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INTRODUCCION

Los estudios citogeneticos realizados en el orden

Ürthoptera han contribuido significativamente al conocimiento

general del cromosoma y han permitido resolver numerosos

problemas citotaxonomicos, evolutivos y referentes a genetica

de poblaciones. El considerable tamaño de los cromosomas, el

reducido número de los mismos, asi como la alta frecuencia

y facil reconocimiento de los reordenamientos cromosomicos

presentes en poblaciones naturales de las especies del grupo,

hacen de el un material experimental de gran utilidad en este

tipo de estudio.

El orden Ürthoptera es un grupo de insectos de amplia

distribucion mundial integrado por mas de 20000 especies. Los

trabajos pioneros en el orden se realizaron en EEUU,en donde

McClung y su escuela destacaron la correspondencia entre el

comportamiento y la estructura cromosómica y los caracteres

somaticos empleados por los especialistas en la determinacion

de especies, generos y aún sub familias (para revision, ver

White 1973).

La citogenetica de los insectos de este grupo en la

región Neotropical fue iniciada por el investigador Francisco

Baez (1930-1932, 1956a,b,1960, 1963) y continuada, primero en

Uruguay y luego en Brasil, por Mesa quien, a partir de 1956,

inicia una serie de publicaciones en el tema (Mesa 1956, Mesa

y Mesa 1967, Mesa et a1 1982 entre otros). A partir de la

decada del 70 aparecieron numerosas contribuciones de Brasil,

Uruguay y Chile (Lafuente 1977, Lafuente y Guerra 1977, Vaio

et a1 1979). Los estudios mencionados permitieron obtener
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información acerca de las diferencias y semejanzas entre el

número y morfologia cromosómica entre algunas especies

sudamericanas del orden, poniendo de manifiesto el interes de

las investigaciones citogenéticas en la interpretación de la
evolución del grupo.

Recientemente , en Argentina, se han realizado

numerosos estudios citogenéticos en ortópteros

(particularmente en la superfamilia Acridoidea) que aportaron
datos acerca de la influencia de los reordenamientos

cromosómicos sobre algunos rasgos endo y exofenotipicos(Bidau

1984, 1966, 1987, i988, 1989,1990, Bidau y Hasson 1984, Bidau

y Confalonieri 1988, Bidau y Mirol 19GB, Colombo 1984, 1987,

1989a,b,1990, Confalonieri 1988, Confalonieri y Bidau 1986,

Confalonieri y Colombo 1989, Remis 19B9a,b, 1990, Remis y

Vilardi 1987, Vilardi 1983, 1984, 1985, 19Bóa,b, 1988).

La variación cariotipica dentro y entre las especies

existentes en la naturaleza proveen evidencias sugestivas de

que las mutaciones cromosómicas han jugado una función

importante en los cambios evolutivos. Asi, los estudios

cromosómicos brindan una contribución de importancia en la

interpretación de los mecanismos evolutivos que han tenido

lugar.

Las numerosas investigaciones realizadas en poblaciones

naturales de ortópteros han demostrado que la variación

cromosómicapuede estar presente en tres niveles:

-Variación dentro de una misma población debido a la

presencia de polimorfismos cromosómicos.
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-Variacion entre poblaciones de una mismaespecie que

ocupan áreas diferentes constituyendo politipismos
cromosomicos.

-Variacion cromosomicaentre especies relacionadas.

Las principales categorias de variantes cromosomicas
detectadas involucran:

-Rearreglos estructurales que conducen a variación

intra o intercromosomica (inversiones y translocaciones
respectivamente).

-Ampliación en el contenido de heterocromatina ya sea

por incorporacion de segmentos supernumerarios a los miembros

regulares del complemento o por la adición de cromosomas B o

supernumerarios.

En general, los polimorfismos cromosomicos constituyen

un rasgo preponderante en los sistemas genéticos de insectos

(White 1973). En particular, los ortopteros, especialmente los

de la superfamilia Acridoidea, presentan numerosos ejemplos de

polimorfismos para reestructuraciones cromosomicas y

heterocromatina supernumeraria (Hewitt 1979, Jones y Rees

1982, John 1983). Estos dos eventos, generalmente, estan

relacionados, ya que los intercambios cromosomicos producen

fragmentos céntricos que pueden dar origen a cromosomas

supernumerarios.

El mantenimiento de las mutaciones cromosomicas en

estado polimorfico dependerá en gran medida de su efecto sobre

la meiosis. Asi. los reordenamientos que ocurren entre

cromosomasque presentan condiciones favorables para su normal
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comportamiento meiotico estarian "preadaptadas" (Hewitt 1979).

Generalmente, las mutaciones cromosomicas suelen presentar

efectos particulares sobre 1a recombinación, apareamiento

cromosómicoy fertilidad, por lo que es conveniente realizar

el analisis de cada una de ellas separadamente.

Los polimorfismos para la posicion del centromero

fueron detectados en varias especies del grupo,

particularmente aquellas pertenecientes a los grupos de los
Morabinos australianos y Trimerotropinos americanos (White

1949, 1951 a,b, Lewontin y White 1960, Weissman 1976, Vaio et

a1. 1979, Goñi et a1. 1985, Confalonieri 1988).

Cambios en la posicion del centrómero pueden deberse a

dos tipos de rearreglos, transposiciones centromericas e
inversiones pericentricas. La diferencia entre los dos

rearreglos se basa en la naturaleza del apareamiento. En las

transposiciones centromericas el apareamiento es lineal y

homólogo. De esta forma la ocurrencia de un entrecruzamiento

conduciria a la formacion de puentes dicentricos y fragmentos

acéntricos en anafase I (como sucederia si ocurre

entrecruzamiento en el asa de inversion de un heterocigota).

En las inversiones pericentricas, el apareamiento lineal es no

homólogo, no pudiendo producirse quiasmas entre los limites de

la reestructuración.

La mayoria de los cambios observados en los ortopteros

fueron explicados a través_ de las inversiones pericentricas

(White 1973, Hewitt 1979, John 1983). Haplopappus gracilis

constituye uno de los pocos ejemplos que sostienen un origen a

partir de transposiciones centromericas (Jackson 1973). Aunque

las inversiones pericéntricas serian la explicación mas

plausible para la mayoria de los cambios en la posicion del
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centrómero en este grupo, no debe descartarse su mecanismo

alternativo de origen.

El mantenimiento en la población de una inversión

pericéntrica en estado polimórfico dependerá de la capacidad

de evitar el entrecruzamiento entre las regiones estandar e.
invertida, ya que el mismo conduciria a la formación de

gametas desbalanceadas ( con deficiencias y duplicaciones).

Tal condición puede cumplirse si en el heterocigota .

—Existe apareamiento homólogo , pero no se produce

entrecruzamiento debido a que al-el segmento donde ocurre la

inversión esta "preadaptada" a la supresión del

entrecruzamiento ya que en esa región de cromosomavirtual

mente no se producen quiasmas o b)-la inversión conduce a una

redistribución de quiasmas de forma tal que se suprime el

entrecruzamiento en el segmento afectado.

-Existe apareamiento lineal no homólogo, no

produciéndose entrecruzamiento en los limites de la inversión.

QuizasF el unico ejemplo de la primera condición

mencionadaes el de Austroicetes interioris , una especie

polimórfica para inversiones pericentricas que presenta

localización distal de quiasmas (Nankivell 1974).

