobran importancia en lo que respecta a su significado evolutivo
ya que se relacionan directamente con el mantenimiento de estos
polimorfismos en las poblaciones naturales.

En cuanto a las condiciones de los quiasmas (carácter este
relacionado directamente con la recombinación genetica), los
resultados fueron diferentes, dependiendoestos de la población
en estudio.En Cylindratettix no se detectaron cambios en las
frecuencias de los quiasmas de los individuos portadores de Bs.
Sin embargo, en tres de las quince poblaciones analizadas de 7.
pallidipennis se comprobóque cuando disminuye la frecuencia de
quiasmas totales existe una tendencia a una redistribución de
quiasmas que ocasiona un aumento en la frecuencia de quiasmas
intersticiales! los cromosomas B actuarian suprimiendo esta
fuerte correlación negativa interfiriendo presumiblementecon el
control genético sobre las condiciones del entrecruzamiento.
Asimismo, en dos poblaciones de esta misma especie también pudo
determinarse una disminución en la frecuencia de quiasmas
distales y proximales en los individuos portadores de B. Ambos
efectos de los cromosomassupernumerarios se describen por prime
ra vez en el grupo. Se discute la posibilidad que las
diferencias interpoblacionales se deberian no tanto a
diferencias intrínsecas de los B, sino que podrian explicarse en
terminos del acervo genético propio de cada poblacion y/o de
diferencias ambientales.

En 7. pallidípennis se describieron además polimorfismos
para diversas inversiones pericéntricas. Estos polimorfimos se
relacionan con una distribución proximal y distal de quiasmas en
todos los bivalentes. En todas las poblaciones se observó una
tendencia a la disminución en la frecuencia de quiasmas totales
cuando aumenta el númerode bivalentes heteromórficos. En tres
de las muestras, comose mencionó previamente, se revierte
esta tendencia ya que cuando disminuye la.¿recuencia de quiasmas
totales, a causa de los bivalentes heteromórficos, existe una



redistribución de los mismos ya que aumentan los ubicados en
porciones intersticiales. Es posible que el mantenimiento
exitoso de los polimorfismos cromosómicos dependa de los
requerimientos de variabilidad genetica. Tales requerimientos
serán probablemente especificos para cada especie y más aun,
para cada población dentro de una misma especie.

Por otro lado se pudieron demostrar correlaciones
estadisticamente significativas de las frecuencias de la mayoria
de las secuencias cromosómicas de 7. pallidipennis con la
altitud.Tres de las inversiones aumentan significativamente
cuando aumenta la altitud y otras tres lo hacen a la inversa.
Estos patrones de variación cromosómicase repiten en distintos
gradientes y también al considerar todas las poblaciones del
pais ubicadas en regiones geográficas muydistintas y a veces
muydistantes: Otras dos secuencias además se correlacionan
significativamente con la longitud Oeste en forma positiva y
negativa. Por último, otra secuencia presenta aparentemente una
asociación simultánea con la altitud y la latitud. La
reiteración en los patrones de variación cromosómica en
distintos gradientes y también al incluir en los analisis a
todas las poblaciones se consideraron como una evidencia
bastante fuerte de selección natural operando en el
mantenimiento de los polimorfismos cromosómicosi los
coeficientes de selección no serian pequeios dadas las
caracteristicas de elevada vagilidad y fluctuaciones en los
números poblacionales que presenta la especie.

Comoreslutado del estudio de sistemas isoenzimáticos en
tres poblaciones de 7. pallfdipennis se comprobó un nivel
elevado de heterocigosis media poblacional en comparación a
otros grupos de insectos. Sin embargo este nivel se repite
dentro de los Acrididae en otras especies que coincidentemente
presentan una gran incidencia de polimorfismos cromosómicos.
Ademáses congruente con las caracteristicas ecológicas de la
especie. En concordancia con los resultados cromosómicos se
determinaron indices de distancia genetica que son superiores a
los correspondientes a poblaciones locales, al considerar
aquellas ubicadas a altitudes distintas. No ocurrió lo mismo
entre las poblaciones próximas geográficamente ( y ubicadas a
altitudes similares) las cuales presentaron una identidad
genetica elevada. Las poblaciones ubicadas a altitudes distintas
mostraron una gran diferenciación cromosómica. Este fenómeno que
aparentemente seria mantenido por fuerzas deterministicas podria
originar una gran divergencia en las frecuencias génicas de
aquellos loci en desequlibrio de ligamiento con las inversiones
cromosómicas.
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A partir de los trabajos pioneros de McClung (1905, citado

por white, 1951a)y sus colaboradores, desde principios de siglo

hasta el presente, los Orthoptera han constituido como material

de investigación la base para un gran número de estudios sobre

la estructura cromosómica, comportamiento cromosómico,

cromosomas sexuales, mecanismo de mitosis y meiosis,

polimorfismos'cromosómicos en poblaciones naturales, eíectos de

la radiación sobre los cromosomas, y una variedad de problemas

que seria muyextenso de enumerar. Los insectos ortopteroides

son especialmente adecuados para llevar a cabo estudios

citológicos debido al gran tamaño y bajo

numero de los cromosomasl por el contrario, no se han

realizado estudios genéticos debido a que la mayoria de las

especies presentan solamente una generación o como mucho .dos o

tres al año (White, 1951 a).

El orden Orthoptera es grande y su distribución es mundial.

Está compuesto por 25005 especies que pueden dividirse en tres

subdrdenes: Grylloblattinea, Ensifera y Caeliferai estos abarcan

a su vez 27 familias (Hewitt, 1979).

La caracteristica del Orden es su capacidad para saltar! por

esto es que se utiliza a veces el nombre Saltatoria para

designar a este grupo con el fin de di+erenciarlo de otros taxa

relacionados tales como Phasmoidea, BlattOdea y Mantodea. Muchos



ortópteros se destacan también por su capacidad para emitir

sonidos: los Ensi+era estridulan utilizando sus alas anteriores

y su órgano auditorio se encuentra sobre la tibia anterior,

mientras que los Caelifera estridulan con la pata trasera sobre

el ala anterior y su timpano se encuentra sobre el primer

segmento abdominal (Hewitt, 1979).

El suborden Grylloblattinea contiene solo seis especies

conocidas y se lo considera comoun relicto dentro del grupo.

Los subordenes Ensifera y Caelifera se diferencian por la

longitud de las antenas (largas y cortas respectivamente).

Caelifera comprendeademas tres superfamilias: 1) Acridoidea,

que contiene alrededor de 16665 especies descriptas y se las

conoce como 'saltamontes de cuerno corto"; este suborden incluye

a unas 29 especies llamadas vulgarmente langostas, que se

distribuyen en zonas muy áridas y que pueden migrar de una

región a otra formando gigantescas nubes s 2) TetrigioideaI que

incluye a las 'langostas del guaco' y 3) Tridactyloidea, que

comprende a los l'grillos topo" (Hewitt, 1979).

Dentro de los Orthoptera, la variedad de hábitats ambientes

y morfologias es muyextensa. Las especies pueden ser diurnas o

nocturnas, herbivoras o carnivoras, desde deserticas hasta

incluso acuáticas ,algunas pueden estar confinadas a cuevas y

otras se asocian con hormiguerosi también pueden volar y

desplazarse largas distancias mientras que otras son ápteras y



sedentarias. Comoocurre con la mayoria de los órdenes mas

importantes de insectos, el grupo está mejor representado en las

regiones tropicales y presenta un menor numero de especies en

las latitudes mas frias (Hewitt, 1979 y re+erencias dadas por el
autor).

La amplia variedad de formas y distribución geografica que

presenta el grupo, sumadoa las caracteristicas especiales de

sus cromosomas, hacen de los ortópteros un material

particularmente util para desarrollar investigaciones

citológicas y evolutivas. Estos estudios permiten , entre

otras cosas, arribar a conclusiones acerca de las relaciones

filogeneticas entre las especies, a traves del analisis de los

cariotipos y su evolucion dentro del grupo, establecer la

existencia de politipismos o razas cromosómicas y tambien

determinar la ocurrencia de los polimorfismos al analizar la

variabilidad intrapoblacional.
El origen, mantenimiento y signi+icado adaptativo de estos

ultimos en las poblaciones naturales son cuestiones que aún

permanecen oscuras en la mayoria de los casos en que +ueron

documentados. Afortunadamente,el análisis de los polimorfismos

cromosomicosy genéticos en general sigue despertando el interes

de muchos genetistas, posiblemente debido a que

su estudio constituye para muchos una herramienta eficaz

para conocer y comprender mejor los primeros pasos que siguen

las especies en su camino evolutivo.



MW
Las diferencias visibles entre cariotipos de distintas

especies y entre individuos dentro de una especie

cromosómicamente polimór+ica depende +undamentalmente de los

rearreglos cromosómicos que han ocurrido en un pasado reciente o

remoto. Se considera a los reestructuraciones cromosomicas como

un tipo de mutación que involucra segmentos de los

cromosomas conteniendo pocos o muchos laci genéticos y que en

general pueden ser visualizados al microscopio optico (White,

1973). Estas mutaciones estructurales pueden ocurrir tanto

intracromosómicamente(inversiones, delecciones,etc.) como asi
también entre cromosomasdistintos (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 ploidia, y también

a la modificación del contenido heterocromático la cual involu­

cra tanto la adición de segmentos supernumerarios a los miembros

normales del complemento cromosomico como asi tambien la adición



de nuevos cromosomas denominados supernumerarios.

La literatura concerniente a investigaciones citogenéticas en

poblaciones naturales de ortopteros es muy extensa (White,

i951 a, 1973i Hewitt, i979; John, 1983). Estos trabajos

permitieron demostrar la existencia de variación cromosomica

tanto intra e interpoblacional como asi también intra e

interespeci+ica.

Durante el desarrollo de los polimor+ismos en poblaciones

naturales de ortopteros, ocurrieron en general dos tipos

principales de mutaciones cromosomicas: i) Intercambios

espontáneos intra "e intercromosomicos que condujeron a la

produccion de rearreglos estructurales, siendo los
principales las inversiones pericéntricas, fusiones y fisiones

céntricas. 2) Ampliación espontánea de regiones cromosbmicas

particulares que resultan en la formacion de segmentos

supernumerarios. Estos dos eventos a veces se acoplaron de tal

forma que pudo ocurrir ampliíicacion durante el evento del

cambio y/o a continuación. De este modo, un pequeno fragmento

centrico generado comoconsecuencia de dicho intercambio, pudo

aumentar de tamaño hasta formar un cromosoma supernumerario

(Hewitt, i979, Johnl 1973, i976, i983| White, i973, i978, etc).

El presente trabajo de tesis trata especialmente dos de los

principales polimorfismos que ocurren en el orden y que son

aquellos referentes a los cambios en la posicion del centrómero



(considerados comunmente en el grupo como inversiones

pericentricas) y a los cromosomas supernumerarios. A

continuación se introducirá al lector sobre la ocurrencia de

estos polimorfismos en ortopteros y por último se describirán

los objetivos principales que se persiguieron durante el

desarrollo de esta investigacion y las especies elegidas para

estos propósitos.

1.o. Inversiones

Las inversiones cromosómicas, como es bien sabido, pueden

clasificarse en dos tipos: pericéntricas o paracéntricas,

dependiendo ésto de si el rearreglo involucra o no al

centromero, respectivamente. El primer tipo fue observado en

numerosas especies de ortdpteros pertenecientes, en su gran

mayoria a los saltamontes trimerotropinos de Norteamérica y a

los morabinos de Australia (White, i973; Hewitt, 1979i John,

1983) Por el contrario, no se encontraron

inversiones paracéntricas en especies de este orden salvo

algunas excepciones (Camnulla pellucida, Nur, 1968 y Haines

et al, 1978).

La ocurrencia de inversiones pericentricas es relativamente
simple de determinar en meiocitos o en celulas mitoticas

goniales, ya que éstas se visualizan comocambios en la posición



del centrómero que en general modifican la morfología del

cromosoma. Las inversiones paracéntricas, en cambio, solo son

detectables a traves de:1) una secuencia alterada de los

cromosomas, bloques de heterocromatina o algún tipo de patron de

tinción diferencial de los cromosomas, 2) la observacion de

bucles de inversión en paquitene de individuos heterocigotas y

3) la observación de cromatidas dicéntricas y acentricas en

estadios posteriores de la meiosis. Consecuentemente, los

ortopteros, a diferencia de los Diptera que poseen cromosomas

politenicos, no constituyen un material +avorable para el

estudio de este tipo de rearreglo estructural; sin embargo,

su asiduidad en la naturaleza podria ser semejante al de los

que si modifican la posición del centromero.

Las propiedades genéticas de las inversiones, ya sea para o

pericéntricas, dependen del hecho que actúan comosupresoras de

la recombinación genetica (White, 1973). En ortópteros en

general no se han observado bucles reversos durante la profase

meiotica de individuos heterocigotas para el rearreglo (Hewitt,

1979; John, 1983), salvo en muy pocos casos que en su mayoria

corresponden a rearreglos espontáneos (Coleman, 1947; White,

i961 b; Nur, 1968; Schroeter, 1968 ).

De hecho, las porciones mutuamente invertidas dur ante la

profase meiótica su+ren un apareamiento lineal de tipo no

homólogo y, exceptuando algunas especies (White, 1951 cI White y



Marley, 1955), no pudo detectarss la formacion de quiasmas en

las porciones invertidas de los bivalentes heteromorficos. Esto

último podria considerarse comoconsecuencia de lo anterior (es

decir, del apareamiento lineal) de modotal que se evita asi la

produccion de gametas con deficiencias o duplicaciones que

resultarian del entrecruzamiento genético en los heterocigotas.

El apareamiento lineal de tipo no homólogoen ortopteros asi

como la conduCCiOnmeiotica en las hembras de Drosophíla y

otros diptera (Sturtevand y Beadle, 1936! Carson, 1946) son

mecanismos meioticos que impiden la formación de gametas

inviables y por lo tanto evitan la reduccion en la 4ertilidad de

los individuos portadores. Ambos fenómenos habrian favorecido

el establecimiento de estos polimorfismos cromosómicos en las

poblaciones naturales.

Como se menciono previamente, los trimerotropinos de

Norteamerica y los morabinos de Australia (ambos pertenecientes

al suborden Caeli+era, superfamilia Acridoidae, familia

Acrididae , subfamilia Oedipodinae) constituyen los principales

grupos de saltamontes en donde se detectaron inversiones

pericentricas. El grupo americano comprende tres géneros

Aerochareutes (3 especies), Circotettix (3 especies) y

Trineratrapis (53 especies), y es caracteristico de regiones
áridas de Norteamérica. El término Trimerotropini se utiliza

comouna denominación vernácula para estos tres generos muy



relacionados pero no denota ningún rango taxonúmico (Weissman y

Rentz, 1980).

Fuera de estos dos grupos se detectaron polimorfismos de

inversiones en muy pocas especies de ortópteros, como por

ejemplo en Cryptobothrus chrysaphorus (White, 1973),

Austraicetes fnteríarís (White y Key, 1957; Nankivell, 1967,

1974), Aiolopus strpens (Cabrero y Camacho, i982! Suja et

al, 1986), Charthíppus vagans (Cabrero y Camacho, 1987) y muy

recientemente en Sínipta dalnani (Remis, 199%).

Los primeros trabajos sobre polimorfismos cromosómicos en

Trimerotropis fueron realizados por Carothers (1917, 1921,

1926), Uenrich (1917), King (1923), Helwig (1929), Coleman

(i948) y White (i949, 1951 a,b y c).

El género 7rímerotropís probablemente constituya un grupo

complejo que deberia dividirse en varios géneros (White, i973).

De hecho, cuando se realizaron estudios sobre caracteres

cromosomicos, razgos morfológicos, patrones de crepitacion y de

híbridos interespeclíicos con el objeto de detectar relaciones

filogenéticas, fue evidente una separacion de las especies en

varios grupos (Weissman y Rentz, i986).

En cuanto a la distribución geográfica del género, 6 especies

se encuentran al este del Missisippi, mientras que las restantes

se distribuyen en el oeste Norteamericano (White, 1973).

Unicamente dos especies se encuentran en Sudamérica:

Trinerotropis ochraceipennïs (la cual es endémica de Chile) y



T. pallidípennis. Esta última presenta un area muy amplia de

distribución ya que se la puede encontrar en Norteamérica desde

la parte central de Texas y Kansas hasta la costa del Paci+ico y

desde las provincias del oeste de Canada hasta el sur de la

llanura central Mejicana; está ausente en America central,

reaparece en Ecuador y se extiende desde aqui hasta Bolivia,

Paraguay y Argentina (White, 1951 a). En Sudamérica presenta una

gran plasticidad ecologica ya que se la puede encontrar en un

rango mas amplio de altitudes (John, 1983).

White (1951 a) dividió al genero Trinerotropis en dos

secciones A y B, basándose únicamente en las caracteristicas de

los cariotipos. La seccion A incluye a 26 especies del genero

que poseen todos sus cromosomas de tipo bastoniforme

(acrocéntricos según White (1951 a) y telocéntricos segun otros

(John y Weissman, i977); esta morfología cromosomica y un 2n= 23

cromosomasen los machos son caracteristicas del cariotipo

consideradas ancestrales para la superfamilia Acridoidea

(Hewitt, 1979). La seccion B, en cambio, comprende a aquellas

especies que presentan algunos autosomas con centrómero mediano

(metacentricos o submetacéntricos) ya sea fijados en la especie

o en estado polimórfico y el X es metacentrico.

Posteriormente Weissmany Rentz (1980) subdividieron esta

seccion B en tres subsecciones i) incluye 5 especies que

presentan el X metacéntrico y algunos autosomas metacentricos



fijos, y que son 7. diversellus (White,1973), 7.

huraniana (White, 1973), 7. lausa (Weissman y Rentz. 1986),

T. saxatflis (White,1973) y 7. schaefferi (White, 1973); 2)
comprende aquellas en donde algunos autosomas exhiben

polimor+ismos y otros presentan el rearreglo fijado, como por

ejemplo 7. cyaneipennis (White, 1951 a).7, gracilis

gracilfs (White, 1958, 1961 a ), 7. gracílís sordida

(Coleman, 1949), 7. helleri (Schroeterl 1968, citado por

Hewitt, 1979), 7. ochraceipennïs (White, i951 a; Lafuente et

51,1968), 7. pallfdipennís pallídfpennis (Coleman, 1948;

White, 1949; White 1951 a, Mesa, 1971; Vaio et al, 1979, Goñi

et al, 1985, Confalonieri, 1988, Confalonieri y Colombo,

1989), 7.pseudafasc¡ata (Weissman, 1976), 7. sparsa (White,

1951 a, b y c, 1973), 7. sui/usa (Power, 1942; Helwig, 1958 s

White 1951 a), 7. thalassica ( White, 1954; John y Weissman,

1977) y 7. verruculatus (Helwig, 1929; White, 1973). Por

último, la subseccion 3 incluye una única especie, 7.

accidentalis, que si bien presenta algunos autosomas

polimór+icos para inversiones pericéntricas, como en la

subseccion 2 de la seccion B, el X es telocéntrico, o sea

característico de la seccion A (John y Weissman, 1977; Weissman

y Rentz, 1986).

Las tres especies pertenecientes al género Aerochoreutes

presentan el X metacéntrico y algunos autosomas polimórficos y

otros fijos; éstas son A. carlínianus (White, 1951 a; White,



1973), A. naculatus y A. stenometapus (Weissman y Rentz,

1986).Asimlsmo,el genero Circotettïx presenta caracteristicas

similares en su cariotipo e incluye a C. coconíno, C.

crotalun, C. rabula (White, 1949; White, 1951 a; Evans, 1954i

White, 1973), C. shastanus, C. splendfdus (Weissman y Rentz,

1980) y C. undulatus thalassïnus (White, 1949; White, 1951 a;

White, 1973).

Uhite (1973) estableció que las especies de la sección A

representan los miembros mas primitivos del genero

Trimerotropis dado que presentan el cariotipo ancestral para

los acrldidos; además postuló que la sección B, diversa

cromosómicamente, evolucionó de la primera uniforme

cromosómlcamente y que a su vez la sección B seria antecesora de

los generos Aerochoreutes y Circotettix. Posteriormente

esta hipótesis fue apoyada por otros investigadores quienes

también señalaron la similitud en morfologla que existe entre

los tres generos, asi comoen los patrones de crepitación (que

practicamente no se encuentran en otros ortópteros ), en la

realización de danzas aereas raucas y muy elaboradas y en el

hecho que sean ecológicamente similares (Neissman y Rentz, 1985)

ya que, salvo algunas excepciones, todas las especies

son simpátricas y se distribuyen en el oeste Norteamericano en

zonas áridas y semiaridas.

A pesar de que son muchas las especies en donde se



observaron inversiones pericentricas en estado polimór+ico, son

pocos los trabajos que analizan en profundidad ciertos aspectos

importantes evolutivamente en relacion a estos tales como: las

caracteristicas de los polimor+ismos y su posible influencia

sobre rasgos exo- y/o endofenotipicos, el signiíicado

adaptaptativo de los mismosen las poblaciones naturales, su

importancia en relacion a la evolución del cariotipo dentro del

grupo, etc.

El número de bivalentes involucrados en polimorfismos para

cambios centroméricos varia desde i (T. helíeri

(Schroeter, 1968); A. carlíníanus (White, i951 a)

y Circotettix cocanino y C. crotalum (Evans, 1954)) hasta 15

(7. thalassíca (John y Weissman, 1977)). Asimismo, algunos

cromosomasson mas propensos a sufrir inversiones que otros,

como por ejemplo algunos de los pares medianos y los dos pares

mas pequenos, dentro de los Trimerotropinos, asi como uno de los

cromosomas denominados CDde los Morabinos de Australia (Hewitt,

1979).

Algunos de los estudios realizados determinaron la in+luencia

de los rearreglos sobre la frecuencia y distribucion de quiasmas
a traves de e+ectos tanto intra como intercromosomicos. Por

ejemplo, en Trimerotrapfs sparsa, 7. gracflïs y Morabascurra,

las inversiones suprimian eficazmente la formacion de quiasmas
O

en los segmentos mutuamente invertidos, pero al mismo tiempo



aumentaba en regiones distales por fuera del rearreglo ( White y

Morley, 1955). Tambien , la formacion de quiasmas de

otros bivalentes no involucrados en el rearreglo podia

incrementarse en casi un 10 % en los individuos hetero- u

homocigotas para la inversion, como lo observado para 7.

bel/eri (Schroeter, 1968 ). En otros casos como en

7. pseudofasciata y T. pallfdipennïs se pudo
determinar una regresión negativa y significativa entre el

númerode bivalentes heteromórficos por celula y la frecuencia

de quiasmas totales por célula (Weissman, 1976; Vaio et al,

1979).

Comoresultado del estudio detallado de muchos de estos

pollmorfismos pudo demostrarse que ellos no eran transitorios

sino que mas bien mostraban una gran estabilidad ( White,

19581 Lewontin y White, 1960; Nankivel, 1974). Inclusive

muchosde estos se distribuian sobre areas geográficas muy

amplias lo que tambien avalaba el supuesto recien mencionado

(Hewitt, 1979).

Conrespecto a la distribucion espacial de las frecuencias de

las inversiones, en algunos casos se pudieron determinar

patrones geográficos al comparar poblaciones centrales versus

marginales (Schroeter, 1968 )¡ Weissman, 1976).

Asimismo, en otras especies se observo una gran

divergencia en frecuencias de inversiones entre poblaciones



situadas a muycorta distancia, considerandolas por lo tanto a

cada una de ellas comorazas microgeograficas (White, 1958).

Dentro de los Morabinos de Australia, la especie que se

analizó con mayor profundidad fue Keyacris scurra (Lewontin y

White, 1965; White y Andrew, 1969 ; White, Lewontin y

Andrew, 1963; White, 1973). En esta especie, unicamente dos

pares cromosomicos estaban involucrados en rearreglos
cromosúmicos. Las frecuencias de las distintas secuencias

correspondientes a estos pares diferian enormemente entre

poblaciones cercanas. En algunas de estas poblaciones cercanas

se pudieron detectar efectos biométricos de las inversiones

sobre los individuos portadores ya que algunos de ellos

aumentaban el tamaño del cuerpo mientras que otros lo disminulan

(White y Andrew, 1966).

Con respecto nuevamente a los Trimerotropinos, como se

menciono previamente, existen unicamente dos especies que han

invadido el sur de America 7rimerotropis

ochraceïpennis y 7. pallidipennis,de las cuales sólo esta

última alcanza su distribucion hasta nuestro pais.

En Argentina se han estudiado diversas poblaciones de 7.

pallídipennis (Mesa, 1971; Vaio et al, 1979i Goñi et al,

1985! Confalonieri, 1985,1988; Confalonieri y Colombo, 1989). Se

comprobó que estas poblaciones, a . di+erencia de las
norteamericanas, presentaban polimorfismos para cambios en la



posición del centrómero en los pares medianos del complemento y

también para cromosomas supernumerarios.

Goñi et al (1985), al analizar 7 poblaciones ubicadas sobre

una transecta al norte de la Patagonia argentina infirieron que

las caracteristicas de los polimor+ismos de inversiones

variarian siguiendo patrones de distribucion geografica pero que
estos no se relacionarian ni con caracteristicas climáticas ni

fitogeográficas.
En vista de estos antecedentes, se analizaron otras 15

poblaciones de 7. pallídfpennïs, cuyos resultados se describen

en el presente trabajo de tesis. Este estudio se realizo con el

objeto principal de investigar las fuerzas evolutivas operantes

en el mantenimiento de los polimor+ismos. Con este propósito, se

intentó determinar el cumplimiento de los patrones geográficos

en otras áreas y describir sus caracteristicas con mayor

precisión; asimismo, se analizaron poblaciones a lo largo de

gradientes altitudinales con el fin de determinar o no la
ocurrencia de variación clinal de las frecuencias de inversiones

en funcion de variables ecológicas y/o ambientales. De este

modo, en caso de comprobarse la correlación de las secuencias

cromosomicas con alguna variable biotica o abiotica y el

cumplimiento de las mismas en diversas areas geográficas, se

contaría con una evidencia importante de selección natural

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



atrapados por el rearreglo cromosomico.

I b. Cronolonao oupernumerariol.

Los B o supernumerarios son cromosomas extra que se

diferencian del complementoregular. Ellos se caracterizan por

su falta de apareamiento con los miembros regulares y por la

ausencia de e+ectos fenotipicos importantes sobre los individuos

portadores. Los cromosomas B son en general heterocromaticos

durante la pro+ase meiotica. Estos se describieron en un gran

numero de especies de plantas y animales y su gran diversidad en

estructura, comportamiento y efectos sobre los individuos

portadores {ue revisada entre otros por White (1973), Jones

(1975), Huntzing (1975), Hewitt (1979), Jones y Rees (i982) y

John (i983).

Cerca de] BB % de los casos conocidos de cromosomas B en el

reino animal, pertenecen a insectos, principalmente dipteros,

coleopteros y ortopteros; en estos ultimos se describieron cerca

de lflfl especies, la mayoria de ellas pertenecientes a la familia

Acrididae (Hewitt, 1979; Jones y Rees, i982). Asimismo, con

respecto al orden al que pertenecen estos últimos insectos

(Orthoptera), los B pueden incluirse en cuatro categorias

dependiendo de su tamano y posicion centomerica (Hewitt, 1979):



1)cromosomas B de aproximadamente el mismo tamano del X; 2)

cromosomas B mas pequenos que los miembros mas pequeños del

complemento regular: 3) cromosomas B de aproximadamente el mismo

tamaño de los miembros mas pequeños del complemento estandard y

4) cromosomasB que muestran caracteristicas de isocromosomas,

de tamano generalmente mediano o grande y con centrómero en

posición mediana o submediana. Los B pertenecientes a las

categorias i y 4 usualmente son estables a traves de las

divisiones celulares, mientras que los otros son en general

inestables. Esta condición de inestabilidad se caracteriza por

la presencia de celulas goniales con distintos números de

supernumerarios. En algunas especies, esta caracteristica en
machos se relaciona con mecanismos de acumulación 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 fenómeno en Calliptamus palaestinensis y en

Cannulla pellucfda. Mas adelante se describió en otras

especies de ortópteros con cromosomasB inestables tales como

en Locusta migratoria (Kayano, 1971). Por otro lado, en

flelanaplus {emur rubrum (Lucov y Nur, 1973; Nur, 1977) y en

Myrneleotettix maculatus (Hewitt, 1973 a y b; 1976) también se

describieron mecanismos de acumulación pero, a diferencia de

los casos anteriores, involucrando B estables y a traves de

conducción meiótica en las hembras . Cuando se observaron al

mismo tiempo fenómenos de este tipo (es decir acumulación via un



sexo o el otro) y también estabilidad en la frecuencia de los

cromosomasB a lo largo de las generaciones,parecia evidente que

ocurria algún tipo de eliminacion de Bs ya sea a traves de

disminución del valor adaptativo de los portadores o por

formación de espermátidas anormales conteniendo dichos

cromosomas (Nur, 1977] John, 1983; Hewitt et al, i987).

Es importante destacar que para algunos autores, el
establecimiento de polimorfismos estables en las poblaciones

naturales podria depender de la posesión inicial o adquisicion

en estadios tempranos durante el origen del cromosoma

supernumerario, de caracteres que aumenten el valor adaptativo

de los portadores o bien de mecanismos de acumulación como los

mencionados previamente (Lespinasse, i973] Hewitt, i979).

La primera condicion, es decir el aumento de la aptitud

darwiniana , se relaciona directamente con los efectos de los

cromosomasB sobre los individuos portadores, y este es un punto

interesante de resolver cuando se describen polimorfismos en

poblaciones naturales.

En plantas y animales se observaron una gran variedad de

efectos sobre caracteres cuantitativos, que incluyen la

formacion de quiasmas, el apareamiento cromosómico, la tasa de

desarrollo y la fertilidad (Jones y Rees, i982; Hewitt, 1979).

En cuanto a la primera caracteristica, se pudo comprobar en

algunos ortopteros que los cromosomas B podian afectar la



recombinacion genética, o al menos las condiciones de los

quiasmas, ya sea aumentando la frecuencia de los mismos, la

varianza entre células o ambas (John y Hewitt, i965; Stephens y

Bregman, 1972; Camachoet al, 1980; Fletcher y Hewitt, i989;

Vilardi, i985)! sin embargo, en otras no se evidenciaron efectos

a este nivel (Schroeter y Hewitt, i974).En el caso de cromosomas

B inestables, se observo asimismo que podia modificarse la

frecuencia de quiasmas intersticiales , relacionado este cambio

directamente con el número de Bs presentes en las células, es

decir que se trataba de un efecto de dosis (Remis y Vilardi,

1986).

En cuanto a los efectos de los Bs sobre la fertilidad , éstos

se refieren particularmente al aumento en la producción de

espermátidas anormales.

La espermatogénesis y la espermiogénesis es un proceso

delicado que puede perturbarse facilmente cuando se modifican

las condiciones citologicas y genéticas normales en las cuales

ellas proceden. En ortopteros (y otros insectos) una reaccion

comúna estas condiciones anormales o inusuales es la produccion

de espermátidas anomalas (Nur, i969; Hewitt, i973 clRothfels y

Procunier, i975; John y Weissman, 1977; John y King, i989;

Gosálvez et al, i985; Soja et al, 1986; Confalonieri y

Bidau, 19863 Bidau, 1986! Hewitt et 31,1987; etc.). Dichas
Dcondiciones se refieren en general a la produccion de



univalentes ya sea autosomicos o supernumerarios que de hecho

son la causa primaria de la produccion de este tipo de

espermátidas (Bidau y Confalonieri, 1988).

Las espermátidas anormales se pueden clasificar en dos tipos

basicos: a) microespermátidas, que son de pequeño tamano y se

reconocen por la falta de adjuntos centriolares (el cual

consiste de una estructura basal que rodea al ilagelo y que

puede identi+icarse bien con haematoxilina o con plata (Lopez­

Fernández y Gosálvez, 1982) y b) macroespermátidas que como

su nombre lo indica, son mas grandes que las normales

(haploides) y en general presentan mas de un adjunto centriolar.