La mayoria de las inversiones detectadas en el grupo

producen redistribución de quiasmas principalmente debido a1

apareamiento lineal no homólogoentre las secuencias estandar

e invertida (Hewitt 1979). Existen numerosos ejemplos que

demuestran tal efecto intracromosómico sobre la distribución

de quiasmas. En Trimerotropis sparsa, T.gracilis y Keyacris

scurra, los heterocigotas para inversiones pericentricas
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presentan una supresión del entrecruzamiento entre los

limites de la inversión incrementando 1a frecuencia de

quiasmas en posición distal al rearreglo (White y Morley

1955). Resultados similares fueron encontrados en Aiolopus

strepens, en donde los heterocigotas para una inversión en el

par 811 presentaban una frecuencia mayor de quiasmas distales

(Cabrero y Camacho1982). En T.pseudofasciata, el análisis de

la variación cromosómica en poblaciones continentales e

insulares demostró que la proporción de quiasmas distales

aumentaria en aquellos bivalentes que llevan la inversión

tanto en heterocigosis como en homocigosis (Weissman 1976). En

T.pa111dipennis, las poblaciones polimórficas para una serie

de inversiones pericentricas en los pares medianos presentaban

una reducción significativa en la frecuencia de quiasmas

intersticiales debido a la supresión del entrecruzamiento en

las regiones estructuralmente heterocigotas y un marcado

movimiento de los mismos a posición distal (Vaio et al. 1979,

Goñi et a1. 1985).

Asi, la supresión del entrecruzamiento protege una

combinación genica de la desintegración conduciendo a un

aislamiento genético entre las regiones estructuralemente
heterocigotas.

Ademas, de la modificación en la distribución de

quiasmas, los bivalentes heteromórficos pueden presentar una

reducción en la frecuencia de quiasmas si los pares

involucrados presentaban más de un entrecruzamiento en

homocigosis. White y Morley(1955) detectaron una disminución

significativa en 1a frecuencia de quiasmas en los

heterocigotas en los pares afectados por inversiones

pericéntricas en T.sparsa, T.gracilis y Keyacris scurra.
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Sin embargo, tal disminución puede verse compensada

por un incremento de la frecuencia de quiasmas en otros pares

del complemento. Asi, la heterocigosis estructural en ciertos
pares del complemento puede alterar la relación de

interferencia en otros miembros del complemento (Schultz y

Redfield 1951). En Trimerotropis suffusa se detectó un

ejemplo de tal efecto intercromosómico en una población

polimórfica para b inversiones. En ellos la frecuencia de

heterocigosis estructural tenia escasa influencia sobre la

frecuencia de quiasmas totales (White y Morley 1955). El

efecto de Schultz-Redfield mantendria la frecuencia de

quiasmas alrededor de un valor presumiblemente "óptimo" en esa

población. Sin embargo, a medida que se incrementa el

porcentaje del complemento que es estructuralmente

heterocigota,I dicho efecto compensador llega a un nivel de

saturación a partir del cual la frecuencia de quiasmas totales

no es afectada (White y Morley 1955). En las poblaciones

argentinas de T.pallidipennis ocurriría tal efecto de

saturación ya que existe una relación indirecta entre la

frecuencia de bivalentes heteromórficos y la frecuencia de

quiasmas totales (Goñi et a1 1985, Confalonieri 1988).

La disminución en la frecuencia de quiasmas totales no
necesariamente conduce a una disminución de la variabilidad

genética poblacional. Es importante analizar que proporción de

entrecruzamiento ocurre en posición intersticial.

Goñi et al (1985) , encontraron que las poblaciones

del sur de Argentina de T.pa111dipennis presentaban una

reducción significativa en la frecuencia de quiasmas

intersticiales al disminuir la frecuencia de quiasmas totales.

Sin embargo, las poblaciones de la misma especie de la
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localidad de Mendozapresentaron una relación indirecta

entre las frecuencias de ambasvariables, encontrándose que el

aumentoen la frecuencia de quiasmas intersticiales se da
fundamentalmente en los pares que no portan inversiones

(Confalonieri 1988).

En T.pseudofasciata, 1a población de la isla de San

Nicolas (EEUU) presenta una mayor frecuencia de quiasmas

intersticiales y totales como posible adaptación a la region

ecológicamente marginal que ocupa (Neissman 1976).

Las inversiones pericéntricas polimórficas podrian

afectar la condicion de los quiasmas tanto en los bivalentes

involucrados como en el resto del complemento, siendo este

efecto variable entre especies y dentro de una mismaespecie

dependiendo de la flexibilidad de recombinacion adecuada.

En los ortópteros, ademásde los cambios estructurales

dentro de un cromosoma(inversiones) pueden ocurrir rearreglos

que involucren dos o algunas veces mas cromosomasdiferentes

(translocaciones) .Estas reestructuraciones abarcan:

-Los intercambios entre segmentos cromosómicos no

homólogos. Ellos no afectan el número cromosómico pero pueden

afectar la morfologia del cromosomasi el intercambio es de

naturaleza desigual.
-Las fusiones de elementos no homólogos en un único

cromosoma. Ellos conducen a un cambio tanto en la morfologia

como en el numero cromosomico.

A diferencia de las inversiones, los intercambios

ocurren frecuentemente comomutaciones espontáneas y no se han



12

encontrado en situaciones polimorficas (Hewitt 1979, John

1983).

Por el contrario, las fusiones céntricas han jugado un

importante papel en la evolucion cromosomica del grupo. Estas
reestructuraciones han sido detectadas en situacion

espontánea, polimorfica o mas frecuentemente politlpica

(Hewitt 1979, Hewitt y Schroeter 1968, John 1983, Bidau y

Hasson 1984, Lopez y Fernandez et al 1984, Colombo 1987,

1990).

El establecimiento de una fusión centrica dependerá

principalmente de la correcta orientacion en metafase I y

segregación en anafase I del trivalente, de forma tal que no

se produzcan gametas aneuploides disminuyendo la fertilidad

del portador. El trivalente de fusion puede presentar
orientacion alterna (el cromosomafusionado se coorienta con

los cromosomas libres), adyacente (el cromosomafusionado se

orienta con un cromosoma libre), lineal ( los centromeros de

los cromosomas libres se coorientan y se inactiva el

centrómero del cromosomafusionado) o indiferente (los tres

centromeros se orientan al mismo polo). Generalmente, la

adyacente e indiferente son considerados estados transitorios

en el proceso de orientacion centromérica ya que son escasas

en metafase l. Asi , las orientaciones mas frecuentes en dicho

estadio son la alterna y la lineal. De estas dos la única que

produce gametas balanceadas es la alterna. Dos de los factores

que afectan la orientacion del multivalente son :a)-la

igualdad de los brazos involucrados en la fusion, b)-la

posicion relativa de los centromeros de acuerdo a la

distribucion de quiasmas (Hewitt 1979, López Fernandez et a1.

1984, Arundhati et a1. 1986). Frecuentemente la orientación
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alterna esta asociada con trivalentes simétricos, es decir
entre cromosomas de semejante tamaño en donde la distancia

entre el primer quiasma y_el centrómero es considerable y

semejante en ambos brazos del cromosoma fusionado (Hewitt

1979). Asi, las fusiones que se producen entre cromosomas que

presentan condiciones favorables para su correcta orientación

(similar tamañoy localizacion distal de quiasmas) tendrian un

considerable grado de preadaptacion (Hewitt 1979).
Comoes de esperarse las fusiones polimórficas estables

en ortópteros estan asociadas con una elevada frecuencia de

orientacion alterna asegurada por una localizacion

preponderantemente distal de los quiasmas (Hewitt 1979, John

1983).

En Leptysma argentina una fusion polimorfica con alta

frecuencia de orientación alterna (94,2%) produce una

reducción significativa en la frecuencia de quiasmas totales,

intersticiales y proximales tanto en heterocigosis como en

homocigosis (Colombo 1987).

En Dichroplus pratensis,l que constituye un notable

ejemplo de variación cromosomica , las distintas poblaciones

analizadas de Argentina presentan distintos polimorfismos para

siete fusiones céntricas. El comportamiento de los

heterocigotas es altamente regular presentando baja frecuencia

de orientacion lineal. La existencia de cualquiera de las

fusiones analizadas tanto en heterocigosis comoen homocigosis

conduce a una redistribución de quiasmas en los bivalentes

involuCrados reduciendo casi por completo el entrecruzamiento

en posicion proximal e intersticial. Además,la frecuencia de

quiasmas totales decae notoriamente dependiendo del mismo
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número de fusiones presentes y el tamaño de los cromosomas

involucrados (Bidau 1984, 1989, Bidau y Mirol 1988).

En Üedaleonotus enigma ,Hewitt y Schroeter (1968)

demostraron que los homocigotas basicos, heterocigotas y

homocigotas de fusión presentaban predominantemente quiasmas

en posición distal. En este caso, 1a ausencia de efectos del

rearreglo se deberia a una localización distal existente.

Asi, a menos que exista preadaptación, la fusión

requeriria una redistribución de quiasmas, ya que la formación

de los mismosen posición proximal e intersticial causaria

dificultades mecánicas en la correcta orientación y

segregación y por ende afectaria la fertilidad del
heterocigota.

En contraposición con las situaciones polimórficas,

las fusiones céntricas espontáneas presentan alta frecuencia

de orientación lineal. En ortópteros, las fusiones espontáneas

detectadas presentan una frecuencia de orientación alterna

variada y en general,l no estan asociadas con redistribución

quiasmática (Southern 1967, Teoh y Yong 1983, López Fernandez

et a1 1984, Colombo 1987).

Estos resultados -sugeririan que 1a redistribución de

quiasmas presente en situaciones polimórficas seria una

adaptación posterior a tal condición (Colombo 1987, Bidau y

Mirol 1988).

Si estas condiciones no se cumplen la fusión tenderia

a perderse o a generar una situación politipica. En los

ortópteros,l las fusiones céntricas politipicas son mas

frecuentes que en estado polimórfico, sugiriendo que estas
mutaciones cromosómicas actuan eficientemente como mecanismos

de aislamiento (Hewitt 1979, John 1983).
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Las fusiones céntricas en situación politipica también

suelen estar acompañadas de reducción en la frecuencia de

quiasmas totales y redistribución de los mismos (John 1983).

Incluso algunas fusiones fijadas presentan supresión del

entrecruzamiento en posición proximal e intersticial (John y
Freeman 1975).

En 1a familia Acrididae, un caso particular de fusiones

céntricas que sólo han sido detectadas en situaciones

politipicas son aquellas que involucran a1 cromosomasexual

(John 1983). A diferencia de la fusión entre autosomas , en

este tipo de fusión el heterociqota para el rearreqlo esta

confinado al sexo heterogametico .

En los ortópteros. existe una mayor proporción .de

mutaciones entre el cromosomasexual y un autosoma que entre

dos autosomas. aunque la ocurrencia espontánea de 1a primera

fusión sea mas baja (Hewitt 1979).En general. la fusión X

autosoma ha juqado un importante papel en la evolución

cromosómica del orupo. Existen cerca de 100 ejemplos en donde

el sistema de determinación del sexo es neo XY/neo X neox o

X1X2Y/X¿X¿X2X2.En este tipo de sistema, en el cromosoma Y

ocurren una serie de modificaciones secundarias

(p.e.heterocromatinización) que reduce la zona de apareamiento

en el bivalente heteromórfico (Saez 1963). Tal condición

conduce a una disminución en la frecuencia de quiasmas y una

restricción en la formación de los mismosen posición distal

(Sáez 1963, Mesa y Mesa 1967, John y Freeman 1976). En el

género Tolgadia se describieron tres fusiones céntricas X

autosoma, donde el neo Y presenta el extremo centromérico

heteropicnótico positivo en paquitene . Ya que en cada caso el

autosoma equivalente libre en las otras especies del género no
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muestran el mismo comportamiento, es claro que la

heteropicnosis seria una consecuencia de la fusión (John y

Freeman 1976). En general, las modificaciones que ocurren en

el neo Y conducen a una localización distal de quiasmas en el

bivalente sexual. Incluso ,tal situación puede producir

asinapsis debido a fallas en el apareamiento entre el neo Y y

el brazo homólogo del neo X.

El mencionado efecto no sólo acompaña a las fusiones

fijadas sino que también se hace evidente en las situaciones

politipicas. Las poblaciones europeas de Podismapedestris son

de dos clases X0 y neo XY. La fusión que involucra al

cromosomasexual produce una considerable restricción en la

frecuencia de quiasmas proximales en el brazo XRdel neoX.

Ademasde las reestructuraciones cromosómicas , las

poblaciones naturales de ortópteros pueden presentar dos
formas de variaciones heterocromaticas. Unade ellas involucra

la presencia de cromosomasB o supernumerarios y la otra esta

relacionada con la ocurrencia de diferencias cuantitativas

tanto en el número como en el tamaño de segmentos

heterocromaticos entre cromosomas homólogos.. El material

supernumerario o extra recibe esa denominación ya que no es

indispensable para el normal desarrollo del individuo. En

general los segmentos y cromosomas supernumerarios muestran

una condensación diferencial en interfase y profase temprana

constituyendo regiones heteropicnóticas positivas. Ya que

tal condición esta presente en todas las celulas del

organismo, dichas regiones son consideradas como
heterocromatina constitutiva.

Las principales formas de variaciones heterocromaticas

son los cromosomas y segmentos supernumerarios en estado
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polimórfico (Puertas 1975, Hewitt 1979, John 1981a,1983, Jones

y Rees 1982).

En los Acrididos, la mayoria de los segmentos

heterocromaticos analizados pertenecen a los miembros mas

pequeños del complemento. Ellos pueden estar localizados en

posicion proximal o distal aunque también se han descripto

menosfrecuentemente intersticiales y extrinsecos (Shaw1970,

1971a, Hewitt y John 1968, Nesterman 1969, Nesterman y Fontana

1973, John y King 1977, 1980, 1982, Hewitt 1979, John 1983,

Eidau y Hasson 1984).

El modo preciso -de origen de los segmentos

supernumerarios no se conoce con certeza. Han sido sugeridos

tres procesos para su producción. Uno de ellos se relaciona

con la duplicación de heterocromatina existente en el
cromosoma.Los dos restantes involucran translocaciones entre

material autosomico o con parte de cromosomas supernumerarios

(Hewitt i979). El origen más frecuente de los segmentos

hallados en ortopteros es através de duplicaciones de regiones

heterocromaticas. La hipótesis que involucra translocaciones

parece ser poco probable principalmente en la‘produccion de

segmentosproximales e intersticiales donde se requeririan

tres puntos de rotura para su inserción. Asimismo, en

Eyprepocnemisplorans, se hallaron translocaciones espontáneas

entre los cromosomas B y los autosomas (Henriques Gil et a1.

1983). Estas observaciones indicarian que, aunque existen

pocos ejemplos de ocurrencia, este origen es posible .

Un efecto que muchos segmentos supernumerarios

presentan es la modificación en la formacion de los quiasmas.

La mayoria de los polimorfismos para segmentos supernumerarios

estan asociados con efectos notorios sobre la distribucion de
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quiasmas en el bivalente involucrado (Shaw 1970I John 1973,

1981, 1983, Miklos y Nankivell i976, Riva et al 1984, Colombo

1988).

Asimismo numerosos segmentos supernumerarios tambien

pueden estar asociados con una modificación en la condición de

los quiasmas totales . En general, la presencia del segmento

produciria un incremento en la frecuencia de quiasmas y/o

varianza entre células (John y Hewitt 1966, Hewitt y John

1968, Nesterman 1969, Shaw 1970, 1971a, John i973, Fontana y

Vickery 1974).

Los cromosomas B o supernumerarios pueden encontrarse

en todos los grupos principales de eucariontes. Dentro de los

animales, el orden Saltatoria es el grupo que presenta mayor

información disponible. Sin embargo, la ausencia o escasez de

informes en otros qrupos bien estudiados puede deberse a que

los supernumerarios no se generan tan frecuentemente o no sean

tolerados en la población (John 1983).