Las macro- y microespermatidas ocurren en muy bajas

frecuencias en ortópteros, posiblemente como resultado de un

nivel l'basal" de anormalidades meioticas.El mecanismo por el

cual se #orman las macroespermatidas ha sido materia de inves­

gación para muchos autores (John y Henderson, 1962; Nur, 1969;

John y Weissman, 1977: Confalonieri y Bidau, 1986; Bidau, 1986:

Bidau y Con+alonieri, 1988).

En el presente trabajo de tesis se estudiaron

particularmente las relaciones de los cromosomasB con dos de
las caracteristicas arriba mencionadas. Una de ellas es la

influencia de los supernumerarios sobre la recombinación

genética, y la otra es la variación en la producción de
D

espermátidas anormales en relacion con una disminución en la



fertilidad. Esta última caracteristica es importante de analizar

ya que constituye uno de los componentes de la aptitud

darwiniana. Además, en el caso de existir un incremento en la

frecuencia de las micro- y/o macroespermatidas, podria in+erirse

acerca de los sistemas operantes en el mantenimiento de los

polimorfismos para cromosomasB en las poblaciones naturales

debido a su posible relacion con mecanismos de eliminacion.

Por último, el interes por el estudio de los efectos

relacionados con el entrecruzamiento genético radica en

que la posible modificacion en la +recuencia de esta última

caracteristica por parte de los Bs se relaciona en general con

una variación en la liberacion de diversisad genetica en cada

generacion. Este último parámetro es importante de analizar

ya que constituye la materia prima sobre la que actúa la

selección natural y cuya variación podria condicionar la

evolucion de las poblaciones y de las especies.



WW
Estudios a trovóo de elctroforenis de isoenzinns en Acrididle

(Orthoptera)

El conocimiento de la variación genetica en cuanto a su

dinámica y estructura espacial y temporal, es de sumo

importancia a la hora de comprender y elaborar teorias sobre la

evolución de las especies.
Conel advenimiento de las técnicas de electroforesis en

gel comoherramienta casi indispensable para obtener información

sobre la extensión de variación genetica en las poblaciones

naturales, fue evidente que la cantidad de variación

polimór+ica en los Iocf enzimáticos era muyelevada (Johnson,

1974). Las últimas dos decadas fueron relevantes en este sentido

ya que se han comunicado numerosos trabajos sobre variación

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 metodo que utiliza zimogramaspara el analisis proteico

(Market y Muller, 1959) fue introducido a la genética de

poblaciones por Lewontin y Hubby (1966), quienes trabajaron con

poblaciones naturales de Drosophila, y por Harris (1966) quien

estudió poblaciones humanas.



La electro+oresis en gel, seguido de tinción selectiva,

constituye un metodosimple para investigar la variación de

enzimas y otras proteinas solubles. La mayoria de las enzimas

estudiadas estan codificadas por genes simples, y por lo tanto

los patrones electroforeticos pueden interpretarse como

genotipos controlados por [ací unicos. De este modol se pueden

obtener de forma relativamente sencilla las frecuencias alelicas

y genotipicas; asi comootra in+ormacion relevante.

La electroforesis revela sólo una pequeña fraccion de la

variación proteica del genoma. Esto es debido a que, en primer

lugar,menos del 15 x del DNA en eucariontes involucra genes

estructurales que producen proteinas; en segundo lugar,a causa

de la redundancia del código genético, cerca del 39 % de los

cambios de bases del ADNno modifican la secuencia aminoacidica

de las proteinasi por último, algunas sustituciones

aminoacidicas no cambian la carga neta de las proteinas y por lo

tanto pasan inadvertidos al llevarse a cabo las técnicas

rutinarias de electroforesis. La banda o electromorfo, entonces,

puede ser heterogénea e involucrar a un grupo de isoalelos.

Cabe destacar, ademas, que el número de [ací investigados es

en general relativamente limitado.

Actualmente se cuenta con una variedad de metodos capaces de

poner de maniiiesto la existencia de variabilidad

electroforetica criptica. Los metodos usados incluyen



electroforesis secuencial, desnaturalización por calor y/o urea,

ensayos inmunológicos por medio de anticuerpos monoclonales y

mapeo peptidiconSin embargo, a pesar de que estas técnicas

aumentan en un cierto porcentaje el valor estimado de los

parámetros utilizados para cuantificar la variabilidad genetica,

la electroforesis convencional sigue siendo un método útil ya

que es capaz de detectar la mayor parte de la variación proteica

presente en lás poblaciones naturales (Ayala, 1983).De todos

modos, la cantidad de variabilidad criptica revelada por las

tecnicas no convencionales no es trivial aunque, no obstante

esto, es improbable que su subestimación tenga consecuencias

drásticas para la mayoria de las consideraciones evolutivas

(Ayala, i983).

Es importante remarcar que, salvando las limitaciones arriba

mencionadas referentes al revelado de la variabilidad genómica,

generalmente se analizan electroforeticamente los mismos [oct

génicos en organismos diploides de reproducción sexual, ya sea

plantas o animales (Nevo, 1978). Por esta razón, a pesar de que

los [ací probados (hasta 7a pero en general entre 2B y 49) no

representen una estima total de la cantidad de heterocigosis en

las poblaciones naturales (comosugirió Lewontin (1974) , los
estudios electroforeticos de variación 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 estadísticos. Los mas

conocidos son el_nivel de polimorfismo (P) y la heterocigosis

(H). P es simplemente la proporcion de loci polimor+icos de la

muestra. En general se considera que un locus es polimórfico

cuando la +recuencia del alelo mas comun no es mayor que un

cierto valor que puede ser 0,99 o 6,95. En individuos de

fecundación cruzada, H estima la frecuencia promedio de

individuos heterocigotas por locus. De los dos parámetros, H es

una estima mejor y mas precisa de la variabilidad genética

(Dobzhanskyet 31,1989). Los estudios electro+oreticos han

confirmado que las poblaciones naturales de la mayoria de los

organismos poseen grandes reservas de variabilidad genetica. El

H promedio se ubica entre el 4 y el 8 1 para vertebrados y entre

el 7 y el 15 Z para invertebrados. Asimismo, la proporcion

promedio de locí polimorficos (P)varia entre 29 y 56 x para la

mayoria de los organismos (Nevo et al, i984).

La interpretación de este elevado nivel de heterocigosis se

ha transformado en un tema central en lo que concierne a la

genética poblacional. Kimura (1968,1979, 1983) y otros (Nei,

1983) han postulado la hipótesis que este nivel de variación

proteica reflejaria eventos al azar, y que los polimorfismos en­

zimáticos tendrian poco o ningún e+ecto diferencial sobre el va­

lor adaptativo. Es decir que las alozimas,serian funcionalmente



equivalentes y las diferencias entre ellas serian "neutrales" a
la acción de la seleccion. Otros trabajadores (Johnson, 1974,

19753 Hedrick et al, 1976; Nevo, 1978; Nevo et al, 1984;

etc) sostienen que los altos niveles de variabilidad genetica

son mantenidos por seleccion natural. Este punto de vista asume

implícitamente que existirian diferencias +uncionales entre los

alelos , los cuales tendrian efectos di+erenciales sobre la

aptitud darwiniana.
Los estudios electroforeticos llevados a cabo en insectos han

sido muy numerosos (ver Nevo et al, i984 y referencias dadas

por el autor); sin embargo, una gran proporcion de éstos se

llevaron a cabo en especies del género Drosaphila. Dichos

estudios revelaron que, en cuanto a los parámetros para estimar

la variabilidad genetica, este último genero presenta uno de los

valores mas elevados, no solo en relación a los otros insectos

sino que también en comparacion a otros grupos de organismos.

Dentro de los invertebrados en general, el genero

Drosophila y los moluscos exhiben los valores de H mas altos,

mientras que los crustáceos e insectos (excluyendo a

Drosophila) los mas bajos (Nevo et al, 1984).

En el orden Ürthoptera y en especial en la familia Acrididae

son pocos los trabajos sobre variabilidad isoenzimatica

realizados hasta el presente (Cockley et 31,1977; Nevo, 1978;

Moran et al, 1989; Gill, 1981 a, b y c; Daly et al, 1981;



Sbordoni et al, i981; Halliday et al, 1983, 1984; Chapco y

Bidochka, 1986).

Sin embargo,_dado la alta incidencia de polimor+ismos y

politipismos cromosúmicos comunicados para este grupo, la

evaluación coriunta de la variación genetica y cromosomica

permitiria en muchos casos establecer hipótesis acerca del

significado adaptativo de los polimorfismos en las poblaciones

naturalesl dé las +uerzas evolutivas operantes en el

mantenimiento de los mismos y/o de los procesos mediante los

cuales ocurrio divergencia intra o interespecifica.

Alguno de los trabajos citados aqui analizan datos

electroforéticos y citologicos en {orma conjunta en casos

particularmente interesantes ya que se llevaron a cabo en

especies que presentanban razas cromosúmicas.

Una de ellas era el saltamontes Podisna pedestrïs. la cual

presentaba dos razas cromosómicas que diierian en el sistema de

determinación del sexo. Ambasrazas se encontraban en una zona

híbrida o zona de contacto en donde existia un cline de

frecuencias cromosómicas; los estudios electroforeticos

permitieron establecer que dicho cline no ofrecia una barrera

importante al flujo genético entre ambas razas (Halliday et

al, 1993, 1984).

Otro ejemplo interesante es el de Caledia

captíva, la cual se trataría de una especie compleja formada



por cuatro taxones que se distribuyen parapatricamente. Estos

taxones han divergido por una serie de inversiones pericéntricas

y cambios en la.distribución y abundancia de la heterocromatina

constitutiva (Shaw, i976; Shawet al, 1976). A diferencia del

caso anterior, en Caledia se pudo demostrar, gracias al empleo

de técnicas electro+oreticas, la existencia de divergencia

génica entre taxones distintos, y también se pudo in+erir que la

relación de esta di+erenciacion con el aislamiento reproductivo

no seria causal, sino que mas bien esta habria ocurrido una vez

que no existió más flujo genico entre los distintos taxones

(Moranet al, 1986; Daly et al, i981).

En el presente trabajo de tesis se describe un estudio sobre

la variabilidad isoenzimatica en Trimeratropís pallidípennis.

Las poblaciones argentinas de esta especie, como se mencionó

previamente, presentan un nivel elevado de polimorfismos

cromosómicos (Vaio et al, 1979; Goñi et al, 1985|

Confalonieri,1985, 1988; Confalonieri y Colombo, 1989) cuyas

caracteristicas varian intraespecificamente de modo
considerable.

La caracterización isoenzimática y citologica se llevó a cabo

con el fin de evaluar en forma comparativa el grado de

divergencia genetica y cromosómica alcanzado por las mismas. De

este modo, ambos estudios podrian permitir arribar a

conclusiones acerca de las estrategias adaptativas y evolución



de las poblaciones de 7. pallídipennís asi comotambién acerca

del rango taxonómico alcanzado por las mismas en comparación a

otros estudios de diversidad enzimática.
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OBJETIVOS



A continuación se resumiran los objetivos generales

perseguidos durante la realización del presente trabajo de

tesis, de acuerdo a lo ya descripto y esbozado durante el

capitulo introductorio.
El objetivo principal del presente trabajo fue estudiar, a

través de técnicas citogeneticas y de electroforesis de

isoenzimas, la importancia evolutiva de los polimorfismos para

inversiones pericéntricas y cromosomasB en diversas poblaciones

naturales de Trinerotropfs pallfdipennís (Dedipodinae.

Acrididae, Orthoptera), Cylíndrotettíx obscurus y

Cylindrotettix santarosae (Leptysminae, Acrididae,

Orthoptera). Coneste proposito es realizaron los siguientes
análisis:

1.- En las tres especies mencionadas se analizaron los

polimorfismos cromosómicos con el fin de conocer la naturaleza

de los mismos, su frecuencia y mecánica celular. Estos puntos se

trataron especialmente en el caso de las especies de

Cylíndrotettix en donde los cariotipos y polimorfismos se

describieron por primera vez (Confalonieri y Bidau, 1986).

2.- Se dio especial en+asis al estudio de los efectos de los

polimorfismos sobre la recombinacion genetica. a traves del



análisis en cada uno de los individuos de la distribucion y la

frecuencia de quiasmas. Este análisis se llevo a cabo con el fin

de determinar posibles cambios en la liberacion de variabilidad

genetica vinculados a la presencia de los polimorfismos que

permitieran arribar a conclusiones acerca del mantenimiento de

los mismos en las poblaciones.

3.- Se estudió asimismo la posible in+luencia de los

polimor4ismos’ cromosomicos sobre la fertilidad de los

portadores de cromosomasB. Con este fin, se realizo un estudio

detallado sobre la produccion de espermátidas normales y

anormales en los distintos cariomorfos, con la intención de

elucidar el/los mecanismos de formacion de las espermátidas

anormales en relacion a la presencia de las mutaciones

cromosomicas. Además, en el caso de existir un incremento en la

produccion de micro- o macroespermatidas, podria inferirse

acerca de los sistemas operantes en el mantenimiento de los

polimorfismos para cromosomas supernumerarios debido a su

posible relacion con mecanismos de eliminacion.

4.- Se determinaron las frecuencias de los distintos

polimoríismos para cambios en la posicion del centromero en 15

poblaciones argentinas de 7ríneratropís pallídipennis
provenientes de distintas provincias y a distintas altitudes. Se
analizó entonces la posible existencia de patrones geográficos

de distribución de los polimorfismos (lo que era aparente para



algunas de las poblaciones del sur del pais

(Goñi et al, 1985)) y su posible relacion con factores

climáticos y/o ecologicos.
5.- La diversificaión cromosómica tanto intra como

interpoblacional se evaluó estadísticamente a traves de indices

de fijación.
6.- Se realizaron además estudios microgeogra+icos y

macrogeográficos analizando poblaciones a lo largo de clinas

altitudinales, latitudinales y longitudinales con el objeto de

determinar posibles distribuciones clinales de los polimorfismos

de inversiones que permitieran in+erir acerca de la accion de

procesos evolutivos dirigidos y/o estocásticos en relación al
mantenimiento de los mismos.

7.-Se realizaron estudios de diversos sistemas enzimáticos en

algunas poblaciones de 7. pallfdípennis con la intencion de:

a) estimar el numerode genes y las frecuencias alelicas| b)

detectar loci diagnósticos para las poblaciones; c) determinar

la variabilidad genetica y el grado de diferenciación entre

poblaciones y d) correlacionar la diferenciación genetica con la

diversificaion cromosomicaexistente entre las poblaciones de

esta especie.



MATERIALES y

METODOS



WWA
En el presente trabajo se estudió una poblacion de

Cylindratettix obscurus, otra de C. santarosae y 15

poblaciones de Trinerotropís pallfdipennis.

Se analizaron 24 machos de C. obscurus y lfi de C.

santarosae coleccionados por el Dr Claudio J. Bidau en Rio
Claro (San Pablo, Brasil) en septiembre de 1981.

El origen de las poblaciones analizadas de 7.

pallídfpennis, asi comotambién el colector, +echa de coleccion

y tamano de la muestra se describe en la tabla 1.

La determinacion taxonomica del material la realizo el Dr.

Ricardo Ronderos (museo de Cs. Naturales, La Plata).

Los individuos analizados se disecaron en el campo y sus

testiculos se +ijaron en 3:1 metano] (o etanol): ácido acético y

posteriormente se conservaron a 4,3 oC.

Se realizaron preparaciones citológicas mediante aplastado de

algunos foliculos testiculares en orceina lacto-propionica o
hematoxilina ferrica.



Los quiasmas se analizaron en diplotene o en meta+ase I.

Estos se consideraron intersticiales cuando se ubicaban en el

tercio medio de la longitud cromosómica. Los cariomorfos se

determinaron a traves de las metafases I meióticas y en el caso

de los polimorfismos de inversiones fue necesario en muchos

casos recurrir a la observacion de metafases mitóticas para

confirmar el cariomorfo supuesto.

Los testículos en ortópteros consisten de un racimo de

foliculos. En ia porción apical de cada folículo existe una

célula madre que se divide asimétricamente para dar una

espermatogonia primaria 1a cual se divide entonces mitóticamente

para producir cistos que contienen células espermatogoniales

secundarias. Estos cistos crecientes en tamaño van bajando a
traves del +oliculo. abarcando estas estructuras con celulas

premeióticas casi un cuarto del folículo. Dichas células luego

sufren dos divisiones meióticas para producir numerosas

espermátidas por cistoÉstas- se diierencian en sincr-onia desde

redondas hasta el característico nucleo alargado que forma la
Dcabeza y una larga cola. En esta etapa ocurren muchos cambios,



que incluyen la reestructuración de la cromatina y de las

proteinas en la condensación del nucleo, la reorganización

mitocondrial y la producción de un flagelo (Hewitt et al,

1987).

Este +lagelo se relaciona con unas estructuras llamadas

adjuntos centriolares (AC) (Gatenby y Tahmisian, 1959). Las

espermátidas grandes y anormales normalmente presentan desde 2

hasta ó AC, sin embargo las microespermátidas carecen de estos

(Nur, 1969).

En general, el número de ACse relaciona con el nivel de

ploidia de la espermátida (1X= 1 AC; 2X= 2 AC; etc.).

Cada espermátida se ancla a traves de su acrosoma (ubicado en

la cabezalen la pared del folículo. Usualmente, los acrosomas

dentro de un cisto estan estrictamente regimentados de tal forma

que las colas en proceso de elongación producen conjuntos

ordenados de esperma. Durante los estadios posteriores, la mayor

parte del citoplasma desaparece. El paquete de esperma pasa

dentro del ldmen del folículo y se introduce por el vaso

deferente y ducto eyaculador a partir del cual entra en la

vesícula seminal para su almacenaje (Hewitt et al, 1987).

En el presente trabajo, para el analisis espermatidico las

preparaciones citológicas se realizaron también mediante

aplastado del material testicular pero utilizando comocolorante
únicamente a la hematoxilina +érrica.



En el caso de los individuos portadores de B inestables de

Cylfndratettix, las preparaciones se hicieron con +oliculos

únicos debido a oue se determinó que la variación en el número

de Bs era interiolicular y no intrafolicular. Estos se

clasi+icaron entonces de acuerdo al número de supernumerarios

que presentaban las celulas en división, y posteriormente se

contabilizaron las espermátidas. Estas, a su vez, se

clasificaron de acuerdo al tamaño y número de adjuntos

centriolares.

WWW
Se estudiaron isoenzimáticamente las poblaciones de Ampimpa

(TU), Pescadores (SLI) y Balde (SL2) de 7. pallídipennís.

En el caso de los individuos machos se disecaron los

testículos y se 4ijaron en alcoholzacetico 3:1 para realizar un

posterior análisis cromosómico. Luego, tanto machos como hembras

se congelaron en un termo de Nitrógeno liquido a aproximadamente

- 185 oC.

Los extractos enzimáticos se realizaron a partir de la cabeza

y el torax eviscerado. Los tejidos se homogeneizaron a mano en

aproximadamente seis mililitros de una solución

Tris-Clorhfdrico 9,1 MpH 7 y posteriormente se centrifugaron a

7900 RPMdurante 16'.



Los sistemas isoenzimáticos escogidos para realizar el

presente estudio fueron los siguientes: Esterasas (EST),

Glutamato Oxalacetato Transaminasa (GOT), Peptidasas (PEP),

Glucosa-ó-fosfato deshidrogenasa (G-ó-PD), Lactato

deshidrogenasa (LDH), pernxidasas (PRX), y superóxido dismutasa

(80D).

Se empleó la técnica de electro+oresis horizontal en geles de

poliacrilamida de acuerdo a Cordeiro (1974).

Los tampones utilizados fueron los siguientes t

I) Tris- Barato pH 8,6.

Cubas:

Tris.................21,798 gr.
AcidoBórico..........ó,186 gr.
EDTAdisódico.........1,fiefi gr.
Agua..................c.s.p.1flfifl ml.

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

II) Tris- Citrato pH 7. (Shaw y Prassad, 197G)

Cubas:

Tris..................16,4fifi gr.
AcidoC1tric0......... 9,456 gr.
EDTAdísódico......... 9,447 gr.



III)

IV)

Gales:

Poulik discontinuo

Cubas:

Geles:

Agua...........

Tris...........
Acido Citrico..

EDTAdisódico..

Agua...

Barato de sodio pH 7,9

AcidoBórico.........
Hidróxido de Sodio...

A9ua..

.c.s.p.lefifl ml.

Tris-citrico pH8,65.
Tris...........
AcidoCitrico..

Agua...........

Tris- Maleico pH 7,4.

Cubas:

TPíS... . . . . ....

Acido Maleico..

EDTA...........
Cloruro de Magnesio.

Agua................

.1,9899 gr.

.fi,6364 gr.

.a,4467 gr.

.c.s.p.lfififiml.

(modificado) (Schaal y Anderson,1974)

.c.s.p. 2000ml.

.9,203ó gr.

.1,flS gr.

.c.s.p.1fififlml.

.12,11 gr.

..2,52 gr.

..Z,25218 gr.

..c.s.p.1000ml.



Se ajusta a pH con hidróxido de Sodio saturado.

Geles: Se diluyó una parte del tampón de cubas en 9

partes de agua.

V) Según Schaal y Anderson, 1974.

Solucion AzBorato de Litio pH 7,4

¡Hidróxidode Litio.......1,437 gr.
AcidoBorico............23,495 gr.
A9ua....................c.s.p.2@flfi m1.

Solucion B:Tris-c1trico pH8,3.

Tris...............‘....66,52 gr.
Acidocitrico...........ló,8 gr.
Agua....................c.s.p.2605ml.

Cubas: Solucion A.

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

A continuacion se describen los tampones utilizados en las

cubas y en los geles para revelar cada uno de los 7 sistemas

isoenzimáticos:

PEP. . . . . . . .....Tampon I

GOTy PRX......Tampón II

EST y G-6-PD...Tampdn III

LDH............Tampon IV



El

electroforéticas'se llevo a cabo en cada

manera:

GOT:

PEP:

SOD............Tampon V.

Los geles se revelaron en

Tampónfosfato 5,2" pH 7,5..
Fast-Blue-BBSalt..........
Piridoxal-S-Fosfato.........
Acido-L-aspártico......
Acidou-cetoglutárico.......

revelado de cada sistema luego de

Polivinilpirrolidona.........
Los geles luego se incubaron

realizadas las corridas

caso de la siguiente

la siguiente solucion:
..Sfiml.

..0,156 gr.

..fi,fifil gr.

..fi,226 gr.

5,637 gr.

..0,l25 gr.
en estu+a a 37oC.

Tampon{osfato 6,1” pH7,5.....15 ml.

L-Leucinatirosina.............5,fi2fi gr.
Aminoacid-oxidase..............fi,595 gr.
peroxidase.....................fi,filfi gr.
3,3 diamin benzedine-qHCl......B,665 gr.
C12Hn................ . . . . . . . . ..Trazas.

Esta solucion se combinó con 15 ml de agar al 2% y se

volcó sobre el gel.Este luego se incubó a 37oC en
estufa.



ESTERASAS:(Cladera, 1981)

Luego de finalizada la corrida los geles se sumergieron

durante 29’ en una solución de ácido bóvico 6,65 N pH

3,7(aprox.).Pnsteriormente selavaron en agua y se los

colocó en la siguiente solución:

Tampónfosfato 6,2M pH ó,5.....56 m1.

Fast blue RRSalt..............z,65 gr.
Solución de ester al 4%

enacetona.....................1ml.

Los esteres utilizados +uer0n los siguientes:
acetato de u-naftilo (a-NA)

acetato de B-na4tilo (B-NA)

laurato de u-naftilo (u-NL)

Estearato de m-naftilo (u-NS)

Meristato de a-naftilo (u-NM)

Butirato de a-na+tilo (u-NB)

Oleato de u-na+tilo (m-NO)

Propionato de m-na4tilo (u-NP)

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

Los geles se incubaron luego en estu+a.

SODSLDSgeles se sumergieron en la sigáiente solución:



Tris-ClH 6,1 MpH 8,5.. . . . . ....50 ml.

B-Nicotinamida adenina

dinucleotido

"Nitro blue tetrazolium"

EDTA.......

Metasulfato de fenacina

Los geles se mantuvieron durante

(NAD)....

....................z,z1s gr.

horas bajo luz intensa.

.....e,e125 gr.
(NBT).fi,Blfi gr.

(PMS)..trazas.

PRX: Los geles se sumergieron en

Tampónacetato 5,1M pH 4,5.....4fi ml.

Peróxido de Hidrógeno fi,1m.....2fi ml.

Solución etanólica de

Benzídina........ . . . . ..........26 m1.*

*:fi,18425 gr. de benzidina pura en 59 ml

G-ó-PD:

Tris-CIH pH7.......... . . . . . . ..19 ml.

Na2Glucose-ó-phosphate....
Fosíato de nicotinamida

adenina dinucleótido..
'MTTtetrazolium"..........
PMS.........

....0,02@ gr.

....fi,539 gr.

....B,fi26 gr.

....B.992 gr.

aproximadamente 12-18

la siguiente solución:

de Agua.



Clorurode magnesio............trazas.
Esta solucion se combinó con 19 ml de agar al 2% y se

volcó sobre el gel y este se incubo en estu+a.

LDH:

NaCNHa,1n..... . . . . . ........ ..1,5 ml.

Tris-ClH0,5MpH7,1...........4,5 ml.
A9ua...........................23 m1.
NAD............................B,91 gr.
NBT............................0,505 gr.
PMS............................Trazas.
El gel se sumergío en esta solucion y se agregaron 3 ml

de Lactato de Sodio 6,3 M. Luego se incubó en estufa a

37 oC.

En todos los casos, y posteriormente al revelado de las

bandas, los geles se lavaron en agua destilada y se fijaron en

una solucion de alcohol:acético:a9ua en una proporcion 5:1:5.

La interpretación de la variación genetica de los patrones

electroforétlcos fue inferencial de acuerdo a Saidmany Naranjo

(1982). Las bandas se denominaron en letras mayúsculas y los

[ací se nombraron con la primera letra mayúscula, seguida de



letras minúsculas. En ambos casos se numeraron de acuerdo a sus

movilidades decrecientes. Los alelos se denotaron con el simbolo

de sus [ací y un indice de acuerdo a las movilidades

decrecientes de las alozimas.

WW
Los datos se evaluaron estadísticamente a traves de diversos

análisis que se describen por separado junto con los resultados.

Estos se llevaron a cabo de acuerdo a las descripciones de

Lisson (i976). Los índices de Fijación y las distancias

genéticas se calcularon a traves de programas de computacion

(según Vilardi, i988, 1989).
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:Cariotipol básicos.

Los cariotipos de Cylindrotettïx obscurus y C. santarosae

consisten de 23 cromosomas en los machos incluyendo 11 pares

autosomicos y un cromosoma X. Los pares autosómicos pueden

dividirse en tres grupos de acuerdo a1 tamaño: largos (L;­

La), medianos (Ma- Mg) y cortos (8.- S11); el X es

un elemento largo en ambas especies. Todos los cromosomas son

telocentricos excepto dos pares de tamaño mediano y dos cortos

de C. obscurus, que son acrocentricos (pares N., me,

Sey S13) 1).

szoI cromosomasB.

b1.0yl¡ndrotett¡x obscurus

Once de los machos examinados portaban cromosomas B (45,83%);

de éstos, seis presentaban un B telocéntrico (BT) (25%) de

aproximadamente el mismo tamaño que los autosomas mas pequeños

(figs. 1 y 3 f); cuatro machos (16,67 %) portaban un único

cromosomaB mediano y submetacentrico (BI)'(+igs. 2 9,h) y el



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

Debido al hecho de que en la linea germinal todas las celulas

meióticas presentaban el mismo número de BIs en los cinco

individuos portadores, se infirio que este es mitóticamente

estable . En profase I los BI presentan una porción central

heterocromática y dos distales eucromáticas (figs. 2, a y b);

además, estos siempre forman un anillo en diplotene en donde

ambos brazos se asocian terminalmente en algunas celulas y en

otras pudieron apreciarse claramente quiasmas intersticiales en

la region eucromática (figs. 2, a y b).

En metafase I los BI se orientan en el ecuador junto con el

complemento autosómico, y durante ana+ase I este migra hacia uno

de los polos del huso; la segregación de los BI parece ser al

azar con respecto al cromosomaX,a juzgar por 1a distribución de

ambos elementos en espermatocitos en metafase II ( 11 + XÜ=ió i

11 + 03=29s 11 + x + 8:12; ii + fl + a: ii; X’=3,44¡ G.L.=3l

0,3< P < 0,5).

El cromosoma BT es mitóticamente inestable. En los machos

portadores de ambos tipos de B (BI/BT), se observaron

espermatocitos con fi hasta 6 BT (figs. 2 c-f), si bien en todos

los individuos lo mas +recuente fue observar celulas con l hasta

4 BTs (figs. 3 a-c). En el 92,68 % de los 82 espermatocitos

primarios con 28Ts,éstos formaron siempre bivalentes. De las 17

celulas estudiadas con 3 BTs, ió mostraron" un bivalente y un



univalente, y otra presento una cadena de 3 cromosomas (+i9.3a).

En las 19 células estudiadas con 4 BTs, la configuracion mas

frecuentemente observada fue de dos bivalentes (94,74%), y en

las restantes, un bivalente mas dos univalentes. No se

observaron celulas con 5 BTs.

Tanto los cromosomas BT que forman bivalentes como los

univalentes se ubican en el ecuador durante metafase 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 (+19. 3 e) y con menor

{recuencia en telo+ase II (fig. 3 g).

b2.Cylindrotettfx santarosae

Uno de los diez machos analizados presentaba un pequeno B

telocéntrico, de aproximadamente el mismo tamaño que el par

Se, el cual era mitoticamente inestable; el número de Bs

variaba entre fi y 3 en los diferentes meiocitos (fig. 4). De las

19 celulas con 2B analizadas, 18 mostraron un bivalente en el

cual ambos B estaban distalmente asociados o formando un anillo:

en la celula restante {ormabanunivalentes. En todas las celulas

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



b, c). El comportamiento del B aparentemente es regular en

anafase I, dividiendose reduccionalmente en este estadio y

ecuacionalmente en anafase II (fig. 4 d).

c: Análisis de las frecuencias de quiasmas.

Con el objeto de determinar posibles efectos de los

cromosomas B de C. obscurus sobre la frecuencia de quiasmas

totales e intersticiales se analizaron 15 celulas en

dipiotene elegidas al azar por individuo (excepto en un

individuo en donde sólo 8 celulas pudieron observarse).Los

datos obtenidos se compararonmediante análisis de varianzas.

Las frecuencias medias de quiasmas por celula fueron en los

individuos con BI, BT y fi B de 14,93 +/— 5,25, 13,82 +/— 0,15 y

14,23 +/- 6,11 respectivamente; los valores correspondientes a

los quiasmas intersticiales fueron 4,48 +/- 6,26, 5,58 +/- 5,28,

y 4,47 +/- 0,17, también respectivamente. El unico individuo BI/

BTestudiado, presentaba una frecuencia media de quiasmas tota­

les por celula de 15,3 +/— 9,69 una media de quiasmas

intersticiales de 2,48 +/- 0,39 pero no fue incluido en el

análisis. Se pudo comprobar que no existen diferencias entre las

frecuencias medias de quiasmas totales e intersticiales

correspondientes a los tres cariomorfos (gabia 2),pero si exis­
ten diferencias significativas entre los individuos



pertenecientes al mismocariomorfo.

Debido a que existen antecedentes de efectos de dosis de los

cromosomasB inestables sobre la recombinación genetica (Jones y

Rees, 1982; Remis y Vilardi, 1987; Colombo, 1989) se aplicaron

análisis de varianza comportandouna regresión lineal de las

frecuencias de quiasmas totales e intersticiales (transformadas
en desviaciones estandarizadas de la media para poder asi

descartar la Variación individual (Remis y Vilardi, 1987)) sobre

el número de BTs presentes en cada celula con el fin de detectar

efectos comparables.