Los B son generalmente heterocromáticos, no exhiben

homologia cromosomica con los miembros normales del

complementoy estan presentes solo en algunos individuos de la

población. Ellos presentan un tamaño variable, desde tan

pequeños como algo mas que un centrómero hasta mas grandes que

los miembros de mayor tamaño del complemento regular.

White (1954, 1973) ha dividido a los cromosomas B en

dos grupos : a)- mitoticamente estables, cuando su número no

varia dentro del mismo individuo, y b)- mitóticamente

inestables, cuando el númerode B por celula varia dentro del

mismoindividuo. Dentro de la primera clase,entre otros, estan

los cromosomas supernumerarios de Nyrmeleatettix maculatus

(John y Hewitt 1965a,b), Euthystira brachyptera (Fletcher y
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Hewitt 1980), Nelanoplus femur rubrum (Nur 1977), Dichroplus

pratensis (Bidau 1984), Ümocestus bolivari (Viseras y Camacho

1985), Chorthippus vagans (Cabrero y Camacho1986), mientras

que constituyen ejemplos del segundo grupo los B de

Camnullapellucida (Nur 1969), Calliptamus palaestinensis

(Nur 1963), Dichroplus elongatus (Vilardi 1985),

CyIindrotettiH obscurus (Confalonieri y Bidau 1986, Colombo

1989).

Los cromosomas supernumerarios, no son completamente

inertes. Recientemente se han detectado numerosos efectos de

considerable importancia. Ellos pueden afectar el apareamiento

cromosómico,I la formacion de quiasmas, la composicion nuclear,

la viabilidad, 1a tasa de desarrollo y la fertilidad (Nur

1963, 1969, 1977, John y Hewitt 1965 a,b, Hewitt y John 1967,

Hewitt y Brown 1970, Hewitt 1973a,b, 1976, Schroeter y Hewitt

1974, Rothfelds y Proncounier 1975, Camacho et al 1980,

Fletcher y Hewitt 1980, Jones y Rees 1982, Vilardi 1983,

1985, Sentis y Fernandez Piqueras 1985, Viseras y Camacho

1985, Suja et a1 1986a,b, Bidau 1986, 1988, Cabrero y Camacho

1986, Confalonieri y Bidau 1986, Hewitt et a1‘1987, Bidau y
Confalonieri 1988). En general, estos efectos de los

supernumerarios suelen ser diferentes entre especies y aún

entre poblaciones de una especie (Jones y Rees 1982).

Otro rasgo que caracteriza a los cromosomas

supernumerarios es que a menudoestan asociados con mecanismos

que permiten su acumulación.

Si los productos de la meiosis no son todos

funcionales, los supernumerarios pueden segregar

preferencialmente hacia las celulas funcionales y asi

persistir en la poblacion. En hembras de algunas especies de
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saltamontes se detectó transmisión diferencial a través de un

movimiento polarizado del cromosoma E. Esto se debe a que el

huso es aparentemente asimétrica, el polo externo, el cual se

transformará en cuerpo polar, es mas corto y ancho que el polo

interno que dara origen al oocito secundario. La distribución

de los B en el huso en anafase I es marcadamente asimétrica ya

que los supernumerarios migran en mayor frecuencia hacia el

polo de la celula funcional (Hewitt 1973a,b, 1976).

La inestabilidad mitótica de los B en los machos,

jugaria también un importante papel en el proceso de

acumulación. Nur (1963) sugirió que el mecanismo capaz de

causar tal variación intraindividual es la no disyunción

prefencial. Aparentemente, existiria no disyunción de los

cromosomasB en estadios tempranos de la mitosis en la linea

germinal y de esta forma se incrementaria la frecuencia de los

mismosen aquellas células que mas tarde daria lugar a las

gametas. Asi, esta segregación. preferencial actuaria tambien

como mecanismo de acumulación (Nur 1963, 1969).

Por el contrario, el material supernumerario en

miembros regulares del complemento exhiben limitadas

oportunidades de presentar algún mecanismo de acumulación

encontrándose sólo un ejemplo en donde un individuo de

Arcyptera tornosi, heterocigota para un segmento

supernumerario, presentaba segregación no azarosa en anafase

Il (López Fernandez et al. 1982).

Otro efecto que esta relacionado con las variaciones

del genoma es la producción de espermátidas anormales. Entre

las condiciones cromosómicas que estan asociadas con la

producción de esperma anormal se encuentran,I las inversiones

(Moran 1981), translocaciones (Gosalvez et al. 1982),
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cromosomas supernumerarios (Nur 1969, Henriques Gil et a1.

1984, Bidau 1986,1987,1989 ,Confalonieri y Bidau 1986, Suja

et a1.19Bóa y b, Loray et al 1990), polisomias (Peters 1981),

hibridos (John y King 1980, Bidau 1984, Bidau y Confalonieri

1988).

Las espermátidas anormales pueden ser de dos tipos, las

microespermátidas y las macroespermátidas. Las

microespermátidas presentan pequeño tamaño y serian el

resultado de rezagamiento de univalentes.Las macroespermátidas

son de tamaño superior a las espermátidas normales (haploides)

y pueden tener distinto nivel de ploidia.
En general. la causa de la formación de

macroespermátidas está asociada con el bloqueo de la

citocinesis debido principalmente al rezagamiento de

univalentes (miembros regulares del complemento o

supernumararios) (Nur 1969, Confalonieri y Bidau 1986). Sin

embargo, esta explicación no seria aplicable en los casos en

donde se observará un normal comportamiento meiotico. Tal

seria el caso de cromosomas supernumerarios estables

meioticamente, sin rezagamiento en metafase I o

reestructuraciones cromosomicas con regular formación de

quiasmas, orientación metafásica y segregación anafásica. En

estos casos se ha postulado que las macroespermátidas estarian

asociadas con 1a fusión celular en los procesos de

espermiogenesis (Suja et al 1986b, Bidau 1987). El estudio del

nivel de ploidia de las espermátidas anormales a traves de

análisis citoespectrofotométricos o de impregnacionargentica
para visualizar los adjuntos centriolares permitieron analizar
las posibles causas de su formación (Bidau y Confalonieri

1988, Lopez Fernández y Gosálvez 1982).
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De cualquier modo, la alteración de los procesos de

espermiogenesis con la consecuente formación de esperma

anormal podria conducir a una reduccion de la fertilidad del

portador que influiria negativamente sobre la estabilidad de

1a mutación cromosomica a menos que sea contrabalanceada por

una ventaja selectiva.

Si bien se han citado numerosos polimorfismos

cromosómicos asociados a efectos sobre la formacion de

quiasmas y fertilidad, existen escasos ejemplos en donde las

mutaciones cromosomicas afecten los rasgos morfológicos (John

1983). Entre los escasos ejemplos citados se encuentran

Camnulla pe11ucida, donde los portadores de supernumerarios

presentan un número menor de foliculos por testiculo y femures

más cortos (Nur 1969) y las especies Keyacris scurra y

Leptysma argentina que constituyen ejemplos donde

polimorfismos para reestructuraciones afectarian el peso o

tamaño corporal (White y Andrew 1966, Colombo 1989).

Algunas mutaciones cromosomicas encontradas en

poblaciones naturales, eficientes en las divisiones mitoticas

y meioticas, pueden no presentar ningún efecto sobre la

eficacia biológica del portador. Asi, estas variantes

constituirian polimorfismos' "transitorios" ya que no

presentarian ningún efecto significativo desde el punto de
vista evolutivo (John 1983).