En la tabla 3 se describen las frecuencias medias de quiasmas

totales e intersticiales en los individuos portadores de BTs y

BIs. En los primeros, además, se detallan las frecuencias medias

de celulas portadoras de fi, i, 2, 3, 4 y 6 BTs (las cuales se

calcularon a partir de un numero variable de celulas por

individuo (entre 17 y 27) con el fin de obtener datos de todas

las categorias posibles). La tabla 4 muestra los resultados

obtenidos a partir de los estudios de regresión lineal que

incluyeron a todos los individuos portadores de BTs excepto el

portador de ambos tipos de Bs. En ningun caso se obtuvo una

regresión lineal signficativa de las frecuencias de quiasmas

(totales e intersticiales) sobre el numerode BTspor celula.

Si bien no pudieron compararse estadisticamente ambos

cariomorfos de C. santarasae, la frecuencia media de quiasmas



totales fue mucho más elevada en el individuo portador de

cromosomas B (19,39 +/—8,66) que en los restantes individuos no

portadores (14,36 +/- 6,16). Con respecto a la frecuencia de

quiasmas intersticiales, esta fue de 3,54 +/- 0,47 en el

individuo portador, mas baja que en el resto de los machos no

portadores ya que en estos fue de 4,52 +/- 6,23.

dzE4octol de los cromosomas B sobre ll formación de

espermátidas.

Se realizó una comparación entre las +recuencias de

espermátidas anormales (macro- y microespermatidas) y normales

(haploides) (figs. 3 h,i) correspondientes a los individuos

portadores y no portadores de cromosomas B de C. obscurus. La

variación en el número de cromosomas BT se interpreto como

interfolicular y no intrafolicular, ya que cuando se analizaba

un único {oliculo, se observaba el mismo número de BTs en

células pertenecientes a distintos cistos. Por lo tanto, con

el {in de poder relacionar el numero de BTs con la frecuencia de

espermátidas anormales, se estudio cada +oliculo
individualmente. Los resultados de este analisis se describen en

las tablas 5, 6 y 7. Las tablas 5 y 6 muestran el número de

espermátidas contadas para cada individuo pertenecientes a los



distintos cariomorfos y la tabla 7 muestra los mismosdatos pero

agrupados para cada categoria.En la parte A de la tabla 7 se

describen los resultados obtenidos al comparar estadísticamente

mediante un X' de contingencia las frecuencias de

espermátidas normales y anormales de los cariomorfos BI y BT+BI

vs los individuos OB. En ambos casos se verifica un aumento

significativo en la produccion de espermátidas anormales en los

individuos pontadores de cromosomas B. Es importante destacar

que este aumento se debe casi exclusivamente a una mayor

frecuencia de macroespermatidas (2X y 4X)y no microespermatidas.

La tabla 7 B contiene los resultados obtenidos al comparar

las frecuencias de espermátidas normales y anormales

observadas en las distintas números de BT (iBT, ZBT, BBTy 4BT)

con respecto a los individuos no portadores (GB). De este modo

se pudo demostrar que existe un aumento significativo en la

frecuencia de espermátidas anormales en los foliculos que

contienen B (exceptuando los que contienen 4BT), y en especial

en las clases lBT y 3BT en donde las diferencias fueron

altamente significativas. Asimismo,no se observaron diferencias

significativas entre las clases con lBT y SET ni entre las

clases con 2 y 4BTs; sin embargo se observaron diferencias

significativas al comparar las clases agrupadas lBT+SBTvs.

28T+4BT.

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



aumento significativo en 1a producción de espermátidas anormales

es mayor que cuando existe un número par de cromosomas

supernumerariost Es importante notar que con números impares, el

aumento se debe principalmente a un mayor numero de

microespermátidas.

No se detectó un aumento signi+icativo en la frecuencia de

espermátidas anormales en el individuo portador de cromosomas B

de C. santaraáae cuando se comparó con los no portadores. El

número total de espermátidas contabilizadas +ue de 1514 y 1073

respectivamente, y los porcentajes de espermátidas anormales

fueron 0,39% y 0,56% también respectivamente (X'=-9,517|

G.L.=ll B,8<P(0,9).
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¡zenriotipo basico y cromosomasB:

El cariotipo basico de 7. pallidfpennis consiste de 2n=23

cromosomasen los machos.Estos pueden agruparse en tres clases

de acuerdo al tamafiotlargos (Li-L3),medianos (ug-Mg),

incluyendo al cromosoma X, y cortos (sv-51;). El cromosoma X

es heteropicnotico y metacentrico, los elementos largos son

submetacéntricos y los elementos medianos y cortos son

basicamente bastoniformes (Vaio et al, 1979).

En las metafases espermatogoniales los miembros fl y S del

complemento muestran en su forma básica, un pequeño brazo corto

por lo que deben ser considerados acrocéntricos (Fig.5a).

Todas las poblaciones analizadas (tabla 8) presentaron un

cromosoma B en estado polimor+ico, de tipo bastoniiorme y con un

segmento distal al centromero ,heteropicnotico (semejante al

cromosomaX) y una porción proximal isopicnotica en relacion al

complemento basico (Figs.5 b,d y ó d). Esta mor+ologia es

idéntica a la observada por Vaio et al (1979) y Goñi et al

(1985), 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

figuras que muestra Mesa (1971) en su trabajo.



El segmento distal se comporta como el cromosoma X, siendo

heteropicnótico positivo durante toda la profase meiotica y

heteropicnotico-negativo en metafase I (figs. 5 b,d y ó d), por

lo tanto este segmento seria presumiblemente de naturaleza

heterocromatica.8in embargo, la region isopicnótica debe ser

eucromática ya que aqui se han observado quiasmas intersticiales

en dos individuos portadores (Goni et al, i985). La

segregación de este cromosomaB es al azar con respecto al

cromosoma X (Vaio et al, 1979) y ademas es estable durante la

mitosis y la meiosis.

La +recuencia que presento este cromosomaen 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 la posición del centrómero. Estos

cambios en la posición del centromero en general se consideraron

como inversiones pericentricas ( White, 1973 í Fletcher y

Hewitt, 1977; Hewitt, 1979 y 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 los cromosomas durante



paquitene, este seria de tipo no homólogo si se trataran de

inversiones pericentricas o de tipo homólogo si fueran

transposiciones'centromericas. En este último caso, no habria

impedimentos para que se produjeran quiasmas en la región

comprendida entre ambos centromeros, lo que podria conducir a la

formacion de puentes y fragmentos en ana+ase I (Hewitt, i979).

En 7. pallidipennís se ha observado siempre en profase I un

apareamiento {ineal de los cromosomas pero no se han observado

sin embargo puentes y +ragmentos durante la ana+ase. Esto

permitiria suponer que los rearregios cromosomicos en esta

especie podrian considerarse comoinversiones pericentricas. No

obstante, cabe aclarar que nunca se han observado bucles en

paquitene de los individuos heterocigotas,si bien podrian

haberse formado ya que se tratan en general de grandes

inversiones. El significado adaptativo de esto se discutirá mas

adelante(ñg 7C)
En general. en 7. pallídipennís , los cromosomas medianos

(flq‘fle)50n los que se encuentran involucrados en los

polimorfismos de inversiones.El cromosoma4 muestra tres formas:

submetacentrica (Shi), acrocentrica (A) y acrocentrica invertida

(AI) (figs. 5 b,dl 6 a-d¡ 7 a,b y 8). Estas dos últimas

morfologias solo puedendistinguirse en los heterocigotas.
Los cuatro cromosomas medianos restantes son bastante

similares en tamaño.Tres de ellos son .polimOrficos para 5



inversiones pericentricas. Estas modifican la morfologia

acrocéntrica básica convirtiéndolas en varias +ormas con

centrómero mediano o submediano que pueden distinguirse bien

entre si. Consecuentemente, todos los cromosomas medianos

pudieron diferenciarse de acuerdo a la morfología que

presentaban.

Asi, el cromosoma ó (número este asignado arbitrariamente

ya que practicamente no se distinguen por su tamaño )

presenta 3 mor+ologiasz acrocéntrica basica (A), metacentrica

(M) y submetacentrica (SM5)| el cromosoma 7 muestra 2

morfologias: acrocentrica básica (A) y submetacéntrica (SH2) y

finalmente el cromosomaB posee 3 morfologias, una de ellas

acrocentrica (A) y las dos restantes submetacentricas (SMS y

SM4) (figs. 5 c,dl 6 a-dl 7 a,b y B).

Las secuencias SM2 y SM4 fueron las más dificiles de

diferenciar entre si. Sin embargo, dada la baja frecuencia de

esta ultima, casi todos los individuos portadores de la SN4eran

heterocigotas SMS/SM4(pues la probabilidad de ocurrencia de los

homocigotas SM4/SM4era baja), de tal forma que el bivalente 8

pudo identificarse también. Además, este par cromosómico es

ligeramente mas pequeño que los restantes.

En la población del Chocon se hallo ademas un polimorfismo

para una inversion en el par largo L2 que trans+orma la

morfología basica submetacentrica (SM). en otra también



submetacentrica (SMó) (figs. 7 a y b). Esta secuencia sólo puede

diferenciarse de la basica en los heterocigotas.

En la figura B están representados esquematicamente 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.

Además, la tabla 9 muestra las frecuencias observadas de las

distintas morïologias cromosómicas; las frecuencias de las

inversiones correspondientes a los pares La y u. se

obtuvieron suponiendo que las poblaciones se encuentran en

equilibrio debido a que, como se menciono previamente, no

pudieron distinguirse los homocigotasbásicos de los invertidos.
Tambien en esta tabla se describen los valores de

heterocigosis media poblacionales (H) y el número de cromosomas

invertidos por macho (I). El valor de H se estimo como el número

medio de bivalentes heteromórficos por individuo por población.
Las frecuencias observadas de las distintas secuencias

cromosomicas pertenecientes a los pares u¡, m7 y ug,

se compararon estadísticamente con las esperadas según la

expresion de Hardy-ueinberg (tabla le). En todos los casos

excepto en uno, las diferencias no fueron significativas, es

decir que todas las poblaciones presentarian una estructura

poblacional que es la esperada en condiciones de equilibrio. El

único caso en que las diferencias fueron. significativas (par



Ep de la población de Catinzaco), puede deberse a que uno de

los cariomorfos presentaba una frecuencia esperada menor que 1,

hecho que puede aumentar mucho el valor del x2.

Las frecuencia poblacionales de cada una de las

morfologias cromosomicas correspondientes a los pares medianos

polimórficos se representan gráficamente en la figura 9.

c:Efectoo de los polinorfionoo de inversiones y de los

crooooomooB sobre la formacion de quillflll.

Con el objeto de determinar los posibles efectos de los

polimorfismos cromosomicos sobre las condiciones de los

quiasmas, se analizaron las frecuencias de los quiasmas totales

e intersticiales en 10 celulas por individuo.

En esta especie, los estadios pertenecientes a la profase I,

poseen una apariencia difusa, salvo el diplotene tardío y la

diacinesis (figs. 5 b y 7 c,d). Consecuentemente, fue dificil

analizar los quiasmas en diplotene temprano y además la

frecuencia de células en diplotene tardio es baja. Por lo tanto,

suponiendo que en general no ocurre terminalización de quiasmas

en Orthoptera (Tease y Jones, 1978), para efectuar este analisis

se escogieron celulas en metafase I. En este periodo , ademas,

el numero y posicion de los quiasmas- pudo determinarse



facilmente ya que, comose describirá mas adelante, son escasos

los bivalentes que presentan mas de dos quiasmas.

Del total de-individuos estudiados, se analizaron en 175 de

ellos, las frecuencias de quiasmastotales e intersticiales, las
cuales se indican en 1a tabla 8.

En todas las poblaciones se observó que existe una tendencia

a 1a localización proximal-distal y distal-distal de quiasmas

(con respecto al centrómero) en los pares largos y medianos,

tanto homocigotas básicos comoestructurales. Los heterocigotas

para los distintos rearreglos cromosomicos nunca presentaron

quiasmas intersticiales y la mayoria de los bivalentes

presentaban un unico quiasma distal; en algunos casos pudo

determinarse la formacion de dos quiasmas en bivalentes

heteromoriicos (+i9. 6 b); la figura la muestra cómo podria

ocurrir esto ultimo: si se tiene en cuenta que los cromosomas

medianos son basicamente acrocéntricos, ambos quiasmas podrian

considerarse verdaderos entrecruzamientos genéticos que se

producen en zonas homólogas. Esto es debido a que el brazo corto

(o una parte del mismo) del cromosomabásico representaria una

pequeña zona homologa al cromosoma invertido en donde

eventualemente podrian producirse quiasmas. La otra explicación

es que estos segundos quiasmas no sean verdaderos

entrecruzamientos sino que corresponderian a asociaciones
terminales.



Los quiasmas intersticiales se formaban principalmente en los

pequeños, en menor grado en los largos y por ultimo en los

medianos .

Para evaluar la variación de la frecuencia media de quiasmas

totales e intersticiales en función del número de bivalentes

heteromórficos por individuo, se aplicó un analisis de varianza

comportando una regresión (tabla 11).Las dos poblaciones de San

Luis , próximas geográficamente se consideraron como una

única muestra ya que no difieren estadisticamente ni en cuanto a

las frecuencias de quiasmas totales ni intersticiales (F(1,23=

2,14; P>0,fl5 y F(1,23)=0,27¡ P>fi,95 respectivamente). En otras

no pudo evaluarse el ANOVAde regresión ya que no existe un

suficiente número de individuos dentro de alguna de las

categorias con 0 a 4 bivalentes heteromórficos. Los resultados

indican que en todas las poblaciones, excepto en la de Ampimpay

Las Gredas, la regresión de la frecuencia media de quiasmas

sobre el número de bivalentes heteromórficos es negativa y

significativa. Esto implica que a medida que aumenta el número

de bivalentes heteromórficos, disminuye en forma significativa

la frecuencia media de quiasmas totales. El analisis de

regresión lineal incluyendo los datos de todas las poblaciones

analizadas ( incluso las que no se evaluaron mediante ANOVAde

regresión) de esta última variable sobre la primera dio como

resultado un valor de F a1 tamente. significativo, en



corcondancia con los análisis anteriores (tabla 12). La

pendiente de la recta que relaciona ambas variables es igual a

-Z,Ble7.

En consecuencia, las frecuencias medias de quiasmas totales

correspondientes a todas las poblaciones debieron compararse
mediante un análisis de covarianza (tabla 13) tomando como

variable independiente el numero de bivalentes heteromórficos

por individuo ; comovariable dependiente a la frecuencia de

quiasmas. Este analisis permitió demostrar que las poblaciones

difieren significativamente en cuanto a sus frecuencias medias

de quiasmas totales.

Con el objeto de conocer cuales son las que se diferencian

estadisticamente en cuanto a esta última variable, se realizaron

contrastes de Scheffe (tabla 14). De este modo se pudo comprobar

que la población del Chocón es la única que se diferencia

estadísticamente de algunas poblaciones como ser las de

Nonogasta, Catinzaco, Maipu, Pescadores y Balde.

Con respecto al analisis de varianza comportando una

regresión de la frecuencia media de quiasmas intersticiales en

función del numerode bivalentes heteromórficos (tabla li b),

se determinó que en la población del Chocón, cuando aumenta esta

última variable, disminuye significativamente el número de

quiasmas intersticialesl la pendiente de la recta de regresión

que relaciona ambas variables es igual a -5,3117. Sin embargo,



en las poblaciones de San Luis, la regresión también fue

significativa pero con pendiente inversa (f 0,2445),es decir que

cuando aumenta el número de bivalentes heteromorficos, aumenta

también el númerode quiasmas intersticiales. En el resto de las

poblaciones, los análisis fueron estadísticamente no

significativos.
Las frecuencias medias de quiasmas intersticiales

pertenecientes a todas las poblaciones se compararon mediante un

análisis de varianza (tabla 15), el cual fue'ïéstadisticamente
significativo. Sin embargo, cuando se compararon de a pares

aquellas poblaciones cuyas medias diferian más, mediante

contrastes de Scheffe (tabla ió),las diferencias fueron no

significativas. Unicamentefueron significativas

cuando se compararon algunas poblaciones agrupadas por la

similitud en sus frecuencias medias de quiasmas intersticialesi

tal fue el caso de Las Gredas, Chilecito, Capilla del Monte y

Maipu (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

individuos, como Capilla del Monte, El Chacay y Famatina.

En la mayoria de las poblaciones, los coeficientes de

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



las poblaciones de Maipú y Nonogasta, cuando no se incluyeron

los individuos portadores de B, la correlación fue negativa y

estadísticamente' signiiicativa. Es decir que, en estas

poblaciones, cuando disminuye la +recuencia de quiasmas totales,

existe una tendencia a la formacion de un mayor número de

quiasmas intersticiales en los individuos que no portan

supernumerarios.En las poblaciones de San Luis, se obtuvo

también un coe+iciente de correlación negativo, cuyo valor de P

se acerca al nivel de significación cuando se excluyen del

análisis a los individuos portadores de B. En estas tres

poblaciones (Maipu, Nonogasta, y San Luis) cabria esperar

asimismo que las frecuencias medias de quiasmas totales e

intersticiales sobre el número de bivalentes heteromoriicos

fueran estadisticamente signi+icativos y con pendientes
opuestas. Este resultado se observo en las poblaciones de San

Luis (tabla 11 VII) y también en la poblacion de Maipú, ya que

si no se incluyen los portadores de cromosomas B en el ANOVAde

regresión de los quiasmas intersticiales sobre el número de

bivalentes heteromór+icos, se obtiene un valor de F cercano al

limite de significación (F(1, 15): 3,89; P=z,07). Sin embargo,

este último análisis no es significativo en el caso de la

población riojana (F(1,8); P>9,19) lo cual podria deberse al

bajo numero de individuos no portadores que restan para efectuar
el estudio.



Por último, en la población del Chocon. ambas variables

consideradas (quiasmastotales e intersticiales), también se

correlacionan significativamente, pero en este caso en forma

positiva; estos resultados condicen con los anteriores análisis

de regresión presentados en la tabla li VIII.

En todos los casos, cuando se observa un aumento en la

frecuencia de quiasmas intersticiales, éstos ocurren
principalmente en los pares pequeños y en menor grado en los

largos y medianos.

Con el fin de evaluar la posible influencia de los cromosomas

B sobre la formacion de los quiasmas, se compararon las

frecuencias medias de quiasmas intersticiales y totales mediante

análisis de varianza y covarianza respectivamente (tablas 18 a,

b y 19 a, b). Estos análisis se llevaron a cabo en aquellas

poblaciones donde la frecuencia de los cromosomas B y el numero

de individuos era lo suficientemente alto como para

realizar la comparacion.

Los analisis revelaron que las frecuencias medias de quiasmas
intersticiales no se diferencian estadísticamente 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 Cañon del Atuel, los individuos portadores de

cromosomasB presentan una frecuencia media de quiasmas totales



que es significativamente menor. En este analisis, nuevamente se

tomo como variable independiente al número de bivalentes

heteromórficos por individuo, y a la frecuencia de quiasmas

totales comovariable dependiente. Los valores medios ajustados

teniendo en cuenta la regresión de esta última variable sobre la

primera, fueron en los portadores de cromosomas B

correspondientes a las poblaciones de San Luis y Cañon del Atuel
de 17,75 y de 16,57 respectivamente, mientras que en los no

portadores +ueron de 18,37 y de 17,98 también respectivamente.

En las restantes poblaciones, las diferencias fueron

estadísticamente no signi+icativas (tabla 19).

d: Efectos de los crono-omn- B sobre la +ormncion de

espermátidas.

En T. pallidípennfs se realizo también una comparación entre

las frecuencias de espermátidas anormales (macro- y

microespermatidas) y normales (haploides). Se contabilizaron

27é8 espermátidas en individuos no portadores de cromosomas B,

de las cuales el 99,42 x eran haploides y el resto (0,58 x)

diploides. En los individuos portadores se analizaron 1925

espermátidas de las cuales el 99,43 1 eran haploides, el 6,31 1

diploides, el 6,65 %tetraploides y el 0,21 %microespermátidas.



La comparacion estadistica entre ambos cariomorfos no revelo

diferencias significatiVas en cuanto a la producción de

espermátidas anormales (X*c(1¡0,65)= 8,53; fi,8< P< 6,9).

ezvnrinciOn de las frecuencias cronolonicns en relación o

gradientes lltitudinnlen, latitudinales y longitudinales.

Conel propósito de detectar posibles correlaciones entre

frecuencias de inversiones y variables ecológicas y/o

climáticas, se han efectuado diversos analisis de correlación.

En primer lugar, se realizaron estudios a menor escala

geografica, analizando poblaciones ubicadas a lo largo de

gradientes altitudinales i en segundo lugar, se correlacionaron

las mismasvariables pero considerando todas las poblaciones del

pais estudiadas las cuales se ubican en distintas areas

biogeográficas y a diferentes valores de altitud, latitud sur y
longitud oeste (tabla 1).

Con respecto a los estudios microgeograficos, se analizaron

en primer termino las frecuencias de inversiones de las seis

poblaciones riojanas ubicadas en el valle de Famatina .9:

de un gradiente altitudinal (Confalonieri y Colombo, l989)(fig.
9).

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



casos, las frecuencias de las distintas secuencias cromosómicas

aumentan o disminuyen gradualmente desde poblaciones ubicadas a

mayores altitudes a poblaciones ubicadas a menores altitudes.
Conel fin de determinar si esta variación clinal de las

frecuencias 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 20 a).

Estos resultados indican que las frecuencias de las

inversiones varian de un modosignificativo junto con la altura,

excepto las secuencias 6 A, ó My-B SMS. Algunas frecuencias se

correlacionan positivamente como por ejemplo las 8 A, 7 A , 4

A y 4 SMI, y otras lo hacen en forma negativa como las 8 SM4, 7

SM2y 4 AI (tablas 9, 29 a y figura 9).

Es importante notar, además, que algunas morfologias

cromosómicas,en particular las 8 A, 4 A y 4 SMI se pierden

completamente en poblaciones ubicadas a altitudes mas bajas.

Consecuentemente se pierde variabilidad cromosomica en estas

poblaciones y es de esperar que el valor de H, o sea de la

frecuencia media de bivalentes heteromórficos por individuo por

poblacion también disminuya (tabla 9). Por lo tanto¡ se efuc

un análisis de correlación entre este parametro y la altitud,

que arrojó un resultado significativo que implicaria que

poblaciones ubicadas a mayor altitud tienen una mayor



variabilidad cromosomica(tabla 21).

En segundo término se estudiaron otras cinco poblaciones

ubicadas también a lo largo de un gradiente altitudinal, en las

provincias de San Luis y norte de ia provincia de Mendoza

(figura 9).
Se efectuaron análisis de correlación similares a los

anteriores (tabla 25 a ) y se obtuvieron los mismos

resultados que con el gradiente anterior.Es decir que las mis­

mas secuencias se correlacionan con la altitud con igual

pendiente de igual signo y en +orma significativa, excepto la

secuencia BAque presento una pendiente también positiva pero

con un valor de 'r' estadisticamente cercano al nivel de

significación.
Ademas, otra inversión, la 6 M, que en las poblaciones riojanas

no se correlacionaba con la altitud, aqui si 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 ambosestudios las frecuencias

de las morfologias basicas o no invertidas aumentan gradualmente

cuando aumenta la altura y a 1a inversa ocurre

las secuencia invertidas. Cabria esperar entonces que el valor

de I, o sea del número medio de inversiones por macho por

poblacion varie también con la altitud. Los analisis de



correlación revelaron que tanto en las poblaciones riojanas como

en las mendocinas y de San Luis, el valor de I se correlaciona

en +ormanegativa y significativa con la altitud, es decir que

las poblaciones ubicadas a menor altitud tienden a presentar una

mayor +recuencia de cromosomas invertidos (tabla 21).

Por último, y con el +in de elucidar si esta dependencia

aparente entre ambas variables se extenderia a otras areas

geográficas, se realizaron estudios similares pero esta vez

incluyendo todas las poblaciones muestreadas, excepto la del

Chocón. De este modose obtuvieron resultados sorprendentemente

similares a los anteriores e incluso con niveles en general mas

altos de signi+icación (tabla 29 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

significativa; el valor de H, al igual que en el gradiente

anterior, tampocomostró un nivel de significación considerable
(tabla 21 ).

Cuando se incluyo en los análisis a la poblacion del Chacón

(tabla 29 c), los resultados fueron similares para todas las

secuencias excepto para la 4 SMI, 6A y 6M. Este hecho, junto con

los observados al efectuar los análisis de las condiciones de

los quiasmas indicarian que esta poblacion presenta

caracteristicas muy particulares que Ïa diferencia de las



restantes, hecho este que se discutirá mas adelante.

Por último, se estudio la posible dependencia de la variación

en las frecuencias cromosdmicas con factores ambientales

relacionados directamente con la latitud sur y la longitud

oeste. Con este fin, se correlacionaron las frecuencias

correspondientes a todas las poblaciones (excluyendo e

incluyendo al Chocon) con estas últimas variables (tablas 29 b y
c).

Con respecto a la latitud, la secuencia 8 A fue la única que,

en el caso de excluir al Chocón, presento un coeficiente de

correlación significativo y positivo, aunque con un valor de

probablidad apenas inferior al limite de significación, y que

ademásse torna no signinificativo cuando se incluyen todas las

poblaciones.

Con respecto a la longitud oeste, en cambio, la ordenación 6M

mostro en ambos analisis (tablas 2B b y c ) valores de "r"

negativos y altamente signiiicativos y la secuencia 6 A

valores positivos y significativos. Estos resultados implicarian
que la secuencia 6Minvertida tiende a disminuir cuando aumenta

la longitud oeste , mientras que con la secuencia 6A basica

ocurre lo contrario. Otras morfologias cromosomicasno arrojaron

resultados estadísticamente signi+icativos.



4! Diioronclación cronolómica entre poblacional: indice. do

411.:16n.

Wright (1943,1965) propuso medir las desviaciones de las

frecuencias genotipicas en una población subdividida en

términos de tres parámetros on, F17 y FET que a menudo se

denominan indices de +ijación o estadísticos F. En la

terminología de Wright, Fx; y F11 son las correlaciones

entre dos gametas que se unen, en relación a 1a subpoblación y a

la población total, respectivamente, mientras que FgT es la

correlación entre dos gametas tomadas al azar de cada una de las

subpoblaciones y mide el grado de diferenciación genetica

existente entre subpoblaciones. Estos indices se relacionaron

mediante la siguiente fórmula :

1- F¡T= (1 - F15) (1 - F51),

y son útiles para comprender la estructura de apareamiento

poblacional ó el patrón de selección asociado con alelos

polimórficos (Nei, 1987).Ademas, la estimación del FgT permite

calcular el parametro N x m (donde N es el tamano efectivo

poblacional y m la probabilidad de que cada gameta sea un

inmigrante) el cual determina el balance relativo entre +lujo

genético y deriva genetica ( siempre y cuando se corsiuere

F91 insensible a la acción de la selección natural í Slatkir

Barton, 1989), dependiendo esto de los coeficientes de selección

o del modelo de selección imperante.

Las ecuaciones originales de Wright pantian del supuesto que

los pares de alelos en cuestión eran selectivamente neutros. Sin

embargo, mas tarde Nei (1987) redefinió los indices de +ijación

sin utilizar el concepto de correlación entre gametas que se

87



unen y que pueden ser aplicados a cualquier situación,

independientemente del numero de alelos o de si existe o nó

selección. Nei (1977) demostró que todos los indices de fijación

pueden definirse usando las heterocigosis observadas y esperadas

correspondientes a las poblaciones que se investigan. De este

modo: Fzg= (Ho- Ha)/Hgï F17: (HT- Ho)/ H1;

F01: (HT— H5){ HT,

donde Ho: heterocigosis esperada promedio entre

todas las subpoblaciones muestreadas, Ho: heterocigosis

promedio observada para todas las subpoblaciones y H7=

heterocigosis esperada para la población total (o sea

considerando a todas las subpoblaciones como una pobalción
única).

F97 es una medida de la diferenciación genetica entre

subpoblaciones y mide la cantidad de variación genetica que es

atribuible a diferenciación genetica entre subpoblaciones,

mientras que F17 y F16 indican si la población total o las

subpoblaciones (respectivamente) se desvian significativamente

de las proporciones del equilibrio Hardy-Weinberg. Los valores

negativos de estos últimos indican exceso de heterocigotas.

Los indices que se presentan en este trabajo se calcularon de

acuerdo a Nei y Chesser (1983) pues se consideraron las

diferencias en los tamaños muestrales que puedan existir entre

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



tenido en cuenta este factor.

La tabla 22 muestra los valores de F19. correspondientes a

cada una de las is poblaciones argentinas (consideradas como

subpoblaciones). Entre paréntesis se indica el valor del Xa

que evalúa estadísticamente el indice únicamente en las

poblaciones polimór+icas para dos variantes cromosómicas. Como

se mencionópreviamente, este analisis permite demostrar si

algunas poblaciones presentan frecuencias cromosómicas que se

desvien de las esperadas según Hardy- Ueinberg. En concordancia

con los resultados anteriores (tabla 10), todas las secuencias

cromosomicas se ajustan a las proporciones Hardy- Weinberg,

excepto el par 7 de Catinzaco el cual presentó un

exceso significativo de homocigotas. En los casos de

polimoríismos para tres secuencias los valores de F19. no

pueden significarse estadísticamente debido a que la

distribución de este indice es desconocida (Nei y Chesser,

1983). Este problema puede resolverse parCialmente estimando los

valores de FIDIk, es decir los F correspondientes a cada

ordenación cromosúmica (k) en cada una de las subpoblaciones

(i). La significación estdlstica de los Fgfltk t estimada según

Nei, 1977 y Nei y Chesser, 1983) puede conocerse ya que Ni x

Flatu tiene una distribucion Xa con un grado de libertad (Li

y Horovitz, l953)(en donde Ni es el tamano muestral de cada una

de las subpoblaciones) .

La tabla 23 muestra los valores de F;..u para las distintas

secuencias cromosomicas correspondientes a los pares 4, 6 y 8.

Los resultados indican que ninguna de las secuencias



cromosomicasdieron valores de este indice estadisticamente

significativos.
La tabla 24 muestra los valores de los indices de fijación

obtenidos al analizar todas las poblaciones argentinas de 7.

pallídípennis considerándolas a estas como subpoblaciones de

una población total resultante de la unión de todas ellas.

Nuevamente se desglosaron los valores de F¡., F1T y FGT

en valores individuales correspondientes a cada una de las

secuencias cromosómicas (onk, F11“ y Fark) en los casos

de polimorfismos para tres variables. En éstos, los valores

totales de los indices resultan de los promedios ponderados en

funcion de las frecuencias cromosómicas. Los valores de F1.“ y

F1. promedios son variables algunas veces positivas y otras

negativas aunque, por lo visto previamente en las tablas 22 y

23, en este caso (tabla 24) no indican excesos ni defectos

significativos de heterocigotas con respecto a los esperados

para las subpoblaciones. Los F17 en general son altos y

positivos (tabla 24). Esto indica que la población total (suma

de todas las subpoblaciones) presenta un exceso de homocigotas

con respecto a las proporciones Hardy- WeinbergI para todos los

cromosomas polimórficos. En el caso del cromosoma 4 dicho exceso

se manifiesta principalmente en la ordenación AI y le siguen la

A y SMI. Con respecto al cromosoma 6, la secuencia con valor

mas alto es la SMSy le siguen la A y la' M ¡ por último la



secuencia A del cromosoma e es la mayor y le sigue la sms, pero

la SM4es negativa por lo que se verificaria un defecto de

homocigotas.

Si se tiene en cuenta la relación que existe entre los tres

indices de fijación (Fgo, FzT y F51) , los altos

valores de F17 se deberian en este caso a altos valores de

ng y no dependerian tanto de los valores de F15. Como se

mencionó previamente, el indice F.T es de especial importancia

ya que mide la extencion de diferenciación genetica entre

subpoblaciones. La significación estadistica de la desviación de

este indice de 9 puede conocerse usando el metodo usual de X:

de contingencia para probar la heterogeneidad de las frecuencias

génicas (X’c) (Nei, 1987). En este estudio (tabla 24) todas

las comparaciones fueron altamente significativas por la que la

diferenciación genetica entre las subpoblaciones es importante

para todos los cromosomas.

Cualitativamente hablando, un rango de F.T entre 5,05 y

9,15 indica moderadadiferenciación, entre 6,15 y 0,25 indica

gran diferenciación y por encima de 9,25 es evidencia de

diferenciación muyelevada (Hartl, 1989). Por lo tanto, de

acuerdo a esta clasificación, las poblaciones de 7.

pallidipennis presentan una divergencia muygrande con respecto

al cromosoma4 (y en especial la secuencia AI), grande con



respecto a la 6 ( donde la SMSpresenta el valor mas alto debido

posiblemente a que se encuentra en solo dos de las 15

poblaciones) y moderada para la 7 y la 8.

Consecuentemente, del total de variación cromosómicaexisten­

te en la poblacion total, un porcentaje considerable (que depen­

de del par cromosómico)es atribuible a diferenciación cromosomi­

ca entre subpoblaciones. Esta di+erenciacion puede ser el

producto de diferentes factores que influyen sobre la evolución

de las poblaciones y de las especies, como ser el tamaño

efectivo de las poblaciones, la cantidad y patrón de migración

entre subpoblaciones y la seleccion natural. La influencia de

cada uno de éstos en el caso de 7. pallidipennis se discutirá
mas adelante.
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a: Poblaciones an'll izadas:

Comose mencionó previamente ( ver materiales y métodos) se

escogieron tres de las 15 poblaciones analizadas citologicamente

(tabla 1) para realizar estudios isoenzimáticos de variabilidad

genética. Dos de estas, las de San Luis Balde y San Luis

Pescadores se encuentran proximas geográ+icamente, a altitudes

similares (tabla i) y pertenecen a la misma provincia

biogeográfica del Chaco (Según Cabrera y Willink, 1973). La

tercer poblacion de Ampimpase encuentra en la Prepuna y se

ubica alejada geograiicamente de las anteriores y a una mayor
altitud (tabla 1).

A continuación se describen los resultados obtenidos al

estudiar isoenzimáticamente estas tres poblaciones mediante el
análisis de siete sistemas isoenzimáticos.

b:Sistennl isoenzinlticos.

bl. Esterasas (EST)

Considerando las tres poblaciones . de Ampimpa (TU),



Balde (SL 1) y Pescadores (SL2) se observaron

dieciesiete bandas anodicas con actividad EST, de las cuales
sólo pudieron analizarse 12. Estas se denominaron EST-l a EST-12

en orden decreciente de velocidad de migración.

En la tabla 25 se describen los resultados obtenidos al

utilizar di+erentes sustratos (esteres) durante el revelado de

los geles. Teniendo en cuenta las afinidades similares, se

pudieron agrupar las bandas de la siguiente forma: a) EST-l; b)

EST-21 c) EST-3 y EST-4; d) EST-5, EST-6 y EST-7; e) EST-8,

EST-9 y EST-10; +) EST-11 y EST-12. Considerando estos

resultados junto con los patrones de segregacion observados para

cada una de las bandas (fig ll),se determinaron los probables

loci y alelos que se describen a continuación:

- EST-1 y EST-2 eran invariables y se consideraron producidos

por dos loci monomór+icos, Est-1 y Est-2.

EST-3 y EST-4 eran variables, presentaban afinidades

similares por los sustratos y migraban muyCercanos entre si. Se

observaron tres tipos de patrones en relacion con estas bandas:

l) EST-3, 2) EST-4, y 3) EST-3 y EST-4 simultaneamente. En base

a esto se propuso que estas bandas serian alozimas producidas

por un locus con dos alelos : Est-3‘ y Est-3=. La banda

EST-l no se observó nunca en la población TU y la expresion de

las bandas EST-2 a EST-4 en esta misma muestra era muy pobre o

ausente mostrando cierto grado de variación individual.

9L.



- EST-5, EST-ó y EST-7 se consideraron también alozimas en

base a su especificidad por los sustratos y a las combinaciones

observadas: 1) EST-5; 2) EST-ó ; 3) EST-7; 4) EST-5 y EST-6% 5)

EST-5 y EST-7; 6) EST-7 y EST-6. Este iocus presentaría entonces

tres alelos: Est-4‘,Est-4= y Est-4°.
- Las bandas EST-9 y EST-15 reaccionaron con diferentes

sustratos de La misma forma lo que sugiere que ellas podrian ser

alozimas i EST-8, además , dió las mismas afinidades de tinción

que las primeras pero, desafortunadamente estaba ausente en los

individuos ensayados con los otros sustratos. A pesar de este

hecho, estos resultados junto con las combinaciones obesrvadas

(EST-B: EST-9; EST-iz; EST-8 con EST-9; EST—8con EST-10; EST-9

con EST-19; ausencia de bandas) correspondería a aquellas

esperadas para un locus con cuatro alelos, tres codominantes

(Est-5‘, Est-5‘l Est-5° ) y un alelo nulo (Est-5°). El

último en condicion 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 y 3) EST-11 y

EST-12 simultaneamente. Estos se consideraron entonces

producidos por un locus con dos aleloszEst-ó‘ y Est-6:. Se

encontraron ademáscinco bandas adicionales, cuatro entre las

bandas EST-4 y EST-5 y una entre la EST-10 y EST-11. Sus
afinidades respectivas permitieron di+erenciarlas de las bandas



descriptas EST-1 a EST-12, pero sus patrones no fueron lo

su+ucientemente' constantes como para analizarlas

inequivocamente.

Sobre la base de las hipótesis enunciadas acerca de la

determinacion genetica de las bandas observadas, se calcularon

las frecuencias alélicas de los [Egg 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 metodo de Neimann­

Sorensen (1956).

De los seis loci analizados, 4 muestran diferencias

cualitativas entre TUy ambas poblaciones de San Luis. Los loci

Est-1, Est-2 y Est-3 que se expresan claramente en las

poblaciones SLI y SL2 estan ausentes o se expresan muy

pobremente en TU. AdemasEst-6 es polimórfica en esta última

muestra y monomor+icaen las otras dos.

Las frecuencias alélicas correspondientes a las tres

poblaciones de los loci Est-3, ESt-4 y Est-5 se compararon

mediante tablas de contingencia (tabla 27). Estas no se
diferenciaron estadísticamente en el caso del locus Est-3

correspondiente a las dos poblaciones de San Luis y tampoco lo

hicieron con respecto al locus Est-4 cuando se compararon las

tres poblaciones (aunque en este último caso el X’ resultante



de comparar ambas poblaciones de San Luis presenta un valor cer­

cano al limite de.signi+icacion). Por otro ladoI el locus Est-5

diferenció signi+icativamente la población TUde las otras dos.

Esto es debido a que el alelo Est-5' Ique era el mas frecuente

en SLI y SL2, estaba ausente en TU; además, la {recuencia del

alelo Est-5a era alta en TUy baja en las otras dos muestras.

Las {recuencias genotfpicas para los loci polimor+icos se

compararon estadísticamente con las proporciones de Hardy­

Ueinberg por medio de pruebas de X’ (tabla 26)l salvo el locus

Est-5 correspondiente a ambas poblaciones de San Luis (ya que

algunas clases genotipicas eran muypequenas o estaban ausentes)

En todos los casos, las diferencias fueron estadísticamente no

significativas.

b2. Peptidasas (PEP).

Se detectaron dos bandas anódicas invariables (PEP-1 y PEP-2)

(¡19.12) que estarian producidas por sendos loci monomórficos

Pep-1 y Pep-2.

b3.- Aspartato amino transferasa = Glutamato oxalacetato



transaminasa (GOT)

Se observo una banda anodica invariable (GOT-1) y otra

(GOT-2) muy Cercana a la siembra también invariable (+ig.13).

Estas bandas estarian producidas por dos loci monomor+icosGot-1

y Got-2.

b4.- Lactato deshidrogenasa (LDH).

Se determinó la presencia de una banda invariable, anodica y

que corría cercana a la siembra (LDH-3) (+ig.14). Se consideró

producida por un locus monomór*icoth-2.

A mayor velocidad de migración anodica se observaron dos

bandas que corrían muy proximas entre si (LDH-l y LDH-2) y eran

variables (+i9.14).8in embargose observaron tres patrones de

bandas: l) LDH-l í 2) LDH-2y 3) un tercer patrón constituido

por una banda intermedia LDH-1-2presentando rastros hacia ambos

polos que llegaban hasta las posiciones de migración de las

bandas LDH-l y LDH-2. De acuerdo a esto se consideraron a las

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



dos alelos th-l‘ y th-i=.El tercer patron se produciria en
los individuos heterocigotas , debido posiblemente a que esta

enzima es de naturaleza tetramérica, como lo observado ya para

otra especie de Orthoptera, Nelanoplus sanguinípes (Chapco y

Bidochka, 1986). En estos individuos se deberian observar 5

bandas, pero debido al hecho de que las bandas LDH-i y LDH-2

migran muy cercanas entre si estas cinco bandas

se observarian como una única mas gruesa. Las frecuencias

genotipicas observadas para este último locus ajustan

estadisticamente a las proporciones Hardy- Weinberg (tabla 26).

Comopuede apreciarse en la tabla 26, las frecuencias de los

alelos th-l‘ y th-lz son similares en las poblaciones de
SL, mientras que en TUaumenta bastante la del alelo th-i'.

Sin embargo, cuando se analizaron mediante tablas de

contingencia las di+erencias entre los distintos pares de

poblaciones o entre todas ellas, estas no fueron

estadisticamente signi+icativas (tabla 27).

b5.- Glucosa-ó- fosfato deshidrogenasa (G-ó-PD).

Se determinó una banda anódica invariable (G-ó-PD-i),

ubicada muypróxima al frente de corrida (fig.15).Se considero a

esta producida por un locus monomórfico G-ó-pd-1.Tambien se



observo una banda invariable (G-ó-PD-Z), alejada de la anterior

y mas tenue, producida posiblemente por otro locus monomór+ico

G-ó-pd-2 (+ig.15).0tras dos bandas anodicas no pudieron ser

analizadas debido a que no eran constantes en su aparición y se

coloreaban muy tenuemente.

bó. Peroxidasas (PRX).

Cuandose estudió este sistema isoenzimatico se revelaron 9

bandas anodicas y 3 bandas catodicas. De las anúdicas unicamente

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

determinacion genetica. Sin embargo, debido a que en ¿la

poblacion de Ampimpa no se observaron estas bandas y solo

aparecían algunas en forma inconstante y de aspecto difuso, ¿3'

se incluyo este sistema de PRXen los análisis de diversi¿ad
genética. No obstante esto, cabe destacar que existe una gren'

diferenciación en cuanto al patron de bandas entre las

poblaciones de SLi y SL2 y la de TU ya que en esta ultima no se

expresarian las mas veloces y ademas las restantes correrian a

velocidades que no coincidirian con las de SLI y SL2.



b7.- Superóxido dismutasa (80D).

Se analizaron un total de 8 bandas anódicas que se

denominaron SGD-1 a SGD-Ben orden decreciente de velocidad de

migracion (en algunos individuos pudieron observarse hasta 4

bandas adicionales ). Las bandas SGD-1, SGD-2eran invariables

y se consideraron producidas por dos loci monomor+icos.Las SGD

-3,SOD-4 y SGD-5eran variables y migraban próximas entre si. Se

observaron cuatro patrones en relacion con estas bandas: SGD-3y

SGD-4, 2)80D-4, 3)SOD-4 y SUD-5 y 4)SOD—5.

Cuandose utilizaba la siguiente solucion de revelado:

CNHNa9,1M............1,3ml

Tris-ClH 6,5“ pH 7,1..4,5ml

Agua..................23ml,
(que diiiere de la descripta en los materiales y metodos en el

pHy en la presencia de cianuro), de las 8 bandas analizadas,

las SGD-3, SGD-4 y SUD-5 eran las únicas que aparecían.

Weisiger y Fridovich (1973a)demostraron por primera vez la

presencia de dos clases de superóxido dismutasas en eucariontes;

una de ellas se encuentra en el citoplasma y posee Cu y Zn (ya

que las SGDson metaloproteinas), y la otra con Mn y que se

encuentra en la matriz mitocondrial. La actividad de la primera



se ve inhibida por el cianuro y la de la segunda en presencia de

una mezcla de cloroforma y eter.Por lo tanto, ambas enzimas

pueden distinguirse fácilmente. La sintesis de las

manganoenzimas, aunque esten localizadas en la matriz

mitocondrial, estaria dirigida por el genomanuclear (Ueisiger y

Fridovich, 1973b).

El hecho de que las bandas SOD-l,SOD-2,SÜD-6,SOD-7 y SGD-8 no

se revelen en presencia de cianuro podria indicar que estas son

Cupro-Zinc-enzimas pertenecientes al citosol y la SGD-3, SGD-4y

SGD-5serian mangano-enzimasmitocondriales. Esto constituiría

una prueba de alelismo, permitiendo separar estas tres bandas de

las restantes en cuanto a su determinacion genetica.

Teniendo en cuenta además los distintos patrones enzimáticos

observados para SGD-3, SGD-4 y SGD-5, se pudo inferir que estas

serian alozimas producidas por un locus polimorfico con tres

alelos codominantes Sod-S‘,Sod—3a y Sod-B’. Las

frecuencias de estos alelos se describen en la tabla 26.

Las frecuencias genotipicas correspondientes a este

locus no difieren significativamente de las proporciones Hardy­

Weinberg en las poblaciones SLI y TU (tabla 27).

La poblacion SL2 difiere bastante de las otras dos ya que

en esta es donde unicamente se encuentra el alelo Sad-3*

(aunque su frecuencia es muy baja)y ademas el alelo Sod-S' es

el mas frecuente mientras que en las 'otras dos lo es el



50d‘3n. Por este motivo las tres poblaciones difieren en {orma

altamente significativa con respecto a las frecuencias aléiicas,

pero estas diierencias se deben a la poblacion de SL2 ya que

ésta es 1a única que se di+erencia estadísticamente de las otras
dos (tabla 27).

Las bandas SUD-6y SUD-7migraban cercanas entre sity también

proximas a las tres primeras (figura 16), y eran invariables

siendo la SODJ7 mucho mas intensa que la SGD-ó. Ambas se

consideraron producidas por sendos [ací monomorficos Sod-4 y

Sod-S.

La banda SGD-8se encontraba alejada de las anteriores y mas

cercana al punto de siembra. Era también invariable y estaria

producida por un gen monomor+ico Sod-ó (+igura 16).

c:Vlrinbilidnd y diferenciación genetica.

Los valores de P (proporcion de Iocí polimorficos) y de H

(frecuencia media de heterocigotas por locus) para las tres

poblaciones se describen en la tabla 28. E1 primer parametro es

algo superior en TUy también el valor de H, hecho este que

podria atribuirse a la {alta de expresion de tres 10:! en esta

poblacion dos de los cuales son monomorfioos en las poblaciones



de San Luis.

Las estimas del indice de Nei (i972) varian de acuerdo al

criterio con que se cuantifiquen las diferencias entre las
poblaciones, debido a la falta de expresion de los [ací Est-1

a Est-3 en la poblacion TU. Si en cada una de ellas se

consideran las diferencias iguales a 1, se obtendria una estima

maxima de divergencia genética (D) entre las poblaciones,

indicadas en la tabla 29 a. Sin embargo, el hecho que aparezca

al menos un rastro de las bandas Est-i, Est-2 y Est-3 en algunos

individuos de TU, seria una evidencia de que tales [ací

estarian representados en esta poblacion, pero su expresion se

veria reprimida (en caso que las diferencias sean genéticas y no

ambientales) por un locus regulador y/o por efectos de posicion.

Si se considera esto ultimo, se obtendría una estima

menor de D entre la poblacion de TU y las dos de San Luis (tabla

29 b).

Por último, se estimaron las distancias genéticas

considerando a la falta de expresión de estos [ací originada

únicamente por factores ambientales; debido a esto no se

incluyeron en en las comparaciones SLi-TU y SLZ-TU,y se

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



Tabla 1:
Trimeratropís pallídipennis.

Origen 1 BS
N:

poblaciones coleccionadas
número de individuos.

Localidad N Altitud Latitud Longitud Provincia Colector y
'(mts) sur Oeste Argentina Fecha de

coleccion

Ampimpa 18 2949 260 49‘ 66o 12’ Tucumán P.C.C.
Abril 1987

Las Gre- 14 1924 280 49' 67o 29' La Rioja P.C.C.
das Marzo 1986
Famatina 13 1560 280 56' 67o 31' La Rioja P.C.C.

. MArzo 1986
Chileci- 25 1161 29o 16' 67o 36’ La Rioja P.C.C.
to Marzo 1986
Nonogas- 28 934 29o 18' 67o 39’ La Rioja P.C.C.
ta Marzo 1986
Vichi- 8 867 29o 29’ 67o 29' La Rioja P.C.C.
gasta Marzo 1986
Catinza- 15 737 29o 40' 67o 23' La Rioja P.C.C.
co Marzo 1986
Capilla 8 972 36o 55’ 64o 49' Córdoba V.A.C.
del Monte Febrero 1987
Uspalla- 7 2599 32o 49' 69o 23‘ Mendoza V.A.C.
ta (*l) Enero 1984
Maipú 18 899 330 óBo 49' Mendoza V.A.C.

Enero 1984
El Chacay 7 1150 330 5' 69o 5' Mendoza V.A.C

(*2) Enero 1986
Pescadores 23 566 33o 19' óóo 28’ San Luis V.A.C.

(*3) Abril 1987
Balde 11 440 33o 21’ 660 38' San Luis V.A.C.

y (*4) Abril 1987Canon del 19 lififi 34o 52’ 680 15' Mendoza V.A,C.
Atuel Enero 1986
Chocon 39 381 360 40' 680 45' Neuquén A.A.D.

Abril 1985

Referencias:
*2)Ruta Nacional No 7,

*1)Ruta Nacional No 7,
km

*4)Ruta Nac.Nacional No 7,
Pablo César Colombo;
Alejandro Arturo Dománico.

km 792,5;
20 al

10 km al Oeste de Uspallatai
Mendoza;
km

Oeste
No 7,

de

V.A.C.:Viviana Andrea Confalonieri;
816.

*3)Ruta
P.C.C.:
A.A.D.:



Tabla 2: Análisis de varianza de la +recuencia media de quiasmas
totales (a)
machos de Cylindrotettix

e intersticiales
obscurus sin

(b) célula en
cromosomas B y con

cromosomasB telocéntricos y submetacéntricos.***: P< fi,flfi1.

a)

G.L. S.C. C.H. F

Entre cario- 2 29,5994 14,7997 1,86
mor+os

Entre indivi- 25 159,1339 7,9567 7,2599“
duos

Error 265 224,999? 1,6976

Total 227 413,7336

b)

G.L S.C. C.M. F

Entre cario- 2 13,9161 6,9589 5,32
mor+os

Entre indivi- 18 388,817? 21,6610 8,11"'
duos
Error 187 498,2614 2,6698

Total 297 966,9952



Tabla 3: Frecuencias med1as de quiasmas totales (GT) e
intersticiales (GI) de los individuos portadores de a) B
telocéntricos (BT) y b) B submetacéntrlcos (BI) de
Cylindratettix abscurus. En (a) se describen las frecuencias
medias observadas para cada uno de los tipos de células
portadoras de 6, 1, 2, 3, 4 y 6 BTs.

a)

Indivi- 6BT lBT ZBT SBT 4BT óBT
duo No

QT 12,56 13,33 13,37 - 14,33 ­
4

QI 5,39 5,521 4,53 5,33

QT 14,56 13,93 14,25
11

QI 4,66 5,64 5,66

QT 13,33 13,25 13,66 13,33
12

GI 6,17 5,75 6,33 4,33

QT 14,46 13,9 14,66 14,66
16

GI 5,66 5,7 6,56 4,66

QT 16,56 15,22 15,22
22

GI 6,66 5,78 4,22

QT 14,66 17,67 16,53 18,66 17,26 16,66
36

GI 1,66 2,33 2,59 6,66 3,66 6,66

b)

Indiv1duo No 6 24 38 31

QT 15,56 14,56 13,36 16,46

GI 3,16 1,66 7,26 6,66
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Tabla 4: Análisis de regresión de las +recuencias medias de
quiasmas totales (a) e intersticiales (b) por célula sobre el
número de B telocénticos por célula en
machos de CylinQrotettix abscurus
a)

G L S.C. C." F

Regresión 1 9,9949 9,9949 9,9947

Residual 3 2,2459 9,7486 9,7197

Error 99 93,6152 1,9492

Total 94 95,8669

b)

G.L. S.C. C.M. F

Regresión 1 9,8471 9,8471 9,8936

Residual 3 9,7456 9,2485 9,2357

Error 91 95,9216 1,9541

Total 95 97,5143



Tabla 5: Frecuencias de espermátidas haploides (X), diploides
(2X), tetraploides (4X) y microespermátidas (M) analizadas en
individuos de Cylindrotettix obscurus sin cromosomasB y con
Bs submetacéntricos (BI).

Cario- Indivi- No total Porcentaje de espermátidas
morfos duo No de esper­

mátidas X 2X 4X M Total
anorma­

les

5B 1 557 99,61 5,39 5,39
26 ' 525 me - ­
7 536 99,44 5,56 5,56

BI 24 355 99,67 5,33 - - 5,33
6 685 93,82 4,56 5,15 1,47 6,18

28 535 97,94 1,87 5,19 - 2,56

Tabla 6: Frecuencias de espermátidas haploides (X), diploides
(2X), tetraploides (4X) y microespermátidas (M) analizadas en
individuos de Cylíndrotettíx obscurus con cromosomas B
telocéntricos (BT). El número de cromosomas B en cada foliculo
se determinó a partir de células en meiosis. No se encontraron
foliculos sin Bs (5B).

Indivi- No de +o- No de No Total Porcentaje de espermátidas
duo No liculos Bs de esper­

mátidas X 2X 4X M Total
anorma­

les

16 1 1 474 97,89 1,48 5,63 2,11
5 2 2419 99,17 5,55 5,33 5,83

12 2 1 1243 96,62 5,64 - 2,74 3,38
1 2 689 98,26 1,57 5,53 5,14 1,74
2 3 961 96,98 5,73 - 2,29 3,52

11 1 2 549 98,73 5,54 5,73 1,27
1 3 554 96,63 1,19 2,18 3,37
1 4 383 99,22 5,52 5,26 5,78

22 1 1 575 91,65 1,22 7,13 8,35
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Tabla 7: Frecuencias de espermátidas haploides (X), diploides
(2X), tetraploides (4X) y microespermatidas (H) correspondientes
a individuos potadores y no portadores de cromosomas B de
Cylindrotettix obscurus. Datos condensados de las tablas 5 y
6.

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

Cario- No total Porcentaje de espermátidas X3c P
morfo de esper- (vs. QB)

mátidas X 2X 4X M Total
anorma­
les

EB 1568 99,68 9,32 - — 8,32 - ­
BI 1529 96,45 2,76 6,13 6,76 3,55 41,36 (8,661
BT+BI 655 94,88 4,96 6,16 - 5,12 58,95 (6,991

b) Individuos con Bs telocéntricos

No No de No total Porcentaje de espermátidas X2: P
Bs folic. de esper- (vs. 9B)

mátidas X 2X 4X M Total
anorma­

les

1 4 2292 95,64 9,96 - 3,46 4,36 56,63 (5,651
2 7 3657 98,91 8,71 6,03 5,35 1,99 6,83 fi,61-fi,fifil
3 3 1465 96,86 9,89 — 2,25 3,14 34,77 (6,691
4 1 383 99,22 0,52 - 5,26 0,7 6,69 0,50-0,3fl

(IB+3B)vs.(2B+4B) IB vs. 3B 23 vs. 4B

Xa de
contingencia 64,43 3,26 9,59

P «1,2151 z,es-a,m 6,7fi-fl,9fi



Tabla 8 : Cariomorfos y frecuencias de quiasmas de los
individuos pertenecientes a las 15 poblaciones argentinas de
Trinerotropis pallídipennïs analizadas. A: cromosoma
acrocentrico basico. AI: cromosomaacrocéntrico invertido. SMi ­
SMó: distintos cromosomas submetacentricos. M: cromosoma
metacéntrico. AIA: corresponde tanto a los homocigotas basicos
como invertidos. Sólo se indican las mor+ologias de los
cromosomas involucrados en los polimorfismos.*: individuos
portadores de cromosomasB.Las frecuencias medias de quiasmas
fueron determinadas sobre 1B células.

a) Ampimpa

Indi- Secuencias cromosomicas Frec. x Frec. x
viduo Xa Icel. Xa.int/ B

No 4 6 7 8 cel.

1 A/A A/A SM2/A AIA 16,9 2,1
2 AIA MIA SMZIA SMS/A 16,1 1,5
3 AIA MIA A/A AIA 16 1,7
4 AIA M/M A/A SMS/A 15,7 1,1
5 A/A MIA SM2IA SMBIA 14,8 1,3 *
6 A/A MIA SM2/A SMS/A 16 5,7
7 A/A A/A SM2/SM2 SMS/A 17,5 9,8
8 A/A MIA SM2/SM2 SM3/SM3 - - *
9 A/A MIM SMZIA SMS/A 16,8 9,6
1G SM1ISM1 MIM SM2ISM2 SMS/A 18 2,5
11 A/A M/M SM2IA AIA 16,3 1,9
12 A/A A/A AIA SMS/SMS 16,1 1,3
13 AIA AIA A/A SM3/A 15,7 1,5
14 AIA MIA SM2IA SM3IA — ­
15 SMI/A AIA SMZIA SMS/SM3 16,1 1,6
16 SM1IA MIA SMZIA AIA — —
17 AIA M/A SM2/A A/A - ­
18 AIA AIA A/A SMS/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 4 6 7 8 celula

1 A/AI MIA A/A SM3ISM3 15,6 1,2
2 AIA MIM SM2/A SMS/SM3 16,8 9,1
3 SM1IAI MIA SM2ISM2 SMS/8MB 15,5 6,4 *
4 AIA MIA SM2ISM2 SM3/SM3 15,5 9,9
5 SMI/SML A/A AIA SM3/SM3
6 AIA MIA SM2/SM2 SM3/8M4 16,3 0,4 *
7 AIAI MIA SM2/A SMS/SM4 14,9 8,9 i
8 SMI/A M/M SM2I8M2 SMG/SM4 16,7 0,8
9 A/AI MIA A/A SMS/8MB 15,4 0,5
10 AIA MIA SM2IA SMS/SM4
11 AIAI AIA SM2IA SMB/A 15,2 8,9 *
12 A/A MIA SM2IA SMS/A 15,3 9,6
13 AIAI MIM SMZIA SM3IA 15 6,8
14 AIA A/A A/A SMB/SMB 15,3 1

Medias Poblacionales 15,68 6,71

c)Famatina

Indivi- Secuencias cromosómícas Frec. X Frec.X
duo No Xa/cel. Xa int./ B

4 6 7 8 célula

1 SM1IAI MIM SM2IA SMS/8MB
2 A/A MIA SM2/SM2 8M3ISM3 *
3 AIAI M/M A/A 8M3ISM3 16,8 1,2 *
4 AIA M/M SM2/SM2 SMS/SMQ
5 SM1IAI MIA SM2IA SM3ISM3
6 A/A MIA SMZIA SM3ISM3 16,6 6,8 *
7 A/A MIA SM2IA SMS/SMQ 15,8 1
8 AIA MIM SMZIA SMS/SM4 16,8 1
9 AIA MIM SM2/SM2 SMBIA
15 SM1IAI MIA SM2/SM2 SM3/SM4 14,7 1,4 *
11 AIA MIA A/A SM3ISM3 16,3 5,3
12 AIA MIA SME/A SMS/SM4
13 AIA MIA SM2IA SMS/SM4 '

Medias poblacionales 16,17 0,95



d) Chilecito

Secuencias cromosdmicasIndivi- Frec.x Frec.x
duo No 4 8 Xa/cel Xa int/ B

celula

1 A/A M/A SMZ/A SHS/A 15,9 fi
2 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SM3 *
3 A/A M/M SM2/SM2 SM4/SM4 17,5 9,6 *
4 A/A MIA SNZ/A SMS/SMS 15,8 1,3
5 A/A HIM SM2/SM2 sms/sms 18,2 1,1 *
6 A/A M/M SM2/A SMS/SM4 16,7 6,4
7 A/A M/M SM2/Sfl2 SMS/SM4 17,9 1,3
8 A/A A/A SM2/SM2 SM3/SM3 16,8 1,2 *
9 A/AI M/A 8N2/A SM3/SH4 14,1 9,9
10 A/AI M/A SM2/A SMS/SM3 13,4 1,5
11 A/A A/A SM2/A SMS/SH4 13,3 9,7 *
12 A/A M/A SMZ/A SMQ/SN3 14,7 6,7
13 A/AI N/A SM2/8M2 SMS/SMS 14,5 6,8 *
14 A/A MIA A/A sms/sms 15,2 6,4
15 A/A A/A SM2/A SMB/A *
16 A/A M/A SM2/SM2 SMB/SM4
17 A/A M/M SM2/SM2 SM3/8M4
18 A/AI M/A SM2/A SMS/SM4
19 A/A M/A A/A SM3/SM3
2B A/A M/A GHZ/A SM4/8M4 17,6 fi,2 *

Medias poblacionales 15,82 5,79



e) Nonogasta

Indivi- Secuencias cromosómicas Frec.x Frec.x
duo No Xa/cel. Xa int/

4 6 7 8 celula

1 AIA MIA SMZIA SME/SM4
2 A/A MIA SM2ISM2 SMBIA 16,9 0,2
3 AIA M/M SM2IA SMS/SMS 17,5 9,7
4 A/A A/A SMZISMZ SM3ISM3
5 A/A MIA SM2ISM2 SM3ISM4
6 AIA ' MIA SM2IA SMS/SMS 14,7 2,4
7 AIA MIA A/A SMBISMQ 16,6 1,2
8 A/A MIA SM2ISM2 SM3I8M4 17 1
9 AIA MIM SMZIA 8M3ISM3 16,5 1,9
lfi A/A MIM SM2IA SM3/SM3 17,4 1
11 A/A MIA SM2ISM2 SMS/SM4 16 1,7
12 A/A MIA SM2/SM2 SM3/SM4 16,2 6,9
13 A/A M/M A/A SMS/SM4 17,1 9,9
14 AIA MIM SM2ISM2 SMB/SMS 17,9 6,1
15 AIA MIM SM2ISM2 SMBISMB 17 1,3
16 A/A MIA SM2ISM2 SM3I8M4 17 1,1
17 AIA MIA SM2IA SMS/SMQ 15,8 3,2
18 AIA MIM SM2IA SMS/SMS 17 4

Medias poblacionales 16,71 1,24

+) Vichigasta

Indivi- Secuencias cromosómicas
duo No

4 ó 7 8

1 AIA MIA SM2ISM2 SMS/SM4
2 A/A MIA SM2ISM2 SMBISMQ
3 AIA MIA SM2IA SMS/SMS
4 AIA AIA SMZIA SMS/SM4
5 AIA AIA SM2ISM2 SMS/SMS
6 AIA MIM A/A SMQISMB
7 A/A MIA SM2I8M2 SM3ISM4
8 A/A MIA SM2ISM2 SMS/SM4



g) Catlnzaco

Secuencias cromosomicasIndivi- Frec.x Frec.x
duo No Xa/cel. Xa int.