Sin embargo, los polimorfismos ampliamente distribuidos

y estables a traves de generaciones no pueden ser facilmente

explicados a traves de argumentos neutralistas. El
mantenimiento de la variación cromosomica constituyendo

polimorfismos "estables", dependerá de sus efectos adaptativos

y /o mecanismos que permitan su.acumulacion. En general, las
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reestructuraciones cromosómicas, a menos que esten

"preadaptadas" , producen frecuentemente una disminución de

la fertilidad del heterocigota afectando su eficacia
biológica. Su establecimiento estaria relacionado con una

modificación de la frecuencia y distribucion de quiasmas que

asegure su normal comportamiento meiotico. De hecho,

frecuentemente, las mutaciones cromosómicas detectadas en

poblaciones naturales de ortopteros , como se menciono

anteriormente, producen efectos notorios sobre el apareamiento

cromosómico, condicion de los quiasmas y fertilidad. Incluso,

la influencia sobre la formación de ouiasmas no se limita a

los pares involucrados en el rearreqlo sino que puede

involucrar el resto del complemento. Es decir, que tales

mutaciones afectarian la recombinacion genetica intra e
intercromosomicamente.

La modificacion en la frecuencia y distribucion de

quiasmas no afectaria a los portadores pero si la variabilidad

genetica de la descendencia. Una modificacion del nivel de

variación genetica seria útil bajo ciertas circunstancias,
dependiendo de los requerimientos particulares de la

poblacion. Asi, un incremento en el nivel de variabilidad

genetica seria de utilidad En poblaciones con ambientes

erráticos y constituiría una carga en poblaciones bien

adaptadas a ambientes estables .

Por ello, el análisis de la influencia de las

mutaciones cromosomicas sobre la condicion de los quiasmas,

que constituye una información importante en la interpretacion

de los factores que regulan la recombinación, asi como la

fertilidad, nos brindarán información que puede ser de
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utilidad en la interpretación de las estrategias adaptativas
del grupo.

De acuerdo a los relevantes resultados obtenidos en

este material, seria de interés continuar con el analisis de

la variación cromosomica en especies del grupo que se

consideren de importancia desde el punto de vista evolutivo.



OBJETIVOS

El proposito principal del trabajo de tesis es analizar

citogeneticamente los polimorfismos para heterocromatina

supernumeraria presentes en poblaciones naturales de

Dichroplus eIongatus Giglio-Tos (Melanoplinae, Acrididae),

Amblytropidia australis Bruner (Gomphocerinae, Acrididae) y

los polimorfismos simultáneos de inversiones pericéntricas,

fusión céntrica y cromosomas B en poblaciones naturales de

Sinipta dalmani Stál (Gomphocerinae, Acrididae). En cada caso

se analizarán los posibles efectos de las mutaciones

cromosomicas que pueden tener significado evolutivo con el

objeto de brindar información acerca de las estrategias

adaptativas del qrupo. El mencionadoanalisis se realizara a

través de los siguientes estudios:

-Caracterización del cariotipo normal de las especies
mencionadas.

—Analisis de la influencia de los polimorfismos cromosomicos

principalmente sobre la condicion de los quiasmas a

traves del estudio detallado de la frecuencia y
distribucion de los mismos. Este estudio nos brindara

información acerca del efecto sobre la recombinación y

por ende sobre variabilidad genética liberada en cada

generacion que podria. estar relacionada con el
mantenimiento de las mutaciones cromosomicas en estado

polimórfico.
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posible efcto de las mutaciones cromosomicas

sobre los procesos de espermiogenesis y espermatogenesis,

analizando la produccion de espermátidas normales

(haploides) y anormales (macro y microespermatidas) en

individuos portadores y no portadores. El estudio se

complementará, en las especies donde es posible, a traves

que permitiránde tecnicas citoespectrofotometricas

establecerll con escaso error, el contenido de ADNde cada

espermátida, pudiendo inferir el nivel de ploidia de las

mismas. De esta forma se podra evaluar si las mutaciones

analizadas estan relacionadas con una reduccion en la

fertilidad de los portadores y analizar las posibles

causas que conducen a producir dicho efecto.
—Estudio de la influencia de las mutaciones cromosomicas sobre

rasgos exomorfologicos en las poblaciones analizadas
citológicamente donde sea posible. En el caso de
referirse a reestructuraciones cromosomicasse tratara de

del
factores genéticos y

evaluar que parte valor fenotipico observado es
atribuible a que parte a factores
ambientales. Del mismo modo evaluando a la población se
tratara de analizar que fraccion de la variación
fenotipica observada es debida a causas geneticas
aditivas.

analizarán diferentes poblaciones de las especies

mencionadas, determinandose 1a frecuencia de las

diferentes reestructuraciones a lo largo de las sucesivas

muestras y de acuerdo a la distribución geografica para

analizar la existencia de variación temporal y/o
espacial con el proposito de evaluar la existencia de

procesos evolutivos asociados con el mantenimiento de

tales polimorfismos.



MATERIALES Y METODOS

En el presente trabajo se han analizado tres especies de

ortópteros pertenecientes a la familia Acrididae: Dichroplus

elongatus Biglio—Tos (Melanoplinae, Acrididae), Amblytropidia

australis Bruner (Gomphocerinae,Acrididae) y Sinipta dalmani

Stal (Gomphocerinae, Acrididae).

En cada una de las especies mencionadas se analizaron los

individuos machosa los cuales se le extrajeron los testículos

para su posterior analisis citogenetico. El material de

Sinipta dalmani fue sometido a hipotonia durante 10 minutos

(Cl K 0.5%). En cada caso las fijaciones se llevaron a cabo en

3:1 (alcohol etílico absoluto: acido acético) y se conservaron
en heladera (4°C) hasta su utilización.

En las tres especies mencionadas, las preparaciones

citológicas para el analisis de la frecuencia y distribución

de quiasmas fueron realizados por aplastado en orceina o

hematoxilina propionica. Para tal fin en cada par cromosómico,
los quiasmas se clasificaron en proximales, intersticiales y
distales, según su lugar de ocurrencia con respecto al
centrómero.

La nomenclatura utilizada en la descripción del cariotipo

fue la propuesta por Levan et al (1964).

El material de S.dalmani también fue sometido a

coloración de Feulgen para medir el contenido de ADN. La

tecnica usada para la tinción fue la empleada por Bidau y

Confalonieri (1988) e incluye hidrólisis fria en HCl(Jordanov

1963, citado en Decosse y Aiello 1966). La metodologia se

describe a continuación:
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-Un testiculo de cada individuo fue hidrolizado en HCl

(SN) durante 50 minutos a temperatura ambiente (25°C).

-E1 material fue lavado tres veces con agua destilada y
teñido con reactivo de Schiff durante dos horas en oscuridad.

Después de la tinción, los foliculos se lavaron con agua SO: y

enjuagados con agua destilada.

-Fina1mente el aplastado se realizó en ácido acético 45%.

En Sinipta dalmani también fueron realizadas mediciones

morfológicas sobre longitud to'talIl de 1a tegmina, del femur,

del tórax y de la tibia. Las mismas se determinaron con la

ayuda de un ocular micrometrico graduado. Los datos

exomorfológicos fueron evaluados a traves de un analisis

multivariado discriminado utilizando el programa SYSTAT

gentilmente cedido por la cátedra de Biometría de esta
Facultad.

La diferenciación cromosómica fue evaluada a través de

los indices F19, FIT y F97 que fueron calculados mediante el

programa de Vilardi (1989).

El material biológico utilizado pertenecia a diferentes

poblaciones de ortópteros de la República Argentina comose
detalla a continuación:

Dichroplus elongatus: Se analizaron los individuos

portadores de B de una población coleccionada en Raco,

provincia de Tucumanpor Vilardi (1985). Ademas, se analizó

una población localizada al noroeste de la localidad de San

Clemente del Tuyú , provincia de Buenos Aires donde se

coleccionaron 49 machos en Enero de 1984.
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Amblytropidia australis: Se estudio citogenéticamente una

poblacion del Parque Nacional "El Palmar", provincia de Entre
Rios. En ella se analizaron 23 individuos coleccionados en

Marzo de 1983.