4 6 7 8 célula

1 A/AI MIA SM2/A SMG/SMS 15,1 1,2
2 A/A M/A SM2/SM2 SMB/SMB 17,5 1,2
3 A/A M/A SM2/8M2 SMS/SM4 17,1 fl,7
4 A/A HIM SMZ/SMZ SMS/SHS 16,9 1,6
5 A/A M{A SMZ/SMZ SMB/SMB 17,7 1,4
6 A/A M/M SM2/8M2 SM3/SM4 17,5 5,4
7 A/A A/A SMZ/SNZ SMS/8MB
8 A/A M/M 8H2/8M2 SM3/8M4
9 A/A M/A SM2/SM2 SMS/8M4 17,2 5,3
19 A/A HIM A/A SM4/SM4 18,2 9,5
11 A/A MIN SM2/SM2 Sha/8MB 19 1,7
12 A/A M/A SM2/SM2 SMS/SM4 15,8 2
13 A/A A/A SMZ/SMZ SM4/8M4
14 A/A A/A SM2/8M2 SM3/SM3 17,7 9,8
15 A/A A/A SH2/SM2 SMS/SM4

Medias poblacionales 17,25 1,67

h) Capilla del Monte

Indivi- Secuencias cromosomicas Frec.x Frec.x
duo No Xa/cel. Xa int/

4 6 7 8 celula

1 A/A MIN SM2/SM2 SHS/SMS 17,8 9,1
2 A/A M/M A/A SMS/8MB 16,8 6,3
3 A/A M/M SM2/SH2 8M3/8M3 17,9 6,7
4 A/A M/M SM2/SM2 SM3/8N3 18,6 8,6
5 A/A H/M SM2/A SMS/SM4 17,1 1,1
6 A/A M/M SMZ/SMZ SMB/SMS
7 A/A M/M SM2/SM2 SMS/SHQ
8 A/A M/M SM2/A SN3/SM4

Medias poblacionales 17,64 9,56



1)Uspallata

Indivi- Secuencias cromosómicas Frec.x Frec.x
duo No Xa/cel Xa int/ B

4 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 AI/A A/A SMZ/SMZ SMS/SM3 15 1,8
4 SMI/SMI A/A A/A A/A 15,5 6,4
5 A/SMl A/A SMZ/A SN3/SM4 14,8 1
6 AI/A A/A A/A A/A 15 1,5 *
7 A/SMl A/A SM2/A 8N4/A 15,3 1

Medias poblacionales 15,46 1,36

j) Maipú

Indivi- Secuencias cromosdmicas Frec.x Frec.x
duo No Xa/cel. Xa int/

4 6 7 8 célula

1 A/A SMS/A SH2/SM2 SHS/SM4 15,6 6,9
2 A/A A/A SM2/SM2 SMS/SHQ 18,6 6,3
3 A/A SMS/SMS SH2/SM2 SM4/SM4 17,6 6,2
4 A/A M/M SMZ/SMZ SMS/SM4 15,1 6,5
5 A/A M/A SM2/SH2 SM4/SM4 18,1 6,3
6 AI/A A/A SHZ/A SMS/8M4 14,9 1,4
7 A/A M/M SMZ/SMZ SM3/SM3 18,9 1,1
8 A/A M/M SN2/SM2 SM3/SM3 18,7 6,4
9 A/A M/SMS SM2/SM2 SM3/SN3 16,9 6,8
16 A/A SMS/SMS SM2/8M2 SHB/SH3 18,1 6,5
11 A/A SMS/M SM2/SM2 SM3/8M3 17,1 6,2
12 A/A M/A SM2/SM2 SM3/SH3 16,5 6,6
13 AI/SM1 M/M SMZ/SMZ SMS/SMS 16,9 6,6
14 A/A MIA SM2/SM2 SMS/SM4 17 6,8
15 A/A A/A SMZ/SMZ SMS/A 18,1 6,3
16 A/A SMS/M SM2/SM2 SM4/A 16,4 6,5
17 A/A M/A SM2/SM2 SMS/8MB 16,6 6,5
18 AI/SMI M/M SM2/SM2 SMS/8MB 14,8 6,8

Medias poblacionales 16,99 9,59

H6



k) El Chacay

Indivi- Secuencias cromosomicas Frec. x Frec. x B
duo No de Xa/ de Xa int/

4 v6 7 8 cel. cel.

1 A/A M/SMS SM2/8M2 SMQ/SMS *
2 A/AI SMS/SMS SH2/A SM3/SH4 14,6 1,5
3 A/AI N/SMS SM2/A SMQ/SM3 15,4 1,2
4 A/A M/A SM2/8N2 SMS/SM4 *
5 A/AI M/SMS SM2/SM2 SMB/SMB 14,2 1
6 A/AI M/M GHZ/A SMB/SMB 15,9 9,4
7 A/A SMS/A SMZ/A SN3/SM4 16 6,9

Medias poblacionales 15,22 1,864

l) Pescadones

Indivi- Secuencias cnomosómicas Frec. x Frec. x B
No de Xa/ de Xa int/

4 6 7 8 cel. cel.

1 A/A M/M SM2/SM2 SM4/SM4
2 SM1/AI MIN SM2/SM2 SMS/SM4 *
3 A/A M/M SM2/SH2 SM3/SM4
4 A/A M/M SM2/SM2 SM3/SM3
5 A/A M/M SM2/SM2 SMS/smq 17,8 1,1 *
6 A/A M/M SM2/8M2 SMS/SMS
7 A/A M/N SMZ/A SMS/A
8 A/A M/M SMZ/A SM3/SM4
9 A/A M/A SM2/8M2 SMS/SM4 16,8 1,1
1Q A/A M/M SM2/SM2 SM8/SM4 16,8 6,6
11 A/A MIA SM2/A SMS/SM4 15 1,6
12 A/A H/A SM2/SM2 SM3/SM4 16 1,4 *
13 A/A M/M SM2/8M2 SM3/SH4 17,8 8,2
14 A/A M/A SH2/A SM3/SM3 17,9 1,6
15 SM1/AI M/M SM2/SN2 SM3/SM4 17 9,7
16 A/A A/A SM2/SM2 SMS/SMS 17,8 1,4
17 A/A M/A SH2/SH2 SM3/SN4 16,4 1
18 A/A M/A SNZ/A sms/sms 15,4 6,7 *
19 A/A M/M SH2/A SMS/A *
28 A/A M/M SM2/A SMS/SMS 17,8 8,9
21 A/A M/M SM2/A sms/sms 16,1 8,2 *
22 A/A M/M SHZ/SMZ SMS/SM4 16,4 1,3 *
23 A/A M/M SM2/A SN3/SM4 17 1,5

Medias poblacionales 16,8 1,92



m)Balde

Indivi- Secuencias cromosómicas Frec. x Frec. x B
duo No de Xa/ de Xa int/

6 7 8 cel. cel.

1 A/AI M/A SM2/SM2 SMS/SN4
2 A/A M/A SMZ/A SMS/SM4 15,9 1,7 *
3 A/A A/A SM2/A SMS/SH4 16,4 6,8
4 A/A M/M SM2/SH2 SM4/A 17,9 6,1
5 A/A M/M SMZ/SMZ sms/sms 19 1,5
6 SM1/AI M/M SM2/SM2 SMS/8M4 16,2 2,2
7 A/A M/M SM2/8M2 SMS/SM3 18 6,9
8 A/A M/M SMZ/SMZ SM3/SM4 18,1 6,4
9 A/A N/M SM2/8M2 SM3/SM4 18 6,5
16 A/A M/M SMZ/A SM3/SM4 16,9 1,9 *
11 A/A A/A SMZ/A SM3/SH3 17,3 1,4

Medias poblacionales 17,37 1,14

n) Cañon del Atue]

Indivi- Secuencias cromosómicas Frec. x Frec. x
duo No de Xa/ de Xa int/

4 6 7 8 cel. cel.

1 A/A HIM SM2/A SMS/A 16,3 1,6
2 A/AI M/A A/A SMS/SM3 14 6,1
3 A/A M/A A/A SM3/SM4 13,8 1,3
4 A/A M/A SM2/SM2 SM4/A 14,9 6,4
5 A/AI M/A SMZ/A SM3/SM3 13,7 6,9
6 A/A M/A SM2/A SM4/A 15,2 6,7
7 SM1/AI M/M SM2/A SM3/SM4 14,9 6,6
8 A/AI M/A SM2/SM2 SMS/SM3 14,7 1,1
9 A/AI A/A SMZ/A SM3/8M3 14,8 1,2
16 A/A M/A SMZ/A SMS/A 16,1 2,6
11 A/AI MIA A/A SMB/A 14,3 1,8
12 A/AI M/A A/A SMS/SMS 15 1,9
13 A/A H/M SM2/SM2 SMS/8M4 17,5 6,6
14 A/A M/A SMZ/SMZ SN3/SM4 16,1 6,6
15 A/A A/A GHZ/A SMS/SMS *
16 SMI/AI M/A SMZ/A SM3/SM3 *
17 A/AI A/A SM2/A SM3/8M4 *
18 A/AI A/A A/A SMS/SM3
19 A/AI M/A SM2/A SM3/SM4

Medias poblacionales 15,69 1,1



O) EL Chacón

Ind. Secuencias cromosómícas
No Frec.x Frec.x

2 4 6 7 8 Xa/cel. Xa int/
cel.

1 SM/SM6 SM1/A A/A A/A SM4/A 13 9,3
2 SM/SM SMl/A A/A A/A A/A 15,7 9,4
3 SM/SM Shi/SMI A/M A/A SMS/SM4 14,4 1,2
4 SM/SM A/A A/A SM2/SM2 SM3/SM4 15,2 9,5
5 SM/SM A/A A/A A/A SM3/SM4 15,2 9,2
6 SM/SM A/AI A/A A/A SMS/8MB 13,9 9,2
7 SM/SM A/A A/A SMZ/A SM3/SM3 14 9,7
8 SM/SM SMI/AI A/A SHZ/A SMS/8MB 14,9 9,5
9 SH/SN6 SMI/A A/A A/A A/A 13,9 9,6
19 SM/SM A/A M/A A/A SMS/A 15,8 9,3
11 SM/SN A/AI M/A SMZ/A SMS/A 14,1 9,6
12 SM/SM A/AI M/A SMZ/A SMS/SM4 14 9,7
13 SM/SMó Shi/SMI A/A SMZ/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/AI A/A SM2/A SMS/A 15,2 9,3
16 SH/SM SM1/AI A/A SMZ/A SMS/SM4 14,6 1,4
17 SM/SM A/AI A/A SMZ/SMZ SM4/SM4 16,4 1,3
18 SM/SM A/AI A/A SHZ/SMZ SMS/SMS 16,9 9,7
19 SM/SM SMI/SMI A/A SM2/8M2 A/A 16,8 9,9
29 SM/SM SM1/SM1 A/A A/A SMS/8MB 15,3 2
21 SM/SMó SM1/A A/A GHZ/A SM3/SM4 13,8 9,8
22 SM/SMó SH1/AI A/A SM2/SM2 Sha/SMS 14,1 1,2
23 SM/SM A/A A/A A/A 8M3/8M3 15,6 2,6
24 SM/SM A/A A/M SM2/A SMS/A 14,7 1
25 SM/SM SMI/AI A/A A/A SM4/A 15,5 9,3
26 SM/SM SM1/AI M/M A/A A/A 16,6 2,3
27 SM/SMó Shi/AI A/A SM2/SM2 SM3/SM3 15,2 9,9
2B SM/SM SM1/A M/A SMZ/A SMS/A 14,5 9,5
29 SMISM A/AI A/A SM2/A A/A 15,7 2,1
39 SM/SM SMI/A A/A SMZ/A SM4/A 14,1 9,3

Medias poblacionales 14,89 9,85



Tabla 9. Frecuencias poblacionales observadas de las distintas
morfologias cromosómicas y de los individuos portadores de B de
Trinerotrapis pallïdipennís. H: heterocigosis media
poblacional. I: numero medio de cromosomas invertidos por
individuo. A: ,cromosoma acrocéntrico basico. AI: cromosoma
acrocéntrico invertido. SM1-SM6: distintos cromosomas
submetacéntricos. M: cromosomametacentrico.

Secuencias cromsómicas
28M 28M6 48m1 4A 4AI 6M 68M5

Ampimpa 1 9 9,11 9,89 9 9,44 9

Las Gre- 1 9 9,1428 9,4286 9,4286 9,5 9
das
Famatina 1 9 9,1154 9,9459 9,8387 9,69 9

Chileci- 1 9 9 9,1127 9,8873 9,54 9
to
Nonogas- 1 9 9 9 1 9,71 9
ta
Vichi- 1 9 9 9 1 9,44 9
gasta
Catinza- 1 9 9 9,933 9,97 9,55 9
co
Capilla 1 9 9 9? 1? 1 9
del Monte
Uspalla- 1 9 9,3571 9,513 9,1299 9 9ta
Maipú 1 9 9,955 9,9286 9,9158 9,4722 9,2222

El Chacay 1 9 9 9,313 9,6879 9,4286 9,4286

Pescadores 1 9 9,9455 9 9,9565 9,8261 9

Balde 1 9 9,9455 9,9454 9,9991 9,7273 9

Cañón del 1 9 9,9526 9,3621 9,5853 9,4737 9
Atuel
Chocón 9,8873 9,1127 9,35 9,3911 9,3489 9,133 9



Secuencias cromosbmicas
6A 7SH2 7A 88M3 88H4 8A B H I

Ampimpa 9,56 9,44 9,56 9,44 9 9,56 9,11 1,61 2,89

Las Gre- 9,5 9,59 9,59 9,75 9,14 9,11 9,29 2 4,93

::;at1na 9,31 9,58 9,42 9,81 9,15 9,94 9,31 1,85 6,38

Chileci- 9,46 9,79 9,39 9,68 9,28 9,94 9,36 1,64 6,28

¿gnogas- 9,29 9,66 9,34 9,75 9,23 9,92 9,29 1,39 6,71

¿Íchi- 9,56 9,75 9,25 9,75 9,25 9 9,13 1,37 6,38
gasta
Catinza- 9,47 9,99 9,19 9,67 9,33 9 9,27 9,93 6,67

Espilla 9 9,75 9,25 9,875 9,125 9 9,13 9,59 7,59
del Monte
Uspalla- 1 9,42 9,58 9,22 9,14 9,64 9,14 1,29 2,57

¿Zipú 9,3956 9,97 9,93 9,69 9,25 9,96 9,22 9,94 7,17

El Chacay 9,1428 9,71 9,29 9,7857 9,2143 9 9,29 2,29 6,57

Pescadores 9,1739 9,81 9,19 9,6394 9,3269 9,9437 9,17 1,39 7,17

Balde 9,2727 9,82 9,18 9,5999 9,3636 9,9455 9,18 1,45 6,91

Cañón del 9,5263 9,47 9,53 9,6579 9,2195 9,1316 9,37 2,32 4,94

gigzán 9,867 9,49 9,69 9,4833 9,1834 9,3333 9,13 2 3,93



Tabla 16:Comparación de las frecuencias cromosomicas observadas
con respecto a las esperadas según la expresion de Hardy­
Ueinberg, correspondientes a las poblaciones argentinas de
Trimerotropis pallídípennis.

Pares Cromosómicos
Poblacion 6 7 8

X’ P Xz P Xz P

Ampimpa 6,18 6,5-6,7 6,28 6,5-6,7 6,28 6,95

Las Gredas 6,28 6,5-6,7 6,28 6,5-6,7 1,55 6,5-6,7

Famatina 2,56 6,1-6,2 6,14 6,5-6,7 1,61 6,8

Chilecito 6,23 6,5-6,7 6,65 6,8-6,9 1,71 6,5-6,7

Nonogasta 1,39 6,2-6,3 6,43 6,5-6,7 3,12 6,3-6,5

Vichigasta 6,58 6,3-6,5 6,88 6,3-6,5 6,89 6,8-6,9

Catinzaco 1,66 6,1-6,2 5,94 6,61-6,62 6,16 6,7-6,8

Capilla del 6,88 6,3-6,5 6,16 6,7-6,8
Monte
Uspallata 1,24 6,2-6,3 6,28 6,1-6,2

Maipú 4,44 6,2-6,3 6,62 6,8-6,9 3,83 6,2-6,3

El Chacay 6,39 6,9-6,95 1,66 6,3-6,5 6,52 6,9-6,95

Pescadores 6,26 6,5-6,7 1,63 6,1-6,2 3,84 6,2-6,3

Balde 3,21 6,65-6,1 6,54 6,3-6,5 4,17 6,2"6,3

Cañondel 1,36 6,2-6,3 6,66 6,8-6,9 3,24 6,3­
Atuel
Chocún 9,55 9,3—e‘7 6,83 9,3—e 1,68 9,7-9,e



Tabla 11:Análisis de regresión lineal de las frecuencias medias
de quiasmas totales (a) e intersticiales (b) con respecto al
número de bivalentes heterom6r+1cos por individuo de
7rimerotrapïs pallidipennis pertenecientes a las poblaciones
de Ampimpa(I),'Las Gredas (II), Chilecito (III), Nonogasta
(IV), Catinzaco (V), Maipú (VI), San Luis (VII), Chacón (VIII).

I: Ampimpa

a) G.L. S.C. C.M. F. P.

Regresión 1 1,7559 1,7556 2,78 >9,95
Residua! 1 9,1898 9,1898 9,2862 >6,95
Error 9' 5,6867 6,6318
Total 11 7,6225

b)

Regresión 1 9,6282 6,6282 1,96 >9,95
Residual 1 6,1564 1,1564 6,49 >9,65
Error 9 2,8845 6,3295
Total 11 3,6692

II: Las Gredas

a) G.L. S.C. C.M. F P

Regresión 1 1,3824 1,3824 4,42 9,65-6,16
Residual 1 6,6699 9,9699 6,22 >6,95
Error 7 2,1886 6,3127
Total 9 3,64

b)

Regresión 1 6,6836 9,6836 6,69 >6,95
Residual 1 6,7549 9,7549 6,36“ 9,61-6,65
Error 7 6,8385 9,1198
Total 9 6,924



III: Chilecito

a) G.L S.C C.M. F P

Regresion 1 12,8337 12,8337 5,73“ 9,91-9,95
Residual 2 9,9676 9,9338 9,915 >9,95
Error 9 29,1494 2,2388
Total 12 33,9597

b)

Regresión 1 9,1262 9,1262 9,4437 >9,95
Residual 2 2,4334 1,2167 4,27819 "9,95
Error 9’ 2,5596 9,2844
Tota] 12 2,6169

IV: Nonogasta

a) G.L. S.C C.M. F P

Regresión 1 3,1856 3,1856 7,91* 9,91-9,95
Residual 1 9,1291 9,1291 9,26 >9,95
Error 12 5,4571 9,4547
Total 14 8,7628

b)

Regresión 1 9,9914 9,9914 1,35x19'*° >9,95
Residual 1 12,1919 12,1919 11,999“ 9,91-9,991
Error 12 12,1924 1,9985
Total 14 13,736

V:Cat1nzaco

a) G.L S.C C.M. F P

Regresión 1 2,6954 2,6954 5,19“ “9,95
Residual 1 9,1253 9,1253 9,24 >9,95
Error 7 3,5732 9,5194
Total 9 6,394

b)

Regresión 1 9,9423 9,9423 9,993 >9,95
Residual 1 9,9117 9,9117 9,926 >9,95
Error 7 3,19 9,4557
Total 9 3,24 '



VI: Maipú

a) G.L S.C C.M. F P

Regresión 1 0,1396 0,1396 10,19 0,005"
Residual 1 0,0335 0,0335 2,45 0,10
Error 14 0,1914 0,0137
Total 16 0,3645

b)

Regresión 1' 0,0169 0,0169 1,30 0,10
Residual 1 0,0124 0,0124 ,96 0,10
Error 14 0,1805 0,0129
Total 16 0,2098

VII: Poblaciones de San Luis

a) G.L. S.C. C.m F P

Regresión 1 12,6682 12,6682 26,48 (0,001***
Residual 2 0,1342 0,0671 0,14 >0,05
Error 21 22,8504 0,4784
Total 24 35,6528

b)
Regresión 1 0,9665 0,9665 4,35 0,05-0,01*
Residual 2 3,702 1,851 8,33 <0,01**
Error 21 4,6615 0,222
Total 24 9,33

VIIIzEl Chacón

a) G.L. S.C C.N. F P

Regresión 1 9,11 9,11 12,49 <0,01**
Residual 2 0,11 0,06 0,08 >0,05
Error 24 17,51 0,72
Total 27 26,74

b)
Regresión 1 2,47 2,47 7,08 <0,01**
Residual 2 1,45 0,73 2,09 >0,05
Error 24 8,37 0,35 v
Total 27 12,29



Tabla 12: Análisis de regresión lineal de la +recuencia media de
quiasmas totales sobre el númerode bivalentes heteromorficos,
incluyendo todos loa individuos de 7. pallfdípennís.L05 datos
de la variable independiente se transformaron segun la ecuacion
y= if x+5'

G.L. s.c. C.M. F P

Regresión 1 126,5591 126,5591 118,16 <z,zz1***
Residual 173 195,3513 1,5711
Total 174 311,8694

Tabla 13: Análisis de covarianza de la frecuencia media de
quiasmas totales entre todas las poblaciones de 7.
pallidipennis.x= Número de bivalentes heteromórficos por
individuo (variable independiente transformada según la ecuacion
y= V x+5)¡ y: Frecuencia media de quiasmas totales (variable
dependiente).

GL SCxx Sny Sny SCreg GL SCres CM F P

Entre
Pobl. 13 1,83 -i3,43 133,34 - 13 59,51 4,57 5,82 (2,095
Error 161 5,61 -i7,21 178,52 52,73 165 125,79 0,79
Total 174 7,44 -3G,69 311,86 126,56 173 185,39



Tabla 14: Comparación de +recuencias medias de quiasmas
correspondientes a distintas poblaciones de 7.

totales
pallidípennfs,

mediante contrastes de Scheffe.

a)

+=0,1281
+lES= 0,7546

b) Chocón vs.

+=1,1924
+/Es= 5,8796

1

c) Chocón vs.

4:1,0643
+/ES= 5,3142

d) Ampimpa vs.

4:0,0896
f/ES= 0,32

e) Ampimpa vs.

4:0,038
+/ES= 0,13

f) Capilla del

f=0,5982
+/ES= 1,44

9) Capilla del

+= 0,47
+lES= 1,1326

h) Capilla del

f= 0,5085
+/ES= 1,2291

i) Capilla del

+= 1,6625
+/Es= 3,8814

Poblaciones Riojanas vs. de San Luis y Mendoza

ES=B,1698
P > 0,05

Poblaciones Riojanas

ES=0,2028
P < e,es*

Poblaciones Mendocinas y de San Luis

ES=0,2002
P < 0,05'

Poblaciones Hendocinas y de San Luis

ES=0,2727
P > 0,05

Poblaciones Riojanas

ES=0,2746
P > 0,05

Monte vs. Poblaciones Mendocinas y de San Luis

ES=0,4137
P ) 0,05

Monte vs. Poblaciones Riojanas

ES=0,4149
P > 0,05

Monte vs. Ampimpa

ES=0,4137
P > 0,05

Monte vs. Chocón

ES=0,4283
P > 0,05



j) Uspallata vs. San Luis Balde

f- 1.8344 ES=Z,4369
f/ESI 4,1979 p > 5,85

k) Catinzaco vs. Chilecito

f= 1,6567 ES=2,87
f/ES= 9,3671 P > 0,35

l) Chocón vs. Uspallata

f=9,2354 ES=B,3722
f/ES= 5,6325' P > 6,95

m) Chocdn v5. Chilecito

+= 0,7522 E
+/Es= 5,32 P

n) Chacón v5. Las Gradas

i= 6,783 ES= Z,3629
+/E8= 2,5853 P > 0,95

o) Chacón vs. Nonogasta

+= 1,4289 es: 5,9959
+/Es= 0.2994 P < 9,95‘

p) Chacón vs. Catínzaco

f= 1,8689 ES= 6,3238
+lES= 5,5868 P < 6,95“

q) Chacón vs. Famatina

f=1,1892 ES: 6,3965
+/ES= 2,9992 P > 9,95

r) Chacón vs El Chacay

+= 0,689 ES: 6,4830
+/ES= 1,42 P > 9,95

s) Chocdn vs. San Luis Pescadores

+= 1,6438 ES= 6,28
4/59: 5,86 P < 9,zs*



t) Chacón vs. Maipú

+= 1,3689 ES= 9,2643
+/Es= 5,17 P < a,as*

u) Chacón vs. San Luis Balde

z,32+= 2,5698 es:
P < a,as*+/Es- 6,46

v) Chacón vs. Cañon del Atuel

+= 5,3791 es: 0,2876
+/Es= 1,32 P > 9,95



Tabla 15: Análisis de varianza de las frecuencias medias de
quiasmas intersticiales por individuo entre todas las
poblaciones analizadas de 7. pallidípennfs.

G L. S.C. C.M. F P

Entre
Poblaciones 13 16,6584 9,8197 2,29 fi,Z1-E,65*

Error 161 57,4526 6,3568

Total 174 68,1119

Tabla 16: Comparacion de frecuencias medias de quiasmas
intersticiales correspondientes a las poblaciones analizadas de
7. pallídipennis mediante contrastes de Scheffe.

a) Capilla del Monte vs. Ampimpa

+=a,a7za ES= 9,5262
+/Es= 1,65 P > 5,25

b) Ampimpa vs. Maipu

f= 5,8368 ES= 0,2174
ilES= 3,84 P > 9,95

c) Maipu vs. Ampimpa + Uspallata

+= 6,7995 ES= 0,1986
+/ES= 4,0259 P > 9,95

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

+= 0,6787 ES= 9,1432
+/Es= 4,74 P < a,

e) Catinzaco + Nonogasta + Cañón del Atuel + Ampimpa + Chacay +
San Luis Balde + Uspallata + San Luis Pescadores vs. Las Gradas
+ Chilecito + Famatina + Capilla del Monte + Maipú + Chocon.

+= 9,4273 ES
+/ES= 3,90 P



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

Poblacion r P

Ampimpa a 0,27 5,30-0,40
b 0,26 5,45

Las Gredas a -0,51 5,55-5,15
b -0,55 5,25-5,35

Chilecito a -5,596 > 0,70
b -5,16 > 0,75

Nonogasta a —5,585 > 0,70
b -0,63 5,52-5,55*

Catinzaco a -0,21 5,5-5,6
b -5,13 > 5,75

Uspallata a 5,56 5,20-0,30
b 0,63 0,25-0,35

Maipu a —5,45 0,55-0,15
b —5,74 0,51-0,001‘*

Poblaciones a -5,23 5,13
de San Luis b -0,33 0,09

Cañón del a z, 11 >z,7o
Atuel b 5,556 5,55

Chocon a 5,41 0,52-5,55*
b 5,3 0,15-0,25



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

portadores de B no portadores de B.

Las Gredas 5,65 6,74

Chilecito 6,77 0,81

Nonogasta 2 5,96

Maipú 9,62 0,59

Poblaciones 1,18 1,02
de San Luis

Chocón 1,62 8,82

Canón del Atuel 1,12 1,99

Tabla 18 b.Análisis de varianza de las +recuencias medias de
quiasmas intersticiales entre individuos portadores y no
portadores de cromosomasB de 7. pallídípennís

Población Estadistica P
F

Las Gredas F.¿.;a.=9,2 >z,1z

Chilecito F¿¿.i:>=6,04 >6,1B

Nonogasta F(¿,¿a,=3,87 >Z,95

Maipu F¿¿.i.»=z,534 >6,1fi

Poblaciones de F(1_29.=0,42 >fi,19
San Luis

Chocón F(1.29)=0,31 >g,1g

Cañon del Atuel F(;.;2)=fl,fió >fi,10



Tabla 19 a: Frecuencias medias de quiasmas totales de individuos
portadores y no portadores de cromosomas B correspondientes a
poblaciones argentinas de Trínerotropís pallidipennis
Poblacion Frecuencias medias Frecuencias medias

portadores de B no portadores de B

Poblaciones 16,23 16,36
Riojanas

Maipú 17,25 16,91

Poblaciones
de San Luis 16,36 17,29

Chocon 14,92 14,89

Cañon del 14,4 15.37
Atuel

Tabla 19 b:Análisis de covarianza de las frecuencias medias de
quiasmas totales entre individuos portadores y no portadores de
cromosomas B de 7. pallídïpennis

Poblacion Estadístico P
F

Poblaciones F(1.55)=Ü,42 >fl,10
Riojanas

Maipú F(1,15)=Ü,22 >g,lg

Poblaciones de
San Luis F.¡.22)=4,73 B,fii-0,05*

ChDCÓh F11.27)=g,16 >g,lg

Cañon del
Atuel F(l.1i,=7,78 0,91-0,95*



Tabla 20: Coe+lcientes de correlación (r) obtenidos al
correlacionar las frecuencias de las morfologlas cromosomlcas
con la altitud (a) y con la altitud, longitud y latitud (b y c).
en T.pallidipennisl A=acrocéntrico¡AI: acrocentrico invertido;
SM=submetacéntrïco. *: P= fi,fiS-Z,fll; **: P=fi,51-9,Gfils ***: P=
<fl,flfil. o: P N 0,65

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

Numero Mor+ologla r

cromosomico cromosomica P. Riojanas San Luis y Mendoza

4 -A 6,81“ G,95*'

4 AI 45,91" 41,97"

4 SMI B,97** 6,84*

6 A -0,23 0,85“

ó M 0,23 —0,96‘*

ó SMS 9,55

7 A 0,91"' 0,87"

e sms 5,56 9,71

8 SM4 -G,89‘ -9,95**



b) Todas las poblaciones excepto el Chocón

Número Morfología r
cromosomlco cromosómica

altitud latitud longitud

4 A fi,81*** -fi,23 5,14

4 AI -G,86**' 5,17 -5,22

4 SMl 9,71" G,G4 6,37

6 A 0,58“ —5,14 5,49.

6 M -6,55‘ -fl,fi47 —fi,77***

6 sms -5,596 5,35 5,557

7 A G,86'** -fi,24 0,16

8 SMS -G,4l —0,1@ -0,29

8 SM4 -fi,85**’ fi,4ó° Z,13

8 A 6,74*’ 5,48” 6,17

c) Todas las poblaciones

Numero Moríologla r
cromosomico cromosómlca

Altitud latitud longitud

4 A 0,71** -fi,136 0,17

4 AI —G,65** -5,521 -5,35

4 SMI 5,296 5,36 5,470

ó A 9,31 0,14 5,56‘

6 M -5,35 -5,27 —5,79***

6 sms -5,15 -5,24 5,42

7 A fi,58* 5,529 5,26

8 SM3 -fl,27 9,23 -Z,35

e SM4 -fi,7ó*** 5,34 5,59

B A 6,56 0,032 0,22



Tabla 21: Coeficientes de correlación (r) y valores de
probabilidades (P) obtenidos al correlacionar el numeromedio de
inversiones por macho (I) y el número medio de bivalentes
heteromór+icos por individuo (H) con la altura sobre el nivel
del mar, con la latitud y la longitud en 7. pallidipennís.
*: P= 0,55-fi,91i **: P= B,01—0,fizi; ***: P< 9,561; o: P” 9,95.

H I

Pob. riojanas altitud 6,89** -0,84*
Pob. San Luis
y Norte de altitud 0,969 -G,93’
Mendoza

altitud 0.33 -6L84**
Todas las
poblaciones lonqitud 0.46° G.2?
excepto el
Chocon latitud 6.697 6‘21

altitud 0.21 -fi.62*‘
Todas

las lonqitud GLSG' -G.37
poblaciones

latitud 5‘22 4.9x 19"



Tabla 22: Valores de F19; correspondientes a las 15
poblaciones argentinas de T. pallïdipennis (consideradas como
subpoblaciones) calculados para los polimorfismos de inversiones
que involucran a los pares medianos 4, 6, 7 y 8. En las
poblaciones polimorficas para solo dos variantes cromosúmicas se
indica entre paréntesis la signi+icacion estadistica (X?) del
valor de Ftfil- *: P= 9,95-9,91; sin asterisco: no
significativo.