Sinipta dalmani: Se analizaron ó poblaciones de la

especie S.dalmani pertenecientes, una a la provincia de Buenos

Aires y cinco a la provincia de Entre Rios.

La poblacion de Buenos Aires fue coleccionada en Puerto

Talavera (Diciembre 1987) y se analizaron 15 machos.

En la provincia de Entre Rios, se analizó una poblacion

de la localidad de Gualeguaychú (coleccionada en Diciembre de

1988) donde se estudiaron 10 machos y cuatro poblaciones

pertenecientes al Parque Nacional "El Palmar" donde se

analizaron 206 machos.Las últimas fueron coleccionadas en

diferentes regiones del parque durante el mes de Diciembre

(desde 1985 hasta 1988) (Fig.1). La poblacion de Los Loros

(LL) esta ubicada en las márgenes del arroyo que lleva el

mismonombre y fue analizada durante cuatro años consecutivos

(1985, 1986, 1987 y 1988). La poblacion de El Palmar (EP) esta

ubicada en las cercanias de las margenes del arroyo que posee

el mismo nombre , dista aproximadamente 3 Km. de la poblacion

LL y fue muestreada en 1986. La población de Los Sauces (LS)

ubicada en las márgenes de un afluente del arroyo El Palmar

dista aproximadamente 1 Km. de la poblacion EP y 2 Km. de la

poblacion LL y fue estudiada en 1988. La poblacion de El

Camino (EC) esta localizada al costado del camino de acceso al

Parque Nacional dista 4Km. de la poblacion de LL y fue

analizada el 1988.



RESULTADOS

I VARIACIONES EN LA PRESENCIA DE HETEROCROMATINR

SUPERNUHERARIA EN DOS ESPECIES DE ACRIDIDOS.

a)- Cariotipo básico:

ai)- Dichroplus eIongatus:

El cariotipo de DichropIus elongatus esta compuesto de 23

cromosomas telocéntricos en el macho, con mecanismo de

determinacion del sexo XO 07XX Q. Los autosomas pueden

agruparse en tres pares largos (L1-L3), cinco pares medianos

(M4-M8) y tres pares pequeños (89-811) (Saez 1930-1932,

Lafuente y Guerra 1977).

aii)- Amblytropidiaaustralis:

El cariotipo de A.australis está constituido por 23

cromosomas en el macho (22+X0). Los autosomas, de acuerdo a

su tamaño, pueden dividirse en cuatro grupos: largos (L1-L3),

mediano-largo (ML4), medianos (MS-M9) y pequeños (810-811)

(Fig.3). Los cromosomas del complemento basico tienen

centrómero terminal de modo que pueden considerarse como

telocéntricos. En metafase mitótica, el cromosoma sexual

presenta un tamaño similar' al del quinto par autosomico. En

metafase I dicho cromosomaes heteropicnótico negativo excepto

en dos regiones heteropicnoticas positivas localizadas
proximal y distalmente al centromero (Fig. 4E,F). El par

megaméricoes facilmente identificado en paquitene tardio y

diplotene ya que presenta una picnosis semejante a la del
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cromosoma sexual y probablemente corresponda al par N8 o M9,

aunque su clasificacion exacta no puede precisarse debido a

su condensación (Fig.4A). El par 510 presenta dos bloques

heterocromáticos terminales observables en diplotene y
diacinesis (Fig.4A).

b)- CromosomasSupernumerarios:

bi)-Morfologia y comportamiento meiótico:

En la poblacion de D.elongatus perteneciente a Tucumanse

detectaron cuatro individuos, de 23 coleccionados, que

presentaban cromosomas supernumerarios (Fig 2). Los B

estudiados son levemente mas grandes que el par mas chico del

complementobasico. Son mitóticamente inestables ya que su

número varia entre células del mismoindividuo. Generalmente

se encuentran de O a 4 B por celula, aunque se detectaron

algunas de ellas con 5 y ó supernumerarios (Fig. 2

A,B,C,D,E,F,I). La estructura de estos cromosomases tambien

inestable ya que en algunas celulas analizadas‘aparecen como

metacentricos o acrocentricos, debido probablemente a

reordenamientos cromosomicos (Fig.2 F,H).

El comportamiento de los supernumerarios durante profase

I es similar al del cromosoma sexual presentando

heteropicnosis positiva. En metafase I, los B son

isopicnoticos mientras que el X puede variar de isopicnotico a

heteropicnotico negativo. A menudose observaron asociaciones

entre los supernumerarios y el X (Fig. 2A,E). Tales

asociaciones son de naturaleza inespecifica ya que se

observaron en estadios tempranos de la meiosis. Cuando una



2f/J

celula en diplotene o diacinesis poseia dos o mas B, ellos
presentaban diferentes asociaciones. Cuandola celula tenia 2

B, a menudoellos formaban bivalentes y sólo ocasionalmente se

observaban dos univalentes (Tabla 1). Cuandola celula poseia

3 B, frecuentemente se presentaban como un bivalente y un

univalente, aunque tambien podian hallarse 3 univalentes o una

cadena de 3 B (Tabla 1). Cuando la celula tenia 4 B,

generalmente ellos formaban 2 bivalentes aunque también en

menor frecuencia, se observaron 4 univalentes, una cadena de

tres y un univalente o un pseudocuadrivalente (Tabla 1).

La única configuración que se mantuvo hasta metafase I

fue la asociación terminal de dos cromosomas B (Fig. 5A, B).

Asi, las configuraciones que involucraban más de dos

supernumerarios serian asociaciones heterocromaticas (no

quiasmaticas) y podrian ser consideradas como

pseudomultivalentes.

Durante anafase I, los bivalentes B pueden segregar

normalmente o migrar indivisos temprana o tardiamente con

respecto a los miembros normales del complemento (Fig.5

C,D,E,F).

Durante anafase II,I en general los cromosomas B se

dividen ecuacionalmente, encontrándose en algunas celulas

ambas cromatides del supernumerario en el mismo polo (F19.

SG). También, se han encontrado celulas en anafase II en donde

un polo presentaba una cromatide B mas que el opuesto (Fig

SH). Esto implicaria que la división ecuacional del cromosoma

B podria ocurrir también en anafase I.

En la población analizada de A.australis, 3 machos, de

los 23 individuos estudiados eran portadores de cromosomas

extras. Estos B son mitoticamente inestables y su númerovaria
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de 0 a 2 entre celulas del mismoindividuo (Fig. 4B, C,D,E,F).

El tamaño de los supernumerarios es aproximadamente el 752 del

tamaño del cromosoma X y su centromero esta localizado

terminalmente.

Durante profase I temprana se visualiza que dichos

cromosomas estan formados por dos porciones, una corta

procentrica y eucromatica y otra de mayor tamaño

heterocromatica (Fig. 4 B,C). La apariencia meiotica de los B

es similar a 1a del cromosoma sexual presentando

heteropicnosis positiva durante profase I y negativa en

metafase I. En ambos estadios podia observarse , en la porción

heterocromatica, dos regiones, una proximal y otra distal,

teñidas diferencialmente semejante a las observadas en el

cromosomasexual (Fig. 4C,E,F). Frecuentemente en profase I

temprana, solian observarse asociaciones transitorias entre el

B, el cromosoma X y el par megamerico.

Cuando la celula presentaba 1 B, este se orientaba en

metafase I hacia el mismo o diferente polo que el cromosoma

X. El analisis de celulas en ese estadio, indicó que estos

diferentes tipos de cromosomasse segregan al azar durante la

primera division meiotica (X222.OB,pl 0.15). Cuando la celula

presentaba dos cromosomasB, ellos siempre estaban asociados a

través de la región eucromatica (Fig. 4D). Durante metafase l

este bivalente B es heteropicnótico negativo y generalmente

esta situado fuera de la placa ecuatorial (Fig. 4F). La

asociación de 2 B es probablemente quiasmatica y ademas

persiste en metafse I.
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bii)- Analisis de la frecuencia y distribución de

guiasmas:

Con el objeto de determinar si los cromosomas B afectan

la condición de quiasmas se analizó la frecuencia de quiasmas

intersticiales (Xi) y quiasmas totales (XT) en celulas con

diferente número de B (D.elongatus) y en individuos con y sin

cromosomasextras (9.australis).

Se consideraron comoquiasmas intersticiales a aquellos

en que la distancia desde su posicion hasta el telomero mas

cercano representara al menos el 10-15%, en los pares grandes

y medianos grandes, el 15-20%, en los pares medianos y el 25%

en los pares pequeños, de la longitud total del cromosoma.

En D.elongatus se estudió la frecuencia de quiasmas en

247 celulas en diplotene con diferente número de cromosomas B

provenientes de cuatro machos analizados. La frecuencia de

quiasmas totales aparentemente permanece constante al variar

el número de supernumerarios por celula (Tabla 2). En cambio,

la frecuencia de Xi y la relación de Xi/XTmostró una notoria

variación al aumentar el número de B por celula. Con el

propósito de visualizar dicho efecto, se represento la

relación entre dichas frecuencias de quiasmas y el númerode

cromosomas extras (Fig. 6,7). En todos los individuos
analizados se observo un incremento en la frecuencia de Xi al

aumentarse el número de B (Fig. b A). Reuniendo los datos de

todos los individuos, se verificó un incremento mas evidente

para celulas con mayor número de B ajustando los datos a una

ecuación lineal, siendo altamente significativa la regresión

de la frecuemcia de Xi sobre el número de B por celula (p:

0.006) (Fig. óB).
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Al analizar la proporción de Xi/XT se obtuvieron

resultados semejantes (Fig. 7A,B). A partir del análisis

individual y grupal se evidencia un similar incremento en la

variable analizada siendo también altamente significativa la
relación de Xi/XT sobre el número de»B por célula (p:0.007)

(Fig- 7B).

Las frecuencias de Xi, -XTy Xi/XT entre celulas con

diferente número de supernumerarios dentro de cada individuo

se compararon a traves de un analisis de varianza. Dicha

comparación no reveló diferencias significativas en la

frecuencia de XTen ninguno de los individuos analizados

(p>0.05) (Tabla 2). Este resultado implicaria que la

frecuencia de XT permanece sin mayor variación al

incrementarse el número de cromosomas B .

El analisis reveló diferencias significatiVas sólo en un

individuo al analizar la frecuencia de Xi (Tabla 3) y en dos

al analizar la frecuencia de Xi/XT (Tabla 4). Sin embargo, al

comparar las frecuencias extremas, a traves de una prueba de

"t", se hallaron diferencias significativas o altamente
-vsignificativas en casi todos los casos (Tablas o‘y 4).

Tratando de confirmar los resultados descritos

previamente, se realizó una comparación reuniendo los

resultados de todos los individuos. Los datos fueron

transformados como desviaciones estandarizadas con respecto a

la media, con el objeto de evitar la variación individual

(Tabla 5). El analisis de varianza, con los datos

transformados, reveló diferencias altamente significativas

tanto para Xi/XT como para Xi (F:3.025, p:0.018; F:4.19,

p:0.002).
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En A.austra1is se analizó la frecuencia de quiasmas en

diplotene de 80 celulas, provenientes de los 3 individuos

portadores y 100 celulas pertenecientes a 10 individuos no

portadores de cromosomassupernumerarios.

Los individuos con cromosomas B presentaron un evidente

aumento en la frecuencia media de Xi sin alterarse 1a

frecuencia media de XT (Tabla 6). Para comparar la variación

en la frecuencia de quiasmas entre individuos portadores y no

portadores se realizó un analisis a traves de histogramas de

frecuencia (Fiq. BA.B). Se consideraron para el mismo los

datos de dos portadores en donde se estudió un número

suficiente de células. La frecuencia de quiasmas XTde los

individuos portadores se ubica dentro de la distribución de

frecuencias de la población y a ambos lados de la frecuencia

media total (Fig.BB). Sin embargo, cuando se analiza la

frecuencia de Xi, los individuos portadores estan situados a

la derecha de la distribución de la población (Fig. BA). Estos

resultados sugeririan que estos supernumerarios afectan la

frecuencia de Xi sin alterar la formación de XT.
Para determinar si el numero de cromosomasextras afectan

la condición de quiasmas, se analizó la frecuencia media de Xi

y XT de células con diferente número de B. Para ello se

utilizaron los datos de un individuo portador (P-17) en donde

pudieron analizarse celulas con diferente número de

supernumerarios (Tabla 7). A traves del analisis se evidenció

un incremento notorio en la frecuencia de Xi y leve en la

frecuencia de XTasociadas al aumento de cromosomas B por

celula. Sólo las diferencias detectadas en la frecuencia de Xi

fueron estadisticamente significativas (Tabla B). Unavez mas,

se evidencia el efecto de los supernumerarios sobre la
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frecuencia de Xi . La comparacion de los promedios de dicha

variable entre celulas con diferente númerode B (0,1 y 28), a

traves del metodo de Scheffe (1959), reveló que las

diferencias existen solo entre clases extremas (Tabla B). Asi

el efecto de estos B seria acumulativo. Los datos se ajustan

a una ecuacion lineal siendo altamente significativa la

regresión de la frecuencia de Xi versus el número de B por

Célula (p:0.005).

biii)- Efecto sobre la formacion de espermátidas:

Con el objeto de analizar si los cromosomas extras de

A.australis afectan la formación de esperma, se examinaron

las espermátidas de individuos portadores y no portadores . La

identificacion de los diferentes tipos de espermátidas se

realizó teniendo en cuenta su tamaño y el número de adjuntos

centriolares por gameta (Fig.4B,H).

Para realizar el análisis , se utilizaron los datos de

dos individuos con E y tres individuos sin ellosi El número de

espermátidas estudiadas en cada individuo se presentan en la
Tabla 9.

Tanto en los portadores como los no portadores se detecto

la formación de macroespermátidas. Sin embargo, la frecuencia

de espermátidas anormales es mayor en los individuos con B

(Tabla 9). Estos resultados se compararonestadísticamente a

traves de una prueba de X2 . El analisis demostró que los

cromosomas supernumerarios de A.australis producen un

incremento significativo en la produccion de esperma anormal

(X=:17.75, p:0.0001).



c)- Segmento Supernumerario z

ciJ- Descrigcion y comgortamiento meiotico:

En la poblacion de D.elongatus perteneciente a la

Provincia de Buenos Aires se detecto un segmento

supernumerario heterocromatico localizado en el par 810. Dicho

segmento es terminal y está ubicado distalmente al centromero

(Fig.9 B,C,D). Ocho de cuarenta y nueve individuos analizados

eran portadores del mismo en heterocigosis. No se hallaron

individuos homocigotas para el segmento en la muestra

analizada. La baja frecuencia del mismo(q:0.082) explicarle

la ausencia de homocigotas de este tipo ya que la frecuencia

esperada de esta clase es muybaja (6.7 10-3).

Durante la primera profase meiótica, el segmento es

facilmente detectable. ya que presenta heteropicnosis positiva

(Fig.9 B). En cambio, durante metafase I se lo suele observar

como isopicnotico o levemente heteropicnotico negativo.