Secuencias 4 6 7 8
cromosomicas

Poblaciones

Ampimpa 9,4693 9,1282 -9,67x19'= —9,67x19'=
(3,81) (9,29) (9,16) (9,17)

Las Gredas 9,2188 -9,1964 9,1789 -9,1973
(9,16) (9,45)

Famatina -9,1934 -9,4118 -6,33x19-’ -7,14x19’=
(2,21) (5,21x19'2)

Chilecito -9,99x19-' -9,1881 -9,927 9,1459
(9,21) (9,88) (1,85x19-3)

Nonogasta 9 9,2977 9,1416 -9,2879
(1,21) (9,56)

Vichigasta 9 9,2969 9,7494 9,2727
(9,34) (3,5) (9,59)

Catinzaco 1,55x19" 9,2293 9,65 9,1349
(3,6x19"“) (9,79) (6,34”) (9,27)

Capilla del 9 9 9,3913 -7,69x19"
Monte (1,22) (9,947)

Uspallata —9,1111 9 9,4783 9,5192
(1,69)

Maipú -t=),98><19-2 9,3251 9,54x19"’ 9,2892
(1,63x19"*)

El Chacay -9,99x19-’ -9,9><19'z —9,3333 9,1999
(5,78x19") (9,78) (9,28)

Pescadores -2,33x19" 9,1141 -9,22 -9,2992
(9,912) (9,39) (1,14)

Balde -2,56x19-’ 9,5745 -9,1764 -9,3675
(3,63) (9,34)

Cañón del -9,1 —9,2414 -2,85x19-2 -9,1186
Atuel (1,11) (9,91)

Chocon 1,11><19'2 9,1512 9,1839 9,1586
(9,69)



Tabla 23: Estimaciones de los F¡9¡u para cada una de las tres
secuencias cromosómicas correspondientes a los pares medianos 4,
6 y 8 de 7. pallídipennís. Entre paréntesis se indican los
valores de Xa que en todos los casos +ueron no significativos.

Par cromo- 4 ó 8
sómico

Pobla- SMl A AI M SMS A SM4 SMS A
clones

Las 9,45 9,16 9,16 - - - —9,13 —9,39 -9,983
Gredas (2,79)(9,36)(9,36) (9,24)(1,25)(9,99)

Fama- 9,99 1,4x 9,14 — - - -9,95 -9,11 1,7xtina 19“ 19"
(9,11)(2,66x (9,26) (9,93)(9,14)(3,51x

19'11) 19‘13)

Chile- - - — - - - 9,23 9,19 -9,94
cito (1,27)(9,25)(-9,91)

Nono- - - - - - — -9,28 —9,32 -4,7x
gasta 19"

(2,28)(2,81)(ó,4x
19"“)

Uspa- 9,14 —9,36 -9,99 9,99 9,63 9,73
llata (9,14)(9,93) (9,96) (9,96)(2,73)(3,7)

Maipú -9,93 9,54x -9,96 9,25 9,38 9,37 9,28 -9,37 —9,9319"
(9,92)(1,ó3x (9,97) (1,1) (2,62)(2,47)(1,47)(2,47)(9,91)

19-**)

El Cha- - - - -9,99 -9,99 -9,99 - - ­
cay (9,9ó)(9,96) (9,96)

Pesca- - - - — - - -9,27 —9,38 9,923
dores (1,62)(3,33)(9,12)

Balde 1,8x 1,8x -9,95 — - — -9,54 —9,27 1,79x
19" 19‘” 19'13
(3,5x (3,5x (9,93) (3,19)(9,82)(3,51x
19'*°) 19‘1°) 19'13)

cañón -9,93 -9,93 -9,19 - - - -9,24 -2,53 -9,13
del (9,915)(9,912)(9,65) (1,11)(9,91)(9,39)
Atuel

Chacón 9,96 9,95 9,912 - - — 9,91 9,15 9,26
(9,12)(9,97)(9,994) (9,997)(9,óó)(2,12)



Tabla 24: Valores de indices de Fijación para los pares
cromosomicos 4, 6, 7 y 8 obtenidos al analizar las poblaciones
argentinas de 7. pallidípennïs. En los casos de polimorfismos
para tres inversiones se indican los valores individuales
(Fzgk, F1?“ y F57) correspondientes a cada secuencia
cromosomica y también los promedios ponderados (en función de
las frecuencias de cada una de estas secuencias).
**:P=0,01-0,001¡***:P<0,001.

Cromosoma 4
F19“ Fsz Fark

SMI 0,14 0,25 0,134
A -0,037 0,35 0,37
AI -0,047 0,46 0,49

Promedios
Ponderados 0,002 0,38 0,38

(X'c=289,ó**')
Cromosoma 6

Fran F17 FET“
A 5,094 6,24 fi,23
M -0,098 9,29 0,21
SMS 5,99 5,36 0,30

Promedios
Ponderados 0,004 0,23 0,23

(x=c=253,2***)

Cromosoma 7
er FIT FET
0,1225 0,21 0,095

(X’c=68,24*')

Cromosoma 8
erk FITk FgTH

A 0,165 9,43 9,314
sms -9,94 9,954 0,089
SM4 -0,11 0,085 0,023

Promedios
Ponderados -0,029 0,094 0,119

(X’a=146,8***)



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

Bandas u-NA Q-NA a-NL u-NS u-NA + B-NA

EST-i +++ +—— ++— +++ (a-NA)

EST-2 +++ ++- +-— +-- +++ (u-NA)

EST-3 +++ ++- ++- /-- +++ (u-NA)

EST_4 +++ ++_ ++_ /—— +++ (u-NA)

EST-5 +++ +++ ++- +++ (u-NA)

EST_6 +++ +++ ++— +++ (u-NA)

EST-7 +++ +++ ++- +++ (m-NA)

EST_B *+_ +i+ +++ (B-NA)

EST-9 ++- +++ /—- +++ (B-NA)

EST-16 ++- +++ /—- +++ (B-NA)

EST-11 +++ ++- /-- +-— +++ (B-NA)

EST-12 +++ ++- /-— +-- +++ (B-NA)

Bands a-NM a-NB AS-D a-NP u-NO

EST-1 +++ +++

EST-2 +-— /-- +++

EST-3 /—— +-­

EST-4 /-- +-­

EST-5 /-— ++­

EST-6 /-- *+'

EST-7 /—— ++'

EST-8

EST-9 /-- +-' +*'

EST-ie /-- +-- +*‘

EST-11 +-— ++- ++- +++

EST-12 +-- ++- ++‘ *** "’

Rtfervhcias: Intensidádes de coloración: +++:intensa;++-: media;
-í---=tenu&ï /“=Ebnun n ¡“cal-ita: ---=:nu:nn}n- un



Tabla 26: Frecuencias génicas de los 29 [ací analizados en las
tres poblaciones de Trimerotropis pallidípennis.Las
frecuencias genotlpicas observadas se compararon mediante
pruebas de X' con las proporciones Hardy-Weinberg (excepto en
los casos en donde algunas clases genotipicas eran muy pequenas
o ausentes). En todos los casos los valores del estadístico
fueron no significativos (los grados de libertad se indican
entre paréntesis).

Loci SL1 SL2 TU

Est-1‘ 1 1 no se expresa

Est-2* 1. 1 no se expresa

Est-3‘ 9,448 9,359 no se expresa
Est-3’ 9,552 9,659 "

X3: 9,388 (1) 9,196 (1)

Est-4‘ 9,535 9,699 9,489
Est-42 9,439 9,259 9,375
Est-4° 9,935 9,159 9,145

X’: 9,279 (1) 1,424 (2) 1,697 (2)

Est-5° 9,549 9,785 9?
Est-51 9,952 9 9,19
Est-5’ 9,122 9,951 9,58
Est-5° 9,286 9,164 9,23

X3: - - 4,961 (2)

Est-6* 9 9 9,26
Est-6’ 1 1 9,74

X’: - - 2,495 (1)

th-l‘ 9,442 9,474 9,295
th-l2 9,558 9,526 9,795

X’: 9,995 (1) 9,959 (1) 1,224 (1)

th-2l 1 1 1

G-ó-pd-l‘ 1 l 1

G-6-pd-2‘ 1 1 1



Loci SLI SL2 TU

Got-1*

Got-2‘

Sad-1‘

Sad-2‘

Sud-3‘
Sud-3'
Sud-3°

X’:

Sed-4l

Sad-5‘

Sud-ól

Pep-1*

Pep-2*

1

e
0,369
0,631
1,545 u)

1

1

1

ra

9,413
6,5879.a“ u)
1

1



Tabla 27: Tabla de contingencia para evaluar la diferenciación
entre poblaciones de San Luis (SLI y SL2) y Tucumán (TU) en
cuanto a las frecuencias alelicas de los [ací enzimáticos
polimórficos.***: P< G,001.Entre paréntesis se indican los
grados de libertad.

X36

SLI x SLZ x TU SLI x SL2 SLI x TU SL2 x TU

Est-3 9,95
(1)

Est-4 7,11 ó,21* 4,25 0,24
(4) (2) (2) (2)

Est-5 76,59*“ 6,84 47,38**’ 63,22*"
(6) (3) (3) (3)

th-l 6,987 0,087 5,629 2,74
(2) (1) (1) (1)

Sad-3 16,55“‘ 13,34'*' 9,18 11,97"*
(4) (2) (1) (2)

*: 9,55<P(fi,61[ ***: P<0,661.



Tabla 28:Valores de heterocigosis media (H) y proporción de
[ací polimór+icos (P) correspondientes a las poblaciones de
San Luis ( SLI y SL2 ) y a la de Tucumán (TU).

SLI SL2 TU

H 5,1295 +/- 9,65 6,1129 +/—0,546 5,1452+/- 9,957

P 6,25 9,25 fi,29

Tabla 29:1ndices de similitud y distancia genética
entre las poblaciones de San Luis
a) Estima máxima; b)
de algunos [ací en TU originada por un único cambio
c)Estima sin considerar a los [ací

(SLI y SL2)
(Nei,

y de Tucumán
1972)
(TU).

Estima considerando a la falta de expresion

que no SE‘ expresan
genético;

en TU.

a)
SLI SL2

SLI 5,6274

SL2 5,9926

TU 0,8124 9,7891

c)

SLI

SL2

TU

TU

9,2277

2,9926

0,9558

b)

SLI

SL2

TU

6,6974

0,9283

SLI SL2 TU

5,2974 9,1023

0,9926 2,1314

2,9927 9,8767



Tabla 39: Comparación de los valores de heterocigosis promedio
(H), polimorfismo (P) e identidad genetica (I) entre distintas
especies de ortopteros y 7. pallídípennis.

Especie - No de No de %P %H %I Autor‘
muestras Loci

7.pall¡d¡pennis 3 21 25-29 11,47- tabla a
15,16 27

Melanaplus
sanguinípes 9 19 37,8 4,5 99,9 b

Trimerotrapfs
gracilfs 1 19 63,2 15,6

Chorthioppus
bruneus 42 15 33,9 3,2 99,9 d

Padfsna
pedestrís 29 21 38,99 14,1- 99,81- e

14,7 99,83

11 21 39,99 11,59- f
16,49

Caledfa
captiva 2-5 29 32-45 9-13,5 62-99 g

Warramba 27 37 h
virgo
Entre especies sexuales: 9,68

(P169 x P196)
Intraespec1+ico : P169 9,88 9,96

' : P196 9,94 9,94
Clones partenogeneticos:

Standard Phylad 9,36
Boulder-Zanthus Phylad 9,39

Ceutophilus
gracílipes 8 26 8 2-3,3 84,6­

98,8

Traglaphilus
cavicala 2 17 46,9 8,2 98,5 j

fraglaphflus
andreïni 3 17 67 11,3 92,8 j

Todos los insectos
excluyendo - 35 8,9 k
Drasaphíla

*:Re+erencias:a)Este trabajo;b)Chapco y Bidochca, 1986;c) Tepper
(1979, citado por Chapco y Bidochca, 1986); d) Gill, 1981 a y bi
e) Halliday et al, 1983; +)Halliday et al, 1984i9)Daly et
al, 1981ih) Honeycutt y Wilkinson, 1989 i i) Cockley et al,
1977; j) Sbordoni et al, 1981; k) Nevo et al, 1984.

¡45
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Figura É: Las ElBWGHHGü H dv ‘}l:nd;0¡95f;r
Dbscurus.(BI=2umetacéntríco; BT: telocéntrica); a-d)
Diplotene; a,b) quiasmas intersticiales en 1a región euiramática
del BI; C) dns bivalenïes 8T (IÏ) mmstranüs la agoníacíón
tfirmlnal 7 un univalente BT un anilla; d) Un bxvalonic BT ¡ uh
univalente BI ¿n anzílí; v3 metafaSQ I de uma Célula cun 5 BTQ
(2 bivaïentes y 2 univalentss) y un unívalehïe BI án aulllas f)
meta#age I de una Célula 50% 4 Bïa (2 bivalemtes y un
unívalfints RI en anillo; ásh) An&{ase I mustrsndu la mQPJDKQgía
submetacéntrica de los BI. Barra: 1Gmicranfis.

a ' g ‘”«4 o! x -\ '
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. y?"‘¡ ¡1' ".;‘ ’ BI Cu. Í1' r.



Figura 3 a-g: Comportamiento meidtico del BT en Cylindrotettix
obscurus: a) Diplotene con un trivalente BT; b) metafase I con
un univalente BT; c) metafase I con BTs (un bivalente y dos
univalentes)! 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 facilmente; e)
telofase I con cromosomas BT rezagadosi f) metafase II con un
único BT el cual no se distingue del cromsoma S (flechas); g)
cromátidas BT rezagadas en anaíase II; h,i) espermátidas
haploídes (X), diploides (2X), tetraploides (4X) y
microespermátidas (M) las cuales pueden distinguirse por su
tamano y por el numerode adjuntos centriolares.
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Figura 4: Cromosnmas B de Cyllndrotettix santarasaa: a)
diplotene can un bívalente B en anilla; b) diplotene con tres Bs
Qun bivalente en anillo y un univalente); c) meta+ase Z can un
univalente la ‘Ï'LlE‘PQdel ecuador y un bivalente B con asagiacíón
terminal que se_ccmwíenta en el ecuadars d) anafase I cun un
cromosoma B en cada pola; las +Iechas indican los B y los
cromosomas S que no pueden distinguir-se. Barra: 10 míCï‘Ünfi'ïnu



Figura 5: Célulag mítoticas y meioticas de machos de
Trimerotropis pallfdipennis correspondientes a poblaciones de
Mendoza (MA)y Uspallata (UA): a) metafaae espermatogonial: las
flechas indican los brazos cortos de los cromogomas
acrooéntricos; o) dípïotone de un portador de B mogtrando la
region outromática (cabeza de flecha) y heterocromática (flecha)
de un cromosoma B (B); c y d) metaéaze I de dos individuos de
las poblaciones de , MA y UA, rogooctivamente.
9M;-SMg:distintas morfologias submetacéntricas de log
cromosomas medianos. A: cromosoma básico acrocéntrico. AI=
cromosomaacrocéntrico invertido. Se indican solo log cromosomas
medianos. Barra: 16 micrones.
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Figura ó: Células en meta%ase I y ana+aeo I de 7rímer0tropís
pallidfpennís de poblaciones riojanas. Se indican las
mor4olo9ías de los cromosomas medianos. A: cromgoma basica
acrocéntrico. AI: cromosomaacrocéntrico invartídD,SH1"SMq=
distintas morfologias submetacéntricas. H: cromosoma
metacéntrico. En b) la cabeza de flecha indica un cromosoma 7
heteromoriico con dos quiaamas. En d) las flechao indican un
cromosoma B del tamaño de'los cromosomas S que presento un único
individuo de una de las poblaciones. Barra= 13 micrones.
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Figura 7: Células meióticas de machos de Trimerotrapís
pallidïpennis del Chocon. a) meta+ase I, b) anafase I,
c)paquitene y d) diplotene.
Ancromosoma bágico acrocéntrico. AI: cromosoma acrocéntrico
invertido. SM: cromosoma básico submetacéntrico. 8M¡*SM°:
distintas morfologfas submetacéntricas invertidas. Se indican
unicamente los bivalentes involucrados en inversiones.
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Figura 9: Mapa de la república Argentina que muestra las
poblaciones de Trinerotrapis pallidipennís coleccionadas.A=
Amplmpa.B=Las gradas. C= Famatina. D= Chilecito. E= Nonogasta.
F= Vichigasta. G=Catinzaco. H= Capilla del Monte. I: Uspallata.
Ji Maipú. K" El Chacay. LB Pescadores. M= Balde. NH Canón del
Atuel. fl: El Chócón. Por debajo de cada poblacion se indica la
altitud (en metros). Los circulos indican las frecuencias
relativas poblacionales de cada una de las morfologías
cromosomicas. -: 2 SM6;4AI; 6M ; 73:42; e sm; 5 : 48m;
68MB ; 8A; Ej : 28M ; 4A ; 6A ; 7A ; asma.





Figura 132 Ñepreaenlatión esquemátlLa que muestra como podrian
formarse dos quiasmas en un bivalente heteromórfico.a. Inversion
de un segmento en un cromosoma acrocéntrico (A) básico. b.
Cromosomainvertido (SM2: submetacéntrico 2). c. Apareamiento en
paquitene. d. Configuración en meta+ase I.
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Figura 111ESTER’ASAS(EST) a)Algunos de los +eruütipos enzimáticag
Dbservadas para el sistema esterasas. b) Pte-presentacionde a) y su posible determinaciónesquemática de las bandas
genética.
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Figura 12: PFPTIDASAS (PEP),

PEP

FIGURA 13: GLUTAMATÜ OXALACETATO TRANSAMINASA (GOT).
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FIGURA 14: LACTATODESHIDROGENASA(LDH): a) Homocignta para la
, banda LDH-l. b) Heterocigota LDH-1,LDH—2y c) Homocigota LDH-2.

+

FIGURA 15: GLUCOSA—6—FOSFATODESHIDROGENASA (G-ó-PD).
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FIGURA 1.6: CÏ‘.'PH—“CI""ÏIYWY‘Í'5\ï'i"ï'f\ïw'\ ('UIH T a} “Mmm. I‘M” ¿A par a la
banda GOD-4. b) Heter-mtígota SCSD-<3,SOD—S.C)Het&-rocigota SGD-3,
SGD-4.
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IzgRgnosQnAg EUPERNUHERARloszsuposible influencia sobre la

producción de eipermltidns anormales y sobre la #ornncion de

quillnll en Cylíndratettíx abscurus, C. santarosae y

Trinorntrapls pallídiponnls.

Los cromosomas B constituyen una categoria especial de

cromosomasbastante diferente de la de los miembros ordinarios

e indispensables del complementonormal. Sus posibles origenes

constituyen aun un enigma ya que no se aparean con ningún

miembro del complemento normal en cuyo caso se podria sospechar

cierta homologia. No obstante esto, se supone que los B en

definitiva se habrian originado a partir de los cromosomas

estandar (Muntzing, 1975; Jones, 1975; Jones y Rees, 1982;

Hewitt, 1979, etc) y que por lo tanto su cromatina

debio haber su+rido una profunda reorganización

ya sea durante o a posteriori de la derivación a partir de un

cromosomaprogenitor autosómico. Hasta ahora, en una única

especie de saltamonte (Atractomarpha símilïs) pudo demostrarse

apareamiento involucrando un quiasma genuino entre un

supernumerario y un miembro del complemento autosomico (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 tampoco en este caso se



demostró una asociación especi+ica entre cromatina autosómica y

supernumeraria.

En el presente estudio se describieron dos polimorfismos para

cromosomasB observados en una población de Cylíndrotettix

obscurus, otro para C. santarosae (Confalonieri y Bidau,

i986) y un cuarto polimorfismo que se extiende a varias

poblaciones de 7rinerotropfs pallídipennis (Mesa, 1971i Vaio

et al, 1979; éoni et al, 1985; Confalonieri, 1985, 1988;

Confalonieri y Colombo, 1989)

Los dos polimorfismos observados en C. obscurus se deben en

un caso a un B estable, submetacéntrico (BI) y en otro caso a un

B telocentrico mitóticamente inestable (BT). La asociación entre

ambas porciones terminales de los BI es claramente quiasmatica

debido a su persistencia en todas las celulas en metafase I y

también a la presencia de intercambios subterminales en las

regiones terminales eucromaticas durante profase I. Esto,

asimismo indicaria que ambos brazos de los BI serian homólogos,

al menos en sus porciones distales y que el BI seria un

isocromosoma derivado posiblemente a traves de mísdivisión de un

cromosoma corto o de tamano mediano. La morfologia

submetacéntrica que presenta el BI podria ser el producto de un

cambio posterior. El mismohabria consistido de una duplicación

o delección de una porción heterocromática de un brazo

(permaneciendo ambas porciones eucromáticasdel mismo tamaño) o
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tambien de una inversion pericéntrica o transposición

centromerica. Una interpretacion similar a esta última fue

sugerida por White (1973) para un isocromosoma B en

Trimerotropfs fnsconspfcua, hipótesis que es congruente con la

gran incidencia de este tipo de reordenamientos cromosomicos en

el género. En Myrmeleotettíx maculatus (John y Hewitt, 1965)

se describieron dos tipos de isocromosomas B, uno metacéntrico y

el otro submetacentrico; ambos eran de la misma longitud y

homólogos, io que implicaba que el submetacéntrico habia

derivado del metacentrico a través de un cambio en la posición

del centromero.

Los cromosomas BT de Cylrndratettíx obscurus y C.

santarasae y el B de Trimeratropïs pallidípennis se habrian

originado por polisomia a partir de un cromosoma pequeno (en las

dos primeras especies) y mediano (en la ultima) habiendo sufrido

luego un proceso de heterocromatinizacion.

En ei caso de 7. pallídípennfs, la mor+ologla observada

para el cromosoma B es la misma en todas las poblaciones (Mesa,

1971; Vaio et al, 1979; Goñi et al, 1985; Confalonieri,

1988: Confalonieri y Colombo, 1989). Por lo tanto puede

inferirse que este cromosomasupernumerario se habria originado

durante la migración de 7. pallídipennis desde Norteamérica o

simplemente antes de extender su distribucion a la Argentina.

Como se menciono previamente en ra introduccion los



cromosomas B ocurren en una gran variedad de especies del reino

animal y vegetal y además pueden a+ectar muchos aspectos del

fenotipo. Ellos no se heredan de una manera

estrictamente mendeliana y a menudo presentan mecanismos de

acumulación que aumentan sus frecuencias cuando se transmiten a

1a próxima generacion (Nur, 1963, 1969, 1977); Lucov y Nur,

1973; White, 1973) tanto por no disyuncion pre+erencial durante

las mitosis en la linea germinal masculina como por conduccion

meiotica durante la ovogenesis femenina. Sin embargo se pudo

comprobar en algunos casos que la frecuencia de los B permanecía

constante en las poblaciones en las sucesivas generaciones; esto

implicaría que la tendencia a aumentar seria contrarrestada por

una pérdida de los B durante la transmision (Hewitt, 1973 a,

Hewitt et ¿1,1987) o también a traves de seleccion en algún

estadio del ciclo de vida (Nur, 1977). Estas fuerzas

contrapuestas serian las responsables del mantenimiento de

polimorfismos estables (Nur, 1977; Hewitt et al, 1987).

El saltamontes moteado Myrmeleotettíx naculatus presento un

polimorfismo para un B en poblaciones del sur de Gran Bretaña en

las cuales las frecuencias de éste aumentaba cuando se

transmitian por las hembras pero disminuia cuando se transmitía

por los machos (Hewitt, 1973 a y b).La conduccion meiotica en

las hembras era ocasionada por los cromosomas B los cuales se

distribuian preferenciamente al polo interior del huso de la



primera division meiotica en el oocito (Hewitt, 1976). En el

macho el B era mitoticamente estable y se comportaba normalmente

en la meiosis.Consecuentemente se in+irio que la perdida obser­

vada durante la transmision en machos deberia ocurrir despues de

la meiosis, es decir durante la espermiogénesis, almacenaje de

esperma o durante la fertilización. De hecho, fue evidente un

aumento de ciertos nucleos espermaticos anormales en individuos

portadores de cromosomas B (Hewitt, 1973 a).

Amboscromosomas B de C. obscurus descriptos en el presente

estudio también ocasionan un aumento en la produccion de

espermátidas anormales.

Nur (1969) +ue el primero en establecer al estudiar un

cromosomaB inestable en una poblacion del saltamonte Cannulla

pellucída que los comportamientos anomalos de estos cromosomas

podian relacionarse con la produccion de espermátidas anormales.

Sugirio que los univalentes B rezagados podian bloquear la

citocinesis conduciendo a la formacion de macroespermátidas o

también estos podian quedar excluidos de los productos normales

de la meiosis dando lugar a microespermatidas. Posteriormente se

comunicaron otros casos de cromosomas B que inducian la

produccion de espermátidas anormales en ortopteros (Hewitt, 1973

a; Rothfels y Procunier, 1975; John y Weissman, 1977; Gosalvez

et 31,1985; Bidau, 1986: Confalonieri y Bidau, 1986; Suja et

al, 1986; Hewitt et al, 1987: Bidau y Confajonieri, 1988).



En los portadores de BT en C. abscurus, la produccion de

esperma anormal (principalmente microespermátidas) aumenta hasta

un 4,4 %, mientras que en C. santarasae y 7ríme;otrapis

pallidipennís no pudo demostrarse este fenomeno. En C.

abscurus es evidente que las microespermátidas incluyen

principalmente BTs, a partir del hecho que el aumento de éstas

es mayor en los foliculos con 1B y 38 que en los que presentan

28 y 4B. Esto podria ser consecuencia del apareamiento entre los

BTs que asegura su regular orientacion y segregación y reduce la

posibilidad de rezago y por lo tanto de la producción de

microespermatidas. Asimismo, esta es la razón por la cual no

existen diferencias significativas entre foliculos con 1B y QB

con respecto a la frecuencia de espermátidas anormales, ya que

en la mayoria de los espermatocitos 3B se forman un univalente y

un bivalente, siendo estas celulas equivalentes a las lB en lo

que concierne al rezago y a la producción de esperma anormal. La

mismaexplicación se aplica a la no observacion de diferencias

signi+icativas entre los foliculos ZBy 4B.

La produccion de espermátidas 4X se debe probablemente al

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

La observacion de pocas espermátidas de este tipo se

deberia a la baja probabilidad de ocurrencia de estos dos
eventos durante la mismameiosis.

Basicamente, los machos BI de C. obscurus muestran un



aumento en el número de espermátidas 2X; nunca se observaron BI

rezagados (aunque ésto pudo deberse al bajo número encontrado de

anafases I y II). Por esta razon, sin embargo, no es posible

determinar si la formación de macroespermátidas aumenta a través

de un bloqueo de la citocinesis o por algun otro mecanismo

inducido por los BI. En relación a esto, es interesante notar

que el macho BT/BI no presento microespermatidas, pero la

frecuencia de macroespermátidas fue significativamente mayor;

esto podria deberse muyprobablemente a que el BI interferiria

con 1a producción de microespermátidas inducida por los BT

rezagados.

Con el fin de determinar los posibles mecanismos responsables

de la formación de macro y microespermatidas hemos realizado

recientemente un estudio sobre el contenido de ADN de

espermátidas anormales en ortopteros con diferentes

irregularidadaes meioticas (Bidau y Confalonieri, i988).

Al bloqueo de la citocinesis se lo ha invocado frecuentemente

como una causa para la producción de macroespermatidas (Nur,

i969; John y Weissman, 1977, Confalonieri y Bidau, 1986, etc).

Sin embargo, también se propusieron mecanismos alternativos

tales como la fusión de espermátidas seguidas de +usión nuclear

(Suja et al, i986) y la división citoplasmatica desigual ( en

cuyo caso se forma un núcleo de restricción diploide debido al

desplazamiento del huso que produce una" citocinesis desigual



dando lugar a una gran celula diploide y a otra muy pequena

anucleada (Bidau, 1986)).

Un hecho importante es que cuando uno o mas mecanismos

operan, los resultados obtenidos al estudiar el contenido de ADN

deberian ser distintos. La fusión celular podria producir

espermátidas gigantes con un amplio rango de cargas de ADN,

incluyendo valores impares, mientras que si ocurriera un bloqueo

e+ectivo durante la citocinesis, entonces solo deberian

producirse espermátidas 2C y 4C.

El estudio citoespectrofotometrico realizado por nosotros

permitió diíerenciar dos tipos básicos de mecanismos

responsables de la formación de macroespermatidas. En los

individuos portadores de cromosomasB de Sinipta dalnani y en

hibridos para distintos polimor+ismosde {usiones céntricas de

Dichroplus pratensis, se observo principalmente la formacion

de espermátidas diploides y unas pocas tetraploides, las cuales

se consideraron al igual que en Cylindrotettix obscurus,

originadas a partir de fallas en la citocinesis debido a la

presencia de univalentes.

Sin embargo, en el caso de machos portadores de cromosomas B

inestables de D. pratensis se pudo demostrar la existencia de

cargas de ADNimpares y mayores que 4C por lo que se propuso la

fusion nuclear comouna explicación plausible de la formacion de

macroespermatidas.



Gosálvez et al (1985) sugirió que la fusion nuclear no era

la causa de la formación de macroespermatidas en Sphingonotus

coerulans debido a que no observo cargas de ADNmayores que 4C.

Sin embargo no dió ninguna explicacion a la presencia de

espermátidas 3C que posiblemente se hubieran Originado por este

mismo proceso.

Comose menciono previamente para el caso de C. obscurus,

las microespermatidas derivan usualmente de micronúcleos

originados a partir de cromosomas rezagados (ya sea Bs o

miembros ordinarios del complemento). Su formacion implicaría la

perdida de los cromosomas involucrados. Sin embargo Gosálvez et

al (1985), al comparar las cargas de ADN de las

microespermatidas y los cromosomas rezagados , no pudo obtener

una evidencia inequívoca de que las primeras se relacionaban con
estos últimos.

El analisis citoespectrofotometrico de machosde Dichroplus

pseudapunctulatus nos permitió demostrar esta relacion (Bidau y

Confalonieri, 1988). Los individuos analizados eran portadores

de un cromosomaB telocentrico y mitoticamente estable pero con

un comportamiento meiotico muy irregular. En un cierto número de

anafases I, con cromosomas B rezagados, ambas cromátidas del B

permanecían juntas o separadas. El estudio del contenido de ADN

evidenció la existencia de dos tipos de microespermatidas con

cargas distintas de ADN producidas como resultado de las



distintas +ormas de rezago del B, siendo el contenido de ADN de

una el doble del de 1a otra. Mas adn, el contenido de ADNde las

microespermátidas mas grandes no era di+erente del

correspondiemnte al cromosomaB lo cual sugirió fuertemente que

estas contenian ambas cromatidas mientras que las mas pequeñas

contenían solo una.

Recientemente, Hewitt et al (i987) describieron el proceso

general de ra espermatogemesis en el saltamontes moteado

Myrmeleotettïx maculatus con el fin de investigar la posible

influencia de los B sobre este proceso. Con este objetivo,

siguieron 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 la

existencia de una serie de anormalidades que incrementaban sus

+recuencias en los individuos portadores de B. Estos individuos

no presentaban mas o menos racimos de esperma que los no

portadores pero sin embargo contenian una mayor cantidad de

esperma en el lumen folicular que los individuos sin B.

Asimismo, en presencia de los supernumerarios aumentaba el

número de racimos de esperma con menor número de espermátidas y

también de racimos con espermátidas sueltas (no unidas por su

acrosoma a la pared folicular). Tambien se observaron muchas

anormalidades ultraestructurales durante el proceso de

elongacion de las espermátidas. Sin embargo practicamente



ningún esperma aberrante era transportado al Organo reservorio.

Hewitt et al (1987) concluyeron entonces que los cromosomas

B producirían .anormalidades preferencialmente en aquellas
espermátidas que los contenían mas que en las restantes no

portadoras. Si bien este hecho no lo demostraron

inequívocamente, sugirieron que la presencia de los B causaría

la disgenésis espermatídica que explicaría muybien la perdida

de los B durante la transmision a traves de los machos, en

compensación del aumento observado cuando se transmite a traves

del sexo opuesto (Hewitt 1973 a y b).

En el caso de C. obscurus deben operar mecanismos

similares. A partir de los resultados obtenidos en esta especie

es evidente que la produccion de espermátidas anormales en los

machos constituiría un mecanismo de eliminacion de cromosomas

B. El comportamiento inestable de los BT podría relacionarse con

procesos de acumulación de este cromosoma ( es decir con un

aumento promedio de la frecuencia de este cromosoma en la línea

germinal con respecto a la línea somatica) que sin embargo

podría ser contrarrestada al menos parcialmente con la

eliminacion de éstos a través de microespermatidas. Ambos

procesos, como se menciono previamente, pueden conducir al

mantenimiento de un polimorfismo estable.

La formacion de microespermatidas permitiría la eliminacion

de una cierta frecuencia de BTspero sin afectar la fertilidad
de los machos portadores. Sin embargo, en el caso de formacion



de macroespermatidas (comoconsecuencia de los BI) la situación

puede ser distinta. Ciertamente la produccion de este tipo de

espermátidas no +unciona1es disminuye la cantidad potencial de

esperma producida en los machos portadores de B. No obstante

esto, es di+icil determinar cuanto puede afectar esto la
fertilidad.

Cada racimo de espermátidas contiene una cantidad de gametas

suficientes para fertilizar los huevos que una hembra podria

poner durante toda su vida; incluso, durante un unico

cruzamiento se transfieren nuchos racimos de esperma, por lo

que seria poca la importancia de los B al considerar cada uno de

los apareamientos independientemente (Hewitt et al, 1987). Sin

embargo, ya que las hembras de ortopteros pueden aparearse

repetidas veces,entonces si cobraria importancia la naturaleza y

cantidad de esperma en competicion,lo que decidiria en

definitiva la perdida de fecundidad de los machos portadores

(Hewitt et al, 1987).

En C. obscurus entonces, la produccion de espermátidas

anormales se relacionaria por un lado con una disminución del

valor adaptativo de los individuos portadores al verse a+ectada

posiblemente la +ecundidad de los machos portadores de BI. Por

otro lado, dicha produccion también se relacionaría con

mecanismos de eliminacion de ambos tipos de B los cuales



cobran importancia en lo que respecta a su significado evolutivo

dado que se relacionaran directamente con el mantenimiento de

este tipo de polimorfismos 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 este relacionado

directamente con la recombinación genetica. Esta última es

reconocida comouna de las principales fuentes de variación

heredable entre fenotipos. Comotal, los ajustes en la cantidad

de recombinacion pueden asumir una importante funcion adaptativa

al regular la cantidad de variación intra e interpoblacional

(John, i983).

Los cuatro polimor+ismos para cromosomas B analizados en este

trabajo mostraron resultados distintos en relacion a esta
caracteristica.

En Cylfndrotettíx obscurus, a partir de los resultados

obtenidos de la población de Rio Claro (Brasil) aparentemente

ninguno de los B (BI o BT) ejerce influencia alguna sobre las

condiciones de los quiasmas. Sin embargo, recientemente

(Colombo, 1989) se describieron efectos sobre la recombinacion

también en esta especie pero en otra poblacion proveniente de

Misiones (Argentina). Por un lado se determinaron e+ectos de

dosis con respecto al cromosomaB inestable mediante un metodo
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estadístico que habia sido ya descripto previamente por Remis y

Vilardi (i986) para el saltamontes Dickroplus elangatus. Tales

efectos implicaban en C. obscurus una disminución en las

frecuencias de quiasmas totales y proximales desde células con 0

BT a celulas con l BT y luego un aumento gradual de estas

variables desde 1 BT hasta 6 BTs. Asimismo, los portadores de

BI mostraron una frecuencia media de quiasmas totales

significativamente mayor la cual se explicaba integramente por

un aumento en las frecuencias de quiasmas proximales. La

presencia simultánea de ambos tipos de cromosomas B producía un

marcado descenso en la frecuencia de quiasmas totales y

proximales, es decir que la interacción de ambos tipos de B

producía exactamente el efecto opuesto que en forma

independiente. Se concluyó entonces que los B de C. obscurus

actuarfan deprimiendo la distancia de interferencia (según el

modelo de Mather (1936), modificada por Henderson (1963) de la

formacion secuencial de quiasmas) resultando en un aumento

significativo de los quiasmas proximales y totales

(Colombo,1989).

Estos resultados difieren de los presentados por la poblacion

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 ultimo caso, a diferencia de la

población de Misiones, la frecuencia de .quiasmas 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 poblacion presentada aqui tampoco arrojaron

resultados significativos.
Ambos BTs de C.0bscurus y C. santarosae son muy

similares en cuanto a morfologla y comportamiento mitotico. Esta

observación permitiría inferir que ambos BTs se habrian

originado previamente a la separacion entre ambas especies. Sin

embargo ellos se comportan diferencialmente tanto con respecto a

la produccion de esperma anormal como asi tambien aparentemente

en lo que respecta a las condiciones de los quiasmas.Las

diferencias encontradas podrian implicar un origen independiente

para los B telocentricos o también un origen común y posterior

diferenciación y/o relacion diferencial con el resto del genoma.

Con respecto al polimorfismo para cromosomas B estudiado en

7. pallidípennis, al igual que en Cylindrntettix los

resultados fueron diferentes dependiendo éstos de la poblacion

en estudio. Aparentemente , las frecuencias medias de quiasmas
intersticiales no sufrieron modificaciones estadisticamente

detectables ante la presencia del supernumerario. Sin embargo,

un hecho curioso y que se describe por primera vez (al menos en

ortopteros) es lo que se observo con respecto a esta misma

variable en las poblaciones de Maipu, Nonqgasta y San Luis. En

éstas, cuando disminuye la frecuencia media de quiasmas totales



existe una tendencia estadísticamente significativa al aumento

de quiasmas intersticiales. Es decir que ocurre una

redistribución de quiasmas que permite que aumente este último

tipo de entrecruzamiento genético que es precisamente el que

puede afectar mayormente la evolucion de las poblaciones pues

tiene que ver con la liberacion de variabilidad genetica.

Asimismo, este fenómeno (que se discutirá mas adelante) se

vincula , paradójicamente, con un aumento en la frecuencia de

bivalentes heteromdrficos. Sin embargo, dichas correlaciones

negativas entre las frecuencias de quiasmas totales e

intersticiales únicamente fueron significativas, o al menos muy

evidentes, cuando se excluyeron de los análisis a los individuos

portadores de cromosomasB. Este resultado implicaría que en las

poblaciones de Nonogasta, Maipu y aparentemente también en San

Luis el efecto de los supernumerarios seria el de la disrrupcion

de la importante correlación negativa que existe entre los

quiasmas totales e intersticiales en estas poblaciones,
presumiblemente al interferir con el control genético de

formacion de los quiasmas.

Con respecto a los quiasmas totales, los resultados también

fueron muydisímiles entre las distintas poblaciones analizadas.

En las poblaciones de San Luis y Cañon del Atuel (pero no en las

restantes), los individuos portadores de cromosomas B
O

presentaron una frecuencia media de quiasmas totales que fue



significativamente menor. Al no verse afectados los quiasmas

intersticiales (al menosen lo que concierne a este analisis

estadístico ya que comovimos anteriormente en algunas poblacio­

nes aparentemente existiría una perturbación del control de

los quiasmas intersticiales comoconsecuencia de los B), son los

quiasmas proximales y distales los que disminuyen sus

frecuencias. Este hecho se deberia posiblemente a un aumento en
la distancia de interferencia influida por los cromosomas

supernumerarios.

Estos resultados son nuevamente novedosos en lo que respecta

a los efectos de los B sobre la formación de los quiasmas En

general, en los Acrididae, los supernumerarios afectan a esta

última variable de tal modo que inducen un aumento, y no una

disminución de la frecuencia de quiasmas, como lo observado en

flyrmeleatettíx maculatus (John y Hewitt,l965a y b; Hewitt y

John, 1976 ), [yprepocnenis plarans (Camacho et 31,1989),

[uthystfra brachyptera (Fletcher y Hewitt, 1989),

Cylindrotettíx obscurus (Colombo, 1989) y Amblytrapídia

australis ( Remis, 1989). Incluso, en algunos casos

observados de efecto de dosis de los B sobre la formacion de

quiasmas en ortopteros, también se verifico un aumento en la

frecuencia de quiasmas intersticiales (Dichroplus elongatus,

Remis y Vilardi (1986)) y de quiasmas proximales

(Cylfndrotettíx abscurus, Colombo, 1989) a medida que aumenta



el número de cromosomas extra.

En conclusion,es importante destacar que los efectos de los B

sobre la formacion de los quiasmas fueron diferentes dependiendo

estos de la poblacion en estudio, tanto en C. abscurus como en

7. pallidïpennis. En esta última especie, sin embargo, cuando

pudo detectarse algún efecto mediante los metodos empleados,

estos fueron similares en todas las poblaciones ( es decir,

similar disminución de las frecuencias de quiasmas totales en

ambas poblaciones de Cañon del Atuel y San Luis, y similar

disrrupcidn de la correlación negativa entre frecuencias de

quiasmas totales e intersticiales en las poblaciones de San

Luis, Nonogasta y Maipu), 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, 197i, 1972; Henriques-Gil et al,

1982; Henriques-Gil y Arana, 1987; Cano e: al, 1987, etc). Las

diferencias interpoblacionales podrian deberse no tanto a

diferencias intrínsecas de los cromosomasB correspondientes a

cada una de las poblaciones, sino que pueden ser explicadas en

terminos 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 quiasmas dependeria de la
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información genetica del individuo portador del mismo

(Henriques-Gil et al, 1982). A nivel poblacional, dichas
diferencias se traducirian en una interacción diferencial entre

los cromosomas B y la formación de los quiasmas que permitirían

o no (según sea el caso) evidenciar una posible influencia de

este tipo de cromosomassobre la variable en estudio.

La forma en que algunos cromosomas B evidentemente influyen

sobre la recombinación , tendria algún valor adaptativo

potencial sobre la descendencia del individuo portador más que

sobre el mismo (John, 1983).Dichos e+ectos , que aparentemente

se relacionan con la liberacion potencial de variabilidad

genética, podria tener un valor selectivo que se relacione con

los distintos mecanismosque operan en las poblaciones naturales

y que en de+initiva permiten el mantenimiento de este tipo

especial y prescindible de cromosomas.



II.INVERSIONES PERICENTRIQAS

alla- condicionon de los quialmns en relación n la

presencia do renrroglol estructurales.

El análisis de los polimor+ismos de inversiones en relación a

las condiciones de los quiasmas ha atraído la atención de los

citogenetistas desde hace ya bastante tiempo (White y Morley,

1955; White, 1958; Weissman, i976; Vaio et al, 1979; Góni et

al, i985; Conialonieri,1988).

Este tipo de rearreglo cromosómico permite que ciertas

combinaciones de genes se reúnan en las inversiones y de este

modo se fijen 'en masa" (Weissman, 1976). En el presente trabajo

se describieron 15 poblaciones argentinas de 7. pallidfpennís

en las cuales se analizó la relacion entre los polimor+ismos y

1a recombinación genetica. En estas muestras pudo demostrase, al

igual que en las poblaciones argentinas analizadas por Vaio et

al (1979) y GdÏi et ¿[(1985) una tendencia a la formación de

quiasmas distales y proximales. Esta tendencia no se restringe

unicamente a los cromosomas polimór+icos sino que todos los

cromosomas del complemento estan involucrados. Consecuentemente,

los bivalentes homomór+icos estructurales, aunque no

constituyan una barrera para la formacion de los quiasmas,

generalmente presentan solo dos quiasmas distales.

Es probable que los rearreglos cromosómicos se relacionen con

esta modificación del sistema de confrol de quiasmas del



complemento integro, el que conduce a una gran reducción de la

frecuencia de quiasmas totales e intersticiales de las

poblaciones polimorficas con respecto a las monomorficas (como

la de Laguna Blanca descripta por Vaio et al (i979) la cual es

l'casi monomórfica" (según sus propios términos) y presenta una

elevada frecuencia de quiasmas intersticiales). Sin embargo, no

puede excluirse la posibilidad de que la localizacion de

quiasmas sea un carácter preadaptativo que permitió 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 recombinacion durante la

gametogenesis de individuos estructuralmente homocigotas pero

que pudieran ser heterocigotas para los alelos que conforman los

supergenes, podrá resultar en gametas que porten supergenes

alterados (Uasserman, 1968). Si se tiene en cuenta que los

supergenes parentales se encuentran adaptados a un determinado

componente del medio ambiente en 7. pallídïpennis (hecho este

que se discutirá en el proximo capitulo), cambiar los supergenes

mediante recombinacion resultaría en promedio en una disminución

del valor adaptativo de los portadores de supergenes

alterados.Si bien la recombinacion genetica de tanto los

homocigotas comolos heterocigotas estructurales puede resultar

poco adaptativa según el punto de vista recien descripto, para

algunos autores podria favorecer el mantenimento de los



polimorfismos de inversiones en las poblaciones naturales. Este

hecho se deberia a la generacion de heterosis resultante

únicamente del efecto de recombinacion entre supergenes en los

homocigotas que implicaría un valor selectivo inferior en estos

últimos con respecto al de los heterocigotas (Wasserman, 1968).

En 7. pallidipennis, a pesar de la falta de

entrecruzamiento genético en las regiones invertidas de las

poblaciones analizadas, lo que impediria la generacion de

heterosis para el mantenimiento de los polimorfismos, este mismo

{enomenoresultaría a su vez adaptativo al no desintegrar los

bloques de genes supuestamente coadaptados. Resta entonces por

describir cual seria el modelo que operarla en este caso en el

mantenimiento de los polimorfismos de inversiones, el cual se

discutirá mas adelante

En la mayoria de las poblaciones descriptas en este trabajo,

pudo verificarse que cuando el numerode bivalentes heteromorfi­

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 proximales-distales y

distales-distales (en bivalentes de cromosomas acrocéntricos y

meta- o submetacéntricos,respectivamente) tanto en los pares

homomorficos básicos como estructurales. Ademas, nunca se

observaron quiasmas en las regiones invertidas de los bivalentes

heteromórficos. Consecuentemente, sólo se forma un quiasma en



tales bivalentes,lo que ocasiona una reducción en la frecuencia

de quiasmas totales.

Vaio et al (1979) al analizar 3 poblaciones de 7.

pallidipennis obtuvo una regresión significativa únicamente en

una de ellas. Sin embargo , al agrupar todos los individuos de

las poblaciones y aplicar un análisis de regresión lineal, se

obtuvo, al igual que en este trabajo un valor de F

estadísticamente muysignificativo.

Sin embargo, en otros estudios sobre cambios centromericos

pudo demostrarse que estaba operando un efecto compensatorio de

la reducción en la frecuencia de quiasmas. Este resultaba en un

aumento de la frecuencia de quiasmas en regiones externas al

rearreglo y podia involucrar también otros cromosomas (White y

Morley, 1955; Weissman, 1976). No obstante esto, este incremento

no podia ser compensado mas cuando se alcanzaba un punto de

I'saturación por interferencia" (Schultz y Redfield, 1951).

Obviamente, este efecto compensatorio no ocurre en las

poblaciones argentinas de 7. pallidípennis. Posiblemente, en

los términos de 'saturacion por interferencia" de Schultz y

Redfield (1951) podria aventurarse la hipótesis acerca de una

distancia de interferencia que se mantendría elevada incluso en

los cromosomas invertidos y a través del centromero. Esto

conduciria a la localización proximal y distal de quiasmas lo

cual impedirfa efecto compensatorio alguno. En conclusión, en



este caso no se habria alcanzado un punto de saturación (pues

no hubo efecto compensatorio previo) y seria entonces la gran

distancia de interferencia quiasmática la que impediria que se

mantenga constante el numero de quiasmas totales al disminuir

estos por no poder formarse en las regiones heterocigotas para
la inversión.

Todas las poblaciones de 7, pallídfpennfs mostraron en

general resultados similares en cuanto a las condiciones de los

quiasmas. Sin embargo, la población del Chocón presentó

caracteristicas particulares por diversos motivos. En primer

lugar, fue la unica que se diferenció estadisticamente en cuanto

a la frecuencia de quiasmas totales de las restantes presentando

un valor medio menor para esta variable. En segundo lugar, fue

la unica en la que se evidenció una regresión significativa

positiva entre el número de bivalentes heteromórficos y la

frecuencia de quiasmas intersticiales, ya que éstos disminuyen

cuando aumenta la primer variable. Por último, y en concordancia

con este último resultado, la correlación entre la +recuencia de

quiasmasintersticiales y totales fue positiva y significativa.
Estos resultados implicarian un control genético de los

quiasmas ligeramente distinto para esta población o también una
interacción di+erencial de dicho control con el medio ambiente

poblacional. Esta población, de acuerdo a Vaio et al (i979) y

Gogi et al (1985) se encuentra en el extremo sur de la

186



distribución geogra+ica de la especie por lo que podria

considerarse geográíicamente marginal. Esto, posiblemente se

relacione con las caracteristicas particulares que presenta esta

poblacion que incluso se evidencian en los resultados obtenidos
al correlacionar las frecuencias de las inversiones con la

latitud, longitud y altitud y que se discutirán 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 numero de quiasmas

totales, siempre que no se incluyan los individuos portadores de

cromosomasB. Esto indica que se produce una redistribución de

los quiasmas cuando disminuye la frecuencia de quiasmas totales,

a causa de los bivalentes heteromór+icos, incrementándose en

consecuencia 1a 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 implicaria que con un mayor número de bivalentes

heteromorficos por macho, la recombinacion genetica,

paradójicamente se incrementa.

En conclusión, si bien los resultados con respecto a las

condiciones de los quiasmas son en general similares para todas

los poblaciones, existen algunas caracteristicas que las
diferencian. Es posible que el mantenimiento exitoso de los

polimorfismos dependa de los requerimientos de variabilidad



genetica. Tales requerimientos serian probablemente especificos

para cada especie, y más aún para cada poblacion dentro de una

mismaespecie. ¿omose menciono en el capitulo anterior, la

formación de los quiasmas dependeria de diversos factores tales

como el genotipo, edad y Sexo de los individuos, asi como de

factores ambientales (Shaw, 1971, 1972; Henriques-Gil et al,

1982; Henriqges-Gil y Arana,l987; Cano et al, 1987,

etc.).Alguno de estos factores o quizas la suma de algunos de

ellos posiblemente sean los responsables en cada poblacion de

una respuesta diferencial a la formación de los

entrecruzamientos genéticos.



b)|igni!icldo del mantenimientodo los polinor+llnol do

inversiones on ¡al poblacional naturales do 7. plllídipennis:

posibles fuerznl ovolutivan opornntol.

Es bien sabido que los polimorfismos

cromosomicos son una caracteristica de los sistemas

genéticos de muchas especies (White, 1954, 1973). Asimismo,

comoresultado de los numerosos estudios proteicos realizados

en las dos 'últimas decadas también se pudo determinar

la existencia de una gran cantidad de polimorfismos enzimáticos

(revisados recientemente por Nevo et al, 1984). Sin embargo, a

pesar del conocimiento de tanta diversidad genetica y

cromosomica todavía hoy existen controversias acerca de su

significado evolutivo.

Ironicamente, el descubrimiento de tanta variabilidad no pudo

resolver las ya antiguas discrepancias entre los distintos

modelos de seleccion natural (Dobzhanskyet al, 1986; Hart],

1980, etc.) versus la teoria neutralista (Kimura,1968,1979,1983¡

Mei, 1983, 1987 y referencias dadas por estos autores). Es decir

que aún existen posturas distintas entre los evolucionistas

sobre la importancia relativa de cada una de las fuerzas

evolutivas estocasticas y/O deterministicas que interactúan
durante el proceso de diferenciación genetica de las

poblaciones.

No obstante esto, es importante señalar que el debate



seleccionismo-neutralismo se puede resumir en diferencias

netamente cuantitativas (Nevoet 31.1984). Los seleccionistas

no ignoran la deriva genetica, pero creen que la

selección natural es de suma importancia. Asimismo, los

neutralistas no niegan la existencia de evolucion adaptativa por

selección Darwiniana positiva, pero creen que sólo una pequena

porción de las sustituciones alelicas seria el blanco de este

tipo de fuenza evolutiva, mientras que el resto serian

propulsadas fundamentalmente por deriva genetica al azar.

La literatura concerniente a este tema es muy extensa y

comprendenumerosos estudios realizados con el fin de resolver

este enigma (Bryant, 1974; Hedrick et al, 1976; Nei, 1983;

1987; Nevo, 1978; Nevo et al, 1984; Endler, 1986; Eanes, 1987;

etc.).
Deacuerdo a la teoria seleccionista, distintos tipos de

selección denominadosequilibradores serian los responsables del

mantenimiento de polimorfismos estables. Estos tipos comprenden

al modelo de sobredominancia clásico, la seleccion dependiente

de la frecuencia, selección diferencial entre dos sexos o entre

distintos estadios de vida y seleccion variable en tiempo y/o en

espacio (Hedrick et al, i976).

Unmétodo útil y sensible para detectar seleccion es buscar

correlaciones entre frecuencias génicas o genotipicas y factores

ambientales (Clarke, 1975). Existen efemplos clásicos que



ilustran este fenomeno y que son los polimorfismos para

caracteres visibles comoel del melanismo industrial en Bistan

betularia (Kettrewell,1955 a y b; Bishop,1973) y el del color

y patron de bandas de la concha de Cepaea nemorales (Sheppard,

i951; Cain y Sheppard, i954; Clarke, 1966). Estos y otros

ejemplos referidos a polimor+ismos enzimáticos y cromosomicos

fueron revisados entre otros por Bryant (1974), Hedrick et al,

(1976) , Hamrick et al,(1979), Nevo (1978), Nevo et al

(1984), Brussard (1984) y Endler (i986).

Las correlaciones genético-ambientales sugieren la existencia

de una relación causal entre el rasgo genético en estudio y el

agente selectivo, pero no son suficientes para demostrar la

presencia de fuerzas deterministicas (Endler, 1986). La

existencia de un único cline latitudinal, altitudinal (o de otro

tipo) podria ser el resultado de hibridación de poblaciones

previamente aisladas que se habian diferenciado por deriva

genética al azar a causa de e+ectos fundadores o por algún otro

motivo (Clarke, 1975).

Por ejemplo en el saltamonte alpino Podisma pedestris

existen zonas hibridas entre dos razas cromosomicasque diíieren

en el sistema de determinacion del sexo (XO/XXy neo-XY) (John y

Hewitt, 197G; Hewitt y John, 1972; Hewitt, 1975). En estas

zonas se observaron clines en las +recuencias de los cariotipos

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



heterogeneidad ambiental en gradiente. Las dos razas de Podisma

pedestris se mantenían establemente separadas gracias a la

interacción de diversos factores comoser la inviabilidad del
hibrido, la baja vagilidad o poder de dispersión y ia existencia

de barreras fisicas (geográficas) (Barton y Hewitt, 1981)|

superponiéndose en algunos puntos de contacto en donde se forma­

ban clines cromosómicos que de todos modos no ofrecían una

barrera fuerte al flujo de genes (Halliday et al, 1983, i984).

La existencia de asociaciones genetico- ambientales de rasgos

que presentan una variación geográfica compleja junto con el

ambiente y/o de correlaciones uniformes sobre un área

geografica extensa y/o de varios grupos de poblaciones

independientes en donde estas se repiten,puede ser una evidencia

bastante fuerte de selección natural (Clarke, 1975! Endler,

1986).

Unejemplo de esto son los trabajos desarrollados entre otros

por Knibb et al (i981), Knibb (i982 ), Oakeshott et al

(1982 a y b, 1984) y Anderson et al (1987) en

Drasaphfla melanogaster. En esta especie se comunico la

existencia de clines latitudinales paralelos en tres continentes
para las frecuencias de cuatro inversiones cromosómicas y para

seis [ací enzimáticos.Tal patrón geográfico reiterativo sugi­
rió a estos autores la acción de selección natural. La mayoria

de las poblaciones de D. melanagaster enan polimórficas para

cuatro inversiones cromosómicas cosmopolitas; estas se



localizaban en cada uno de los brazos de ios autosomas mas

grandes y se denotaron como In(2L)t,In(2R)NS, In(3L)P y In(3R)P.

Se describieron para estas inversiones clines latitudinales

en sus frecuencias que se repetian en Australasia, Norteamérica

y Asia. En cada Icaso las frecuencias de las inversiones

disminuian a medida que aumentaba la distancia desde el ecuador

(Knibb, 1982)2 Si bien ninguna inversion se asociaba con la
mismavariable climática en las tres regiones, las +recuencias

de las inversiones se relacionaban en general positivamente con

la temperatura máximay minima y también con la precipitación

minima.

En cuanto a los polimorfismos enzimáticos, Anderson (1981)

(citado por Üakeshott et a1, i982) y Oakeshott et ¿[(1982)

también demostraron la existencia de clines latitudinales

similares en tres continentes (Europa/Asia, Australasia y norte­

américa de los Iocí enzimáticos correspondientes a la alcohol

deshidrogenasar (Adh) y Giicerol-S-fosfato deshidrogenasa

(Gpdh) de D. melanogaster.

En las tres regiones zoogeográ+icas, las frecuencias de los

alelos Adh’ y GpdhP y de los alelos AdhP y Gpdho

disminuian y aumentaban, respectivamente, a medida que aumentaba

1a distancia desde el ecuador. Nuevamente, la recurrencia de los

gradientes latitudinales en distintas regiones geográficas se
b

considero comoevidencia de la existencia de seleccion natural



operando para mantener los polimorfismos de Adh y Gpdh

(Oakeshott et al, 1982). Lyndsley y Gill (1968) demostraron

que la inversion In (2L)t contenía al locus Gpdh entre sus

puntos de ruptura y el locus Adh se encontraba justo por {uera

de esta y mas tarde Voelker et al (1978) comprobó que existia

un {uerte desequilibrio gamético entre Adh y In(2L)t y entre

Gpdhy In(2L)t, conteniendo esta inversion en genera] a los

alelos Adh. y Gpdh'.

Como se describió previamente, la +recuencia de esta

inversion también presentaba una distribucion clinal por lo que

fue necesario demostrar si los clines para los [ací enZJmati­

cos eran simplemente una consecuencia de la asociacion entre

In(2L)t y la latitud. Con respecto al cline Gpdh, se observo que

este existia aparentemente en forma independiente del cline

cromosomicoen las poblaciones norteamericanas (Voelker et al,

1978) mientras que en Australasia ocurría lo contrario (Knibb,
l983).

En cuanto al locus Adh, se encontro que los clines

permanecíanestadísticamente signi+icativos luego de controlar
el efecto de las inversiones tanto en Norteamérica como en

Australasia (erlker et al, 1978; Knibb, 1983; Anderson et

al, i987).

Por último, en 1o que concierne al agente selectivo que

mantendría estos polimor+ismos, algunos estudios habian



demostrado que existían di+erencias en termoestabilidad entre la

forma rapida y lenta de la enzima Adh y Gpdh (Vigue y Johnson,

19731Dayet al, 1974i Alahiotis et al, 1977). Estos

resultados llevaron a formular hipótesis acerca de una posible

relacion entre la maximatemperatura y los clines latitudinales

en las frecuencias de los genes Adh. y GpdhP (Johnson y

Powell, 1974; Alahiotis et al. 1977). Sin embargo, no pudieron

encontrarse eJidencias directas en este sentido (Oakeshott et

31,1982) ni tampoco al considerar comovariable climática a la

precipitación maxima (Anderson et al, 1987).

De todos modos, si bien el agente selectivo no ha podido

determinarse en forma inambigua, estos estudios constituyen

ejemplos razonablemente claros y aceptables de la existencia de
seleccion natural debido a la reiteración de clinas con

similares caracteristicas en regiones 9eográ+icas muydistintas.

En 7rimerotropis pallfdípennis pudo demostrarse la

existencia de clines altitudinales para la mayoria de las

secuencias cromosomicas analizadas en las poblaciones

argentinas.
Comose describió 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 mismosresultados excepto para las secuencias 6A,

6My 8A (tabla 29 a). Cuando se analizaron todas las



poblaciones argentinas estudiadas , los resultados fueron

nuevamente similares, es decir que las mismas secuencias se

correlacionaron con la altitud con igual signo de pendiente y

significación estadistica, excepto nuevamentelas secuencias 6A,

6M ,eAyen este caso la 4SM1 (tabla 29:). Mas adn , cuando se

excluyeron de los analisis a la poblacion del Chocon (hecho este

que se discutirá mas adelante) los resultados fueron otra vez

similares, y estadísticamente blltlnto ml! lignifiCltivol,
pero a diferencia del estudio anterior con variaciones también

significativas en las frecuencias de las secuencias 6A, 6M y

4SNi con respecto a la altitud.

Ambosclines analizados,(La Rioja y San Luis Mendoza) a

pesar de ubicarse en gradientes altitudinales similares (737

m.s.n.m a i924 m.s.n.m. el primero y desde 44H hasta 2Ü99

m.s.n.m. el segundo) se diferencian en cuanto a sus

distribuciones latitudinales y longitudinales. Las muestras

riojanas constituyen un gradiente latitudinal pero no

longitudinal; en cambio las de San Luis- Mendoza se encuentran

sobre un gradiente longitudinal pero no latitudinal. Esta

diferenciación es importante a la hora de comprender las

diferencias encontradas entre ambos grupos de poblaciones en

cuanto a las correlaciones de algunas morfologias cromosOmicas

con la altitud, en particular la 6M, 6A y 8A.

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 2B a).

Cuando se analizan todas las poblaciones en función de las

tres variables (altitud, latitud y longitud) la correlación de
esta secuencia con la altitud es moderadamentesignificativa si

se excluye del análisis a la población del Chocón y no

signiíicativa si se consideran todas las poblaciones. Sin

embargo, cuando se estudia su relación con la longitud la

variación es siempre altamente significativa (tabla 29 b y c).

Es decir que la correlación altamente signiiicativa en el cline

San Luis- Mendoza con la altitud se explicaría no por el

gradiente altitudinal sino que por el longitudinal, de alli las

diferencias con el grupo riojano. Lo mismo es valido para la

secuencia estandard 6A, sólo que en el caso anterior la 6M

disminuye cuando la longitud oeste es mayor mientras que con la

+recuencia de esta secuencia no invertida ocurre lo contrario,

es decir que aumenta a mayores longitudes.

Otro caso particular es el de la morfología 8A. Esta, en el

gradiente riojano aumenta su frecuencia en forma muy

significativa a altitudes mayoresmientras que en el gradiente

San Luis- Mendozaeste aumento no es importante,(si bien se en­

cuentra estadisticamente cercano al limite de signi+icacion).En

el cline riojano, ademas, las frecuencias de esta secuencia se

correlacionan en forma muysignificativa (r=-B,88') con la la­

titud y lo mismoocurre cuando se consideran todas las poblacio­



nes exceptuando Chocon. Es decir que la variación en la

secuencia BApodria depender no sólo 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 cromosoma6, no se descarta su asociacion con la altitud

pues esta es significativa (o cercana al nivel de significación)
en todos los estudios.

En conclusión podemosresumir los resultados de la siguiente

forma: algunas secuencias, como ser las 4A, 48H1 y 7A aumentan

signi+icativamente cuando aumenta la altitud y otras lo hacen a

la inversa, como ser las 4 AI, 7SM2y 88m4. Esto es válido tanto

para los dos gradientes como para las 15 poblaciones en su

conjunto (salvo en el caso de la secuencia 48Hl en el cual la

correlación se mantiene significativa solo cuando no se

considera a la población del Chocon).

Asimismo, las secuencias 6A y 6M se correlacionan

significativamente con la longitud en +ormapositiva y negativa

respectivamente. Esto explicaria el hecho que la significación

de la variación en la {recuencia de esta mor+ologia con la

altitud dependa del cline considerado y también de la inclu­

sión o no de la poblacion del Chocon, ya que no se asocia

directamente con esta variable. Por último, la secuencia 8A se

correlaciona muy significativamente con la altitud en las

poblaciones riojanas y tambien al considerar todas las



poblaciones, (exceptuando al Chocón ), aumentando

su frecuencia a alturas mas elevadas. Sin embargo

con respecto al grupo San Luis- Mendoza esto no es

as! aunque la correlación presenta valores cercanos al nivel de

signiíicación. Unaposible explicación a este resultado podria

ser su asociación simultánea con la latitud, es decir que se

deba a su tendencia simultánea a aumentar a latitudes mayores.

Como se mencionó previamente, la población del Chocón

presenta caracteristicas particulares en lo que se re+iere a la

+ormación de los quiasmas. Es por esto que al estudiar las

correlaciones de las distintas variables abióticas se analizó

también lo que ocurría cuando no se incluía a esta población en

los distintos análisis. Las di+erencias encontradas en ambos

estudios ( incluyendo no al Chocón ),

son explicables en el caso de las morfologias 6A y 6M

pero no en lo que respecta a la 4SM1con la altitud y la 8A con

la latitud y en los niveles de signi+icación en general algo mas

bajos. Una posible razón de estas di+erencias podria residir en

el hecho mencionado previamente cuando se hizo referencia al

estudio de las condiciones de los quiasmas. Esta población,

considerada geográficamente marginal por Goñi et al (1995)

podria ser que se encontrara en un microambiente particular que

no correspondiese al esperado de acuerdo a su ubicación

altitudinal, latitudinal y/o longitudinal. Por otro lado,
a pesar de que los cromosomas de todas las poblaciones sean

19€;



morfológicamente idénticos, sus secuencias u ordenamientos

lineales de genes puede que no sean los mismos.E1 supuesto de

igualdad que fue tacitamente considerado al realizar los anali­

sis y que probablemente sea cierto para la mayoria de las pobla­

ciones (dado los resultados obtenidos) podria ser que no se cum­

pla en el caso de la población del Chocón.Más aún, pueden exis­

tir muchos supergenes distintos para cada secuencia génica

(Strickberger y Hills, i966), es decir que el ordenamiento

lineal de genes podria ser el mismo, pero no los alelos

linelamente coadaptados e involucrados en el rearreglo
cromosómico.

Salvando estas diferencias, la conclusión mas importante de

destacar que surge de estos estudios es que los patrones de

variación de las secuencias se repiten en los distintos

gradientes y también al considerar todas las poblaciones del

pais ubicadas en regiones distintas y a veces muy distantes.

Esta reiteración en los patrones de variación cromosómica

constituyen una evidencia bastante fuerte de la existencia de

selección natural operando en el mantenimiento de los mismos

(Clarke, 1975; Endler, i986). Él o los agentes selectivos

responsables de esto serian algunas de las variables climáticas

y/o ecológicas asociadas con la altitud, latitud y/o longitud,

comoser la temperatura, humedadrelativa, presión de oxigeno,

precipitaciones, aridez, tipo de vegetación, etc. El blanco de



estos agentes selectivos serian las distintas secuencias génicae

involucradas en el rearreglo cromosomico.

Las inversiones presentan caracteristicads que las convierten
en sistemas unicos. Una poblacion polimorfica para una inversion

tiene una frecuencia reducida de recombinacion en la region de

la inversion que se reduce practicamente a cero en las

gametogenesis de los heterocigotas (Wasserman, i966). Es decir

que los bloques de genes mantienen su integridad de generacion

en generacion mientras sean portados por los heterocigotas (aun­

que también esto es valido para los homocigotas en el caso de

7. pallidipennís pues en estos practicamente tampoco ocurre

entrecruzamiento en regiones intersticiales). Por lo tanto la

seleccion puede operar sobre el bloque integro de genes como si

este fuera una unidad hereditaria, un "supergen'. El valor

selectivo de un supergen dependerá tanto del ordenamiento lineal

de genes como asi también de los alelos particulares que

presente la ordenación. Se espera que la selección perpetúe y

aumente la frecuencia de aquellos supergenes que consistan de

alelos cooperantes internamente balanceados (Uasserman, 1968).

Por lo tanto, las inversiones a menudounen complejos de genes

coadaptados que seran +avorecidos por selección natural

(Dobzhansky, i979). Esta coadapatacion de genes implica la

existencia de epistasis con respecto al valor adaptativo de los

genes ubicados en el segmento cromosomjco abarcado por el
rearreglo. Esta interacción génica puede conducir a un



desequilibrio de ligamiento (Kojimay Kelleher, i961) (incluso

en ausencia del rearreglo cromosomico), y seria una condicion

necesaria para el establecimiento de una nueva inversion en una

poblacion, a menos que esta se introduzca en +recuencias

apreciables por deriva genética (Charlesworth y Charlesworth,

1973).

En el caso de T. pallfdípennis, cada una de las secuencias

génicas estarian adapatadas a uno o mas componentes del

ambiente. El modelo de seleccion balanceado que mantendria estos

polimorfismos seria el de variación espacial en cuanto a los

coeficientes de seleccion correspondientes a cada una de las

secuencias cromosúmicas alternativas. En otras palabras, se

sugiere la posibilidad de un cline altitudinal (o latitudinal

y/o longitudinal en algunos casos) de los diferenciales de

seleccion paralelo al cline de +recuencias cromosomicas
observado.

Cabe seïalar sin embargoI que bastaría que un único locus se

encuentre en desequilibrio de ligamiento con el rearreglo y que

a su vez se asocie con alguna variable biotica relacionada con

la altitud, latitud o longitud, para que se obtenga una

asociacion significativa de toda la inversión con dicha
variable.

Si bien se han comunicado en muchos casos asociaciones de

rearreglos cromosomicoscon la altitud, latitud o longitud en el



género Drosophíla (Dobzhansky, 1948; Stalker y Carson, 1948;

Brnclc, 1962, 1966; Uard et al, 1974; Mettler et al, 1977;

Pinsker, Lanklnen y Sperlich, 1978; Voelker et al, 1978i

Knibb et al, 1981; Knibb, 1982, 1983 Oakeshott et al,

1982, 1984; Anderson et al, 1987; Burla et al, 1987, etc.)

no ocurre lo mismo con los Orthoptera.

El estudio presentado aqui sobre T. pallfdípennis,

constituye el primer caso de inversiones pericentricas en este

grupo de insectos en el que se demostró una asociacion de este

tipo de rearreglo con una variable abiótica. En ortópteros

existen algunos pocos ejemplos de variación clinal pero que se

refieren a rasgos morfológicos comoser el del saltamontes no

alado Phaulacrídïum vittatum (Dearn, 1981) y el del grillo

Allonenobious fasciatus (Nousseau y Ro+f,1989). El primerocs

polimórfico para tres morfologias en los patrones de color de la

cabeza, el pronoto y las alas. Este polimorfismo está controlado

por alelos de un unico locus autosómico y se encontró un cline

en las frecuencias de dichas morfologias en Australia,

correlacionado con la latitud. Se sugirió un modelo de selección

balanceado semejante al propuesto para Trimerotropís

pallfdipennís. Sin embargo, ya que la variabilidad en el color

en acrididos parece estar asociada con el habitat geó+ilo y tipo

de pasturas, Dearn (1981) postuló que la relación entre las

zonas de pasturas y los bosques poeran ser también las

responsables del cline observado y que los polimorfismos serian



mantenidos en localidades particulares a través de flujo genico

impuesto por un regimen de selección disrruptiva a traves de dos

hábitats di+erentes (pastura y bosque). En el grillo, se

determinó un patrón de variación fenotipica a lo largo de un

cline en cuanto a las longitudes de las distintas estaciones del

año. El tamaño del cuerpo y la expresión de la diapausa

covariaban junto con la longitud de las estaciones de una manera

consistente con la hipótesis de que la selección, mediada a

través de la acción de las primeras heladas ubicaria 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 maximo el

tiempo disponible en un hábitat dado. Es decir que la variación

en el tamaño del cuerpo y en la expresión de la diapausa seria
el resultado de selección diversificadora debido a diferencias

en las condiciones locales del medio ambiente (Mousseau y Roff,

1989).

En términos ecológicos, Trinerotropis pallídipennís es un

estratega del "r' (Uallner, 1987), termino este que se re+iere

al tipo de estrategia de supervivencia en ambientes

superpoblados o no. Los insectos que son r-estrategas presentan

una alta capacidad de crecimiento poblacional y son pobres

competidores.

T. pallidipennis vive directamente sobre el suelo desnudoI



pero se alimenta de plantas anuales asociadas con las especies

de ¿arrea (Ütte y Joern,1975).Es por esto que sus números po­

blaciones pueden fluctuar en forma dramática y alcanzar densida­

des muyaltas respondiendo al crecimiento de su fuente alimenti­

cia comosecuencia de la precipitación. Dos caracteristicas

importantes de los r-estrateqas es que los adultos presentan una

elevada vagilidad y ademas son especies con una alta incidencia

de polimorfismos (Wallner, 1987). La elevada vagilidad o poder

de dispersión condice con el hecho que los adultos de 7.

pallídípennfs sean fuertes voladores.Esta caracteristica, junto
con la de las fluctuaciones poblacionales son importantes de

tener en cuenta al establecer hipótesis sobre modelos de

selección imperantes en el mantenimiento de los polimorfismos.

Si se tiene en cuenta estas caracteristicas,, entonces los

diferenciales de selección que mantienen los gradientes en 7.

pallidipennfs no deben ser pequenos.Esto se debe a que,de

acuerdo a las consideraciones de Fisher (195g) sobre el analisis

de clines simplificadas por Hartl (1986), se desprende que a ma­

yor dispersión es necesario un diferencial de selección mayor

para que exista un determinado cambio en las frecuencias. Dicho

en otras palabras, la diferencia entre los coeficientes de

selección de los rearreglos alternativos en ambos extremos del

cline para mantener una determinada diferencia en las

frecuencias alélicas seran mayores cuanto mayor sea el poder de

dispersión.



Asimismo, las fluctuaciones en los números poblacionales

pueden variar la importancia relativa de los procesos

estocásticos y deterministicos. Si el N se reduce drásticamente,

el proceso de deriva genética al azar puede predominar a menos

que los coeficientes de selección sean nuevamente muy impor­

tantes. Un análisis de la estabilidad de los polimor+ismos en nu­

merosas poblaciones y a lo largo de muchas generaciones podria

esclarecer este último punto.Cabe aclarar, por otro lado,que

esta caracteristica de 7. pallidipennis (es decir sus

fluctuaciones en los números poblacionales) también podria haber

{avorecido evolutivamente al establecimiento de nuevas

inversiones por deriva genetica al azar en momentosen que las

poblaciones pasaban por cuellos de botella.

Comose mencionó previamente en la introduccion, Goñi et al

(1985) al estudiar 7 poblaciones de 7. pallidipennis ubicadas

en una transecta al norte de la Patagonia argentina, propusieron

la existencia de un patron geográfico de variación cromosomica.

Estos autores sugirieron que la similitud cromosomica podia

predecirse por proximidad geográfica ya que mediante analisis de

agrupamiento obtenían cuatro grupos distintos de muestras que

estaban constituidas cada una por poblaciones vecinas. Un primer

grupo lo formaban las poblaciones andinas de Laguna Blanca y
O

Catan Lil con una frecuencia de inversiones nula o baja. Luego



le seguia un segundo grupo de poblaciones (Plottier y Chelforó)

con un mayor numero medio de inversiones por macho y un tercer

grupo con una frecuencia todavia mayor de esta variable

(correspondiente a las poblaciones de Choele Choel y La Adela).

Finalmente, el último grupo lo constituía una única poblacion
(Sierra de la Ventana) situada en el limite oriental de la

distribución de la especie y que, si bien presentaba una

+recuencia de inversiones distinta a la del tercer grupo, esta

era menor que la del segundo grupo.

En cuanto a la frecuencia media de bivalentes heteromórficos

por individuo (H), esta variable también diferenciaba a los

cuatro grupos, siendo practicamente nula en la primera,

aumentaba en el segundo, disminuia en el tercero y en la última

población tomaba valores semejantes a los del segundo grupo.

Goñi et al (1985) propusieron a partir de estos resultados

que las poblaciones de 7. pallídipennis en un area geográfica

particular, aunque no necesariamente en la misma region

+itogeográ+ica ni bajo las mismas condiciones climáticas, se

caracterizaban por un patron distintivo de polimorfismos

cromosomicos (es decir, presentaría un determinado valor de I

(número mediosde inversiones por macho) , de H (número medio de

bivalentes heteromór+icos por individuo) y de recombinación

genetica). Sin embargo, la presencia de inversiones en

poblaciones relativamente próximas a 1as estructuralemnte



monomórficas de la precordillera andina, y el mantenimiento de

tan elevado nivel de polimorfismo en casi todas las poblaciones

lo consideraban un dilema; no obstante esto especulaban con la

operacion de algún tipo de seleccion responsable de la

diferenciación cromosomica. Además proponian que el

mantenimiento de los polimorfismos cromosómicos

podria explicarse en terminos de componentes de nicho

relacionados con la aridez, los cuales sin embargo no se

correlacionarian ni con factores macroclimáticos ni

fitogeograficos.
Lamentablemente, estos autores no identificaron las

inversiones correspondientes a cada uno de los pares

cromosomicosdebido a lo dificil que resulta diferenciar por

tamano alguno de los bivalentes medianos (como se expuso

previamente en los resultados, este problema pudo superarse al

estudiar las poblaciones presentadas en este trabajo). A pesar

de esto, los resultados obtenidos por Goñi et al (1985)

pudieron compararse con los obtenidos aqui y su reinterpretacion
se describe a continuacion.

Como se describió en la tabla 21, el valor de I se

correlaciona en general en forma muy significativa con la

altitud, aumentando a medida que disminuye 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 mismomodo, las



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

variable.

Las poblaciones analizadas por Goni et al (i983), se

encontraban ubicadas en un sentido occidente-oriente en zonas

cada vez mas bajas , excepto la poblacion de Sierra de 1a

Ventana, que se ubica a aproximadamente 1256 m.s.n.m. Este

gradiente altitudinal posiblemente sea la razon por la cual se

observo ese patrón geográfico en la frecuencia de las

inversiones. El análisis de agrupamiento 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, que son

las variables analizadas por los mencionados autores). Ademas

habria separado a la poblacion de Sierra de la Ventana (pues esta

presentaba un valor de I correspondiente al de poblaciones

ubicadas entre el primer y segundo grupo, es decir diferenciado

del tercer grupo proximo geograficamente) debido a la

disminución del I que nuevamente es concordante con el aumento

altitudinal de acuerdo a lo presentado en este trabajo de tesis.

Por otro lado, las poblaciones analizadas por Goñi et al

(1985) tambien se encontraban logicamente sobre un gradiente

longitudinal. La secuencia 6M invertida, que se correlaciona

negativamente con la longitud, también contribuiria a este

descenso occidental- oriental en el valor del I, al menos en lo



que concierne a todas las poblaciones exceptuando a la de Sierra

de la Ventana.

En lo que respecta al valor de H, también se evidenció un

patrón de variación longitudinal significativo al analizar todas

las poblaciones presentadas en este trabajo (tabla 21).En este

caso existe una tendencia al aumento de H en poblaciones mas

occidentales. Asimismo, también se observó una correlación

positiva significativa 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 noción de que

poblaciones ecológica y/o geogra+icamente centrales

pertenecientes a muchas especies de Drosophfla 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 Drasaphila, este aparentemente

no podria aplicarse universalmente en los ortópteros.

Un ejemplo claro de patrones marginales-centrales de

variabilidad cromosómicalo constituye el caso de 7rímerotropis

helíeri (Schroeter, 1968) y Trimerotropís pseudo/asciata

(Weissman, 1976). En ambas especies las poblaciones

ubicadas en ambientes ecológicamente adecuados,

aunque no necesariamente centrales geogra+icamente,

presentaban altos niveles de polimonfismos genéticos y



cromosómicos y mostraban bajas +recuencias de recombinacibn,

mientras que en las poblaciones marginales ocurría lo inverso.

Otro ejemplo, sin embargo, lo constituyen 7. sulíusa y 7.

gracilis en los cuales no pudieron demostrarse 1a existencia

clara de este tipo de patrón de variación cromosomica (White,

1973).

Como se menciono previamente, 7. pallídipennis

aparentemente' originaria de Norteamérica, se ha

dispersado hacia latitudes sureñas y en el continente
Sudamericano su distribucion coincide con la de la

cordillera Andina, invadiendo regiones áridas y semiaridas

(Carbonell, citado por Vaio et al, l979).En estas regiones

presenta una gran plasticidad ecologica ya que se adapta a un

rango altitudinal mas amplio (John, 1983), siendo aparentemente

su requerimiento básico la prevalencia de condiciones áridas y

semiaridas (Vaio et al ,1979 i John, 1983).

En el caso de las poblaciones argentinas de 7.

pallidípennfs no existen evidencias de que aquellas ubicadas en

regiones mas orientales o a altitudes menores sean

ecológicamente menos favorables. Sin embargo, este hecho no es

improbable dado que en zonas mas bajas del pais, ubicadas mas

hacia el este, las condiciones de aridez o semiaridez

desaparecen (requisito este indispensable para la supervivencia

de la especie). Una forma de comprobar la condicion marginal de



las poblaciones es a traves del esfuerzo de captura (Weissman,

1976). En base a esto , la población de Capilla del Monte podria

considerarse ecológicamente marginal, pues ademas de ser

geográficamente marginal en lo que respecta a 1a distribución de

la especie, fue necesario un gran esfuerzo de captura para

coleccionar unos pocos individuos (a menos que la baja densidad

demograíica se deba al regimen de lluvias que como se mencionó

previamente ejerce su influencia sobre los numeros

poblacionales). Incluso, la población de Capilla del Monte

presentó el valor mas bajo de H (tabla 9) lo cual, de acuerdo a

las caracteristicas recien mencionadas,serla concordante con el

patrón central-marginal. Es decir que, si se considera a las

poblaciones mas orientales como las que ocupan hábitats

ecológicamente menos favorables, entonces se aceptaría la

existencia de un patrón de variación cromosómica semejante al

observado en especies de Drosophïla.

6631 et al (1985) si bien no observaron una correlación

longitudinal signi+icativa en los valores de H,observaron un

patrón de variación para esta variable. Postularon entonces que

si se consideraba a las poblaciones moderada o altamente poli­

mórficas como pertenecientes a ambientes mas favorables,
entonces dicha variación se adecuaria al modelo "central­

marginal'.
Sin embargo, en vista de las relaciones



aparentemente causales de la mayoria de las

secuencias cromosomicascon variables climáticas y/o ecológicas

directamente asociadas con la altitud y en algunos casos con la

longitud y latitud, se propone que el aparente modelo central­

marglnal en los valores de H seria simplemente una

consecuencia de dicha relacion causal. De hecho, el patron

longitudinal presentado aqui, no se cumpliria en el caso de las

poblaciones estudiadas por Goñi e: al (1985), pues las dos

ubicadas en los extremos este (Sierra de la Ventana) y oeste

(Laguna Blanca) presentaron valores de H altos y bajos

respectivamente, en contraposición al gradiente longitudinal

pero en concordancia con su ubicación altitiudinal.

En resumen, ya modo de conclusion de los expuesto

hasta aqui ,se propone que los resultados presentados en

este trabajo de tesis constituirlan una evidencia de 1a acción

de seleccion natural operando sobre cada una de las

secuencias cromosomicas de una manera particular, lo que

conduciria a un patron en la distribucion de las frecuencias de

cada una de ellas y también en los valores de I y de H.

En cuanto a los indicas de fijacion,que miden la cantidad de

di+erenciacion entre demes relativa a un maximoque ocurriría si

todos los alelos estuvieran fijados en distintas poblaciones

(Ayala, 1983),estos fueron en general muyaltos para todas las
secuencias cromosomicas (tabla 24).



Nuevamente, esta gran diferenciación posiblemente se deba a

dicha relación causal entre la altitud,lon9itud y latitud y las

frecuencias cromosómicas. Es decir que la selección natural

operaria como la principal fuerza evolutiva (aunque no la única)

responsable del mantenimiento del alto nivel de diferenciación

reflejado en los indices de fijación.

Obviamente que los resultados observados no son conclusivos

sino que muysugestivos. Otras experiencias podran ayudar a

demostrar las hipótesis 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 través de la

caracterización bioquímica de dichos marcadores podrian

estudiarse las posibles relaciones de éstos con

algunas variables fisicas y/o químicas. Otra posibilidad seria

criar estos animales en cajas de poblaciones y analizar la
variación en las frecuencias cromosúmicas en ambientes

homogéneosy a partir de cruzamientos controlados. Si bien esta

experiencia es de costosa aplicabilidad debido a las condiciones

particulares en que vive 7. pallidípennís (y que resultarian

dificiles de reproducir),su realizacion podria ayudar mucho a

conocer las estrategias adaptativas de la especie.



¡III POLIÑORFIOHDO ENZIHATICOB

Diferencinción intorpoblncional y lu relación con los

polinorfinmol cromosónicon

El nivel de polimorfismo (P) observado en las poblaciones de

7. pallidipennis aqui analizadas es cercano al valor obtenido

para todos los insectos, excluyendo a Drosaphïla (tabla 28)

(Nevoet al, i984). Con respecto al valor de H, este es alto

en comparacion a otros insectos pero semejante al del genero

Drosophfla, el cual presenta uno de los valores mas altos

("14%), incluso en comparacion con otros organismos del reino

animal y vegetal (Nevo et al, 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 cromosomicos

-p.ej. 7.9racílïs, Podismapedestris y Caledia captiva-. En el

caso de Warrambavirgo la situación es distinta. Esta especie

constituye el único caso conocido dentro de los Acrididae que se

reproduce partenogenéticamente. Aparentemente se habria

originado a partir de dos especies sexuales de Warranba sin

nombre (P196 y P169). A partir de ellas se han originado dos

grupos de clones (Standard Phylad y Boulder- Zanthus Phylad)

como resultado de dos eventos separados de hibridación

involucrando razas de las especies sexuales. El nivel de



heterocigosls presentado para los clones partenogeneticos +ue

muysuperior al de las especies sexuales y esto, aparentemente

es un rasgo comúnde las especies unisexuales de origen hibrido

(Honeycutt y Wilkinson, 1989).

Nevoet al (1984) al realizar una extensiva revision de las

especies investigadas electroforéticamente trato de demostrar

posibles asociaciones entre los niveles de diversidad genetica y

factores ecológicos, demogra+icoso historicos con el fin de

estimar sus importancias y +unciones relativas en la

di+erenciacion genética de las poblaciones. Como resultado de

esto concluyó que algunas variables bioticas (principalmente

ecológicas) se relacionan generalmente en forma muy

signi+icativa con el valor de heterocigosis. De este modo,

especies caracterizadas por hábitats amplios , no

territorialistas y pertenecientes a zonas de vida templadas y/o

tropicales o cosmopolitas, son las que presentan los valores mas

altos de diversidad genética. En particular, dentro de los

insectos (excluyendo a Drosophíla), se obtuvieron diferencias

significativas entre los valores de heterocigosis unicamente

cuando se compararon especies territorialistas versus no

territorialistas y también correspondientes a distintos
ambientes con diversos indices de aridez (árido, subarido,

subhdmedo. mesico, mésico + árido). Las especies no

territorialistas , como se mencionó . previamente, +ueron



siqni+icativamente masvariables que las terrlturialistan. Fote

patron se relaciono con la amplitud ecologica aparentemente ma­

yor y con las interacriones competitivas experimentadas por los

no territorialistas en comparacion con las especies

territorialistas. Conrespecto a los indices de aridez, en

general las especies de ambientes ecológicos extremos mostraron

niveles bajos de variabilidad genetica, mientras que las que se

distribuian en un espectro climatico mayor, mostraron niveles
mas altos.

7. pallídipennïs, al igual que la mayoria de los

Acridoidea, presenta un comportamiento de tipo no

territorialista (Otte y Joern, 1975). Además, si bien se

distribuye en ambientes áridos y semiáridos, en Sudamerica

presenta una gran amplitud ecologica ya que se distribuye en un

rango altitudinal mas amplio en comparacion con las poblaciones

norteamericanas (John, 1983). Por lo tanto, los valores

relativamente altos de H observados para esta especie son

congruentes con las caracteristicas recien mencionadas, en

concordancia con las observaciones expuestas por Nevo y sus

colaboradores (1984).

La determinacion genetica de las bandas aqui estudiadas +ue

inferencial. Sin embargolas hipótesis establecidas concuerdan

con el hecho que en todos los casos en donde pudieron llevarse a

cabo comparacionesestadisticas, las frecuencias genotipicas se



adecuaron muy bien con aquellas esperadas de acuerdo a

la expresión de Hardy-Ueinberg.

Con respecto al sistema esterasas, los zimogramaspermitieron

identificar las poblaciones pertenecientes a distintas (pero no

a la misma) provincia biogeográfica; tal diferenciación se

refiere tanto a 1a expresion génica (Est-1 a Est-3) como a las

frecuencias alelicas (Est-5 a Est-6) (Confalonieri et al,
enviado).

Estos últimos [ací diferencian en forma muysignificativa a

las poblaciones de San Luis con respecto a la de Tucuman y en

especial el locus Est-6, el cual presenta fijado uno de los

alelos (Est-6') en San Luis, mientras que en Ampimpaexiste un

polimorfismo para Est-6‘ y Est-óz (tabla 26) con respecto al

locus th-i, si bien las diferencias en cuanto a las frecuencias

alélicas no son estadisticamente significativas,las frecuencias

alelicas claramente se asemejan mas entre poblaciones proximas

geogrficamente (tablas 26 y 27).Por último, el locus Sod-B tam­

bien diferencio estadísticamente a las tres poblaciones, pero en

este caso es la muestra SL2 la que difiere estadisticamente de
las otras dos (tabla 27).

En terminos generales, estas diferencias se traducen en una

mayor distancia genetica entre las poblaciones distantes

geográficamente que entre las dos mas proximas. Esta

diferenciación se acentúa mas si se atribuye un origen genético



a la falta de expresion de tres 10:! en TU (tabla 27 a y b).

En este caso,la diferenciación genetica (según Ayala et al,

i974) no correspondería ya al de poblaciones locales , sino que

estaria a mitad de camino entre este nivel y el de semiespecies.

Conrespecto a otros ortópteros (tabla 39),niveles semejantes

diferenciación se obtuvieron entre algunos taxones de Caledia

captíva, cuyas poblaciones se encontraban diferenciadas tanto

cromosómica como alozimicamente y ademas presentaban un

aislamiento reproductivo parcial, ya que si bien se obtenían

individuos F1, no existia progenie F2 (Daly et 31,1981). En

el caso de Warranbavirgo, la relativamente baja identidad

genetica obtenida para las dos especies sexuales cuando se

realizaron ias comparaciones interpoblacionales no es inesperada

ya que se consideraron a las poblaciones del Norte y del Sur

comorazas diferentes (Honeycutt y Wilkinson, 1989).Por otro la­

do,el el caso del grillo Ceutophílus gracilípes, si bien se

obtuvieron también valores relativamente bajos de identidad

genetica cuando se promediaron los indices para poblaciones

pertenecientes a una mismay a distintas areas, estos no eran

significativamente diferentes (6,953 y 0,938 respectivamente)

(Cockley et al, 1976).

La virtual falta de expresion de los locí Est-i a Est-3 puede

explicarse a traves de distintas hipótesis, las cuales no
necesariamente son mutuamenteexcluyentes.(Confalonieri et al,



enviado): i) mutaciones que producen cambios en la secuencia

aminoacidica de la cadena polipeptidica y que afectan la

actividad especi+ica (alelos nulos o alelos de expresión pobre);

2) se produciría una baja cantidad de moleculas enzimáticas con

la misma estructura posiblemente comoconsecuencia de: a) un gen

regulador; b) diferentes factores ambientales que producen

activación (o inactivación ) de cierto/s gen/es regulador/es!

c) la existenoia de inversiones cromosómicas +ijadas en estas

poblaciones que silenciarian a estos [ací por e+ectos de

posición.

La primer hipótesis implica que alelos alternativos para

tres de los seis [ací analizados estén fijados en distintas

poblaciones. Sin embargo, la situación mas común entre

poblaciones coespecificas es que un alelo sea el mas +recuente

en la mayoria de ellas (Lewontin, 1979). Además, esta hipótesis

no parece ser sostenible de acuerdo al principio de la

parsimonia.

La hipótesis 2a) implica una mutación que afecta un unico gen

(que controla a los locf Est-i a Est-3). Esta parece

ser una explicación mas simple y mas probable, aunque las otras

dos (2h y 2C) también son aceptables.

La 2b es plausible ya que las esterasas son enzimas que

actúan sobre sustratos externos procedentes de la ingestión. 7.

pallidïpennis se alimenta de plantas anuaIEs asociadas a las

2’20



Larrea (Otte y Joern, 1975); Wallner, 1987). Como las

poblaciones de TUy SL se localizan en distintas provincias

biogeográ+icas (Cabrera y Willink, 1973), muy probablemente la

fuente alimenticia explotada por ellos no sea la misma. De hecho

Larrea divarícata presenta un área amplia de distribución

sobre regiones áridas y semiáridas de la Argentina; plantas de

esta especie correspondientes a diferentes altitudes presentan

diferencias morfológicas, lo cual puede ser una consecuencia de

adaptaciones tanto genéticas como fisiológicas (Hunziker,

comunicación personal). Por lo tanto es de esperar que las

plantas anuales asociadas con las Larrea y que constituyen el

alimento de T.pallidïpennïs sean diferentes especies o por lo

menosdiferentes ecotipos, dadas las diferencias altitudinales

entre Ampimpa y las localidades de San Luis (tabla l).En

consecuencia no seria sorprendente una expresión enzimática

diferencial en esta especie. Según esta hipótesis, entonces,

las diferencias interpoblacionales en cuanto a los indices de

distancia genética se reducirian bastante (tabla 29:) no

obstante conservar una mayor similitud entre aquellas próximas

geográ+icamente (SLI y SL2).

La hipótesis 2C) se basa en la diferenciación cromosómica

poblacional observada entre la población tucumana y las dos de

San luis. Practicamente todas las secuencias cromosómicas se

encuentran en la primer población en frecuencias muy disimiles

con respecto a las dos ultimas (ver tabla 9). El ejemplo mas



notorio es el de la morfología cromosomica 4 AI que no existe en

TUy se encuentra practicamente fijada en SLI y SL2; lo inverso

ocurre con la 4A. Además, mientras que las secuencias ón y 7 SM2

se encuentran a frecuencias elevadas en SL1 y SL2, en la

poblacion tucumana presentan valores intermedios. Asimismo, la

8A practicamente no se encuentra en las poblaciones de San Luis

(9,94) mientnas que en Ampimpa tiene una frecuencia

considerable (6,56). La 8 SM4 no se observó en Ampimpa

mientras que en SLI y SL2 alcanza frecuencias de 6,32 y 6,36

respectivamente.
Todas estas di+erencias se evaluaron estadísticamente a

traves de indices de Fijación. Los valores obtenidos de

F.T {ueron de o,69¡ 0.fi9ló ; G,1229 y 9,1392 para los pares

4, ó, 7 y 8 respectivamente. Los valores de X2;

correspondientes fueron en todos los casos altamente

signi+icativos (92,14 (P<< 6,661), 13,74 (P<G,Bl), 14,44

(P<fi,a l) y 39,06 (P<Z,601) para los cromosomas 4, ó, 7 y 8

respectivamente). Es evidente entonces una gran di+erenciacion
cromosomica.

Estos resultados están de acuerdo con la hipótesis 2:) ya que

si dos poblaciones presentan distintas inversiones fijadas, o en

+recuencias muydiferentes, pueden existir e+ectos de posicion

que silencien la expresión de algunos loc¡.en una poblacion y
en otra. Como vimos en el capitulo anterior, la gran



diferenciación cromosómica aparentemente no es un fenómeno

casual, sino que seria causalnente mantenido por fuerzas

evolutivas deterministicas. La poblacion tucumana presenta

frecuencias de inversiones muydisímiles a las otras dos muy

probablemente comoconsecuencia de estar ubicada a una altitud

muy superior. Esta diferenciación cromosomica podria

relacionarse con la variación genetica interpoblacional, no sólo

en lo referente a la falta de expresion de los loci

mencionados, sino que también en relacion a la diferenciación en

las frecuencias génicas de algunos genes que pudieran

encontrarse en deseqúiibrio de ligamiento con las inversiones
cromosomicas.

W ' ‘
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