Frecuentemente. en profase I temprana, el par 810 se asocia a

traves del segmento al cromosoma sexual (Fig.B C). Esta

asociación es heterocromatica y finaliza antes de metafase I.

cii)- Analisis de la frecuencia y distribución de
uiasmas:

Con el propósito de determinar si el segmento afecta la

frecuencia y distribución de quiasmas , se analizaron los 8
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machos heterocigotas y 10 machos homocigotas básicos, elegidos

al azar. En cada caso se estudiaron, a1 menos, 10 celulas en

diplotene.

En los homocigotas basicos, el bivalente 810 presenta un

sólo quiasma localizado en posicion distal. En los

heterocigotas el quiasma se ubica proximal (BOX) o

intersticialmente (20%) (Fig. 9 B,C,D). Estos resultados
evidenciarian un efecto intracromosomico sobre la distribucion

de quiasmas.

Frecuentemente, durante diplotene, se observa un

pequeño nucleolo asociado a1 bivalente heteromorfico

brindandole a este una apariencia caracteristica (Fig.9 D,E).

La posicion del segmento y del único quiasma que se forma en

el par indica que 1a división del bivalente heteromorfico es

ecuacional durante la primera anafase meiotica.

En diplotene, los heterocigotas presentaron un leve

incremento en la frecuencia de quiasmas intersticiales y

totales y en la relación de intersticiales/totales. Sin
embargo, no se detectaron diferencias estadisticamente

significativas en 1a frecuencia de quiasmas entre cariomorfos

(Tabla 10). Estos resultados sugeririan que el segmento

supernumerario no afecta la frecuencia de quiasmas en

diplotene.
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II VARIACIONES CROHOSÜHICASESTRUCTURALESEN Sinipta dalmani

a)- Cariotipo Básico:

El complemento basico de S.da1mani consiste de 23

cromosomas acrocéntricos en el macho (2n:22+XO) los cuales

forman 11 bivalentes autosomicos y un univalente X durante la

primera metafase meiotica (Fig. 10 A). Como ya ha sido

descrito por Bidau (1984), los autosomas pueden agruparse en 3

pares largos (Li-LS), cinco medianos (M4-M8)y tres pequeños

(59-811).

b)-Variacion IntracromosómicalInversionesPericéntricas.

bi)- Descripcion y comportamiento meiotico:

En cuatro poblaciones analizadas de la provincia de Entre

Rios se detecto una inversion pericentrica polimorfica en el

par M4. El segmento invertido involucra aproximadamente el 40%

de la longitud total del cromosomay cambia su.morfologia de

acrocentrico a submetacentrico (Fig. 100).

En paquitene, no se detectó asa o rulo en el bivalente

heteromorfico observándose apareamiento lineal en las 50
células analizadas.

Frecuentemente durante metafase I en el homocigota basico

el par M4presento un sólo quiasma (Fig. 10 A). En los

heterocigotas el quiasma generalmente presentaba una posición

intersticial (Fig. 10 B) mientras que en el homocigota de

inversion, el quiasma se formaba frecuentemente en posicion
terminal (Fiq. 10 D).
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En anafase I no se han observado puentes en 30 celulas

analizadas y tampoco se han hallado cromosomas M4 con

cromatides desiguales en 58 células en metafase II examinadal.
Estos resultados indicarian ausencia de entrecruzamiento entre

las regiones normal e invertida.

En dos de las poblaciones de 1a provincia de Entre Rios,

LS y LL se detecto otra inversion en el par M7 (Fig.11).

Dicho rearreglo cambia la morfologia del cromosoma de

acrocéntrico a submetacéntrico .
Durante paquitene, también en esta inversion se observo

apareamiento lineal en el par afectado.

Durante metafase I el par M7 siempre presentó un solo

quiasma. El mismopresenta generalmente una posicion distal

tanto en los heterocigotas (Fig. 11), comoen los homocigotas
basicos.

bii)- Diferenciacion cromosómica dentro y entre

poblaciones:

La inversion pericéntrica en el par M4se detectó en las

cuatro poblaciones del Parque Nacional "El Palmar":Los Loros

(LL), El Palmar (EP), Los Sauces (LS) y El Camino (EC). La

misma no fue hallada en la poblacion de Gualeguaychu, donde se

estudiaron 10 individuos, ni en la poblacion de Puerto

Talavera, donde se analizaron 15 machos.

La poblacion de LL fue estudiada en detalle cuatro años

consecutivos (Tabla 11). La frecuencia de inversión a traves

de los anos, no revelo diferencias estadisticamente

significativas (X2: 6.24, p:0.10). Las frecuencias observadas
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en los diferentes cariomorfos de inversión (homocigotas

basicos, heterocigotas y homocigotas de inversion) en 1986 ,

1987 y 1988 se ajustaron a 1a esperadas de acuerdo al

equilibrio de Hardy Weinberg. No obstante, en los tres años se

evidenció un ligero exceso de homocigotas. Ya que no existen

diferencias significativas en la frecuencia cariomórfica de

las distintas muestras de la población de LL evaluadas a

traves de una prueba de "X2de heterogeneidad", se realizo un

analisis global de los datos (X2: 1,46, p:0.48). El mismo

indicó que en la población total existe un aumento

significativo en la frecuencia de homocigotas (X2: 7.16,

p:0.00B).

La poblacion de EP fue analizada en 1986 y presenta una

frecuencia de inversion ligeramente inferior a la hallada en

la población de LL aunque tales diferencias no revelaron ser

estadisticamente significativas (X2:1.29, p:0.26) (Tabla 12).
La frecuencia de los diferentes cariomorfos de inversión en la

población mencionada también se ajustan a las esperadas según

el equilibrio de Hardy Weinberg (Tabla 12).

En 1988 se analizaron dos nuevas poblaciones LS y EC
(Tabla 12). En cada una de ellas las frecuencias de los

diferentes cariomorfos se ajustaron a las esperadas por el

equilibrio de Hardy Weinberg y en ambas nuevamente se observa

un ligero exceso de homocigotas (Tabla 12).

Con el objeto de analizar 1a diferenciación cromosbmica

dentro y entre poblaciones, utilizando los datos de las tres

poblaciones muestreadas en 1988 (LL,LS y EC) se calcularon los

valores del estadístico F (F15, FIT y F97) de Wright (1951,

1965) modificados, en términos de 1a heterocigosis observada y

esperada, por Nei (1977). Para trabajar con estimadores de la
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diversidad cromosomica insesgados se tuvieron en cuenta los

tamaños muestrales aplicando en los calculos de los "F" la

correccion desarrollada por Nei y Chesser (1983).

Los coeficientes de F1. son positivos en las tres

poblaciones analizadas aunque ninguno de ellos resulto ser

estadisticamente significativo (Tabla 13). Como era de
esperar, los resultados obtenidos del analisis de los valores
de FIS individuales concuerdan con los obtenidos en las

pruebas de X2 "de bondad y ajuste" anteriormente mencionadas,

ya que constituyen pruebas alternativas.

Al reunir los datos de todas las poblaciones se

obtuvieron los valores de F¡.:O.16924, F¡T:O.17BB9,

FgT:0.01162.

El valor F¡. promedio es positivo indicando que cada

poblacion presentarla un exceso de homociqotas aunque no se

detectan diferencias significativas de acuerdo a frecuencias

las esperadas segun el equilibrio de Hardy-Weinberg (X2:3.15,

p:0.08).

El valor de F17 ES también positivo y revela un exceso de

homociqotas sionificativo en las tres‘ poblaciones

(considerandolas comounidad) (X2:4.57, p:0.033).

En cambio. el indice de fijación Far es bajo y su

significación, a través de una prueba de homogeneidadde las

frecuencias cromosómicas, reveló que no existen diferencias

significativas en las poblaciones analizadas (X2:4.65,

p:0.09). Sin embargo, el valor de Xa obtenido esta cercano a

la significación debido sin duda a la baja frecuencia de la
inversión en la poblacion EC. En efecto, 1a frecuencia de la

inversión en la población de LL no difiere con respecto a la
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de LS (X220.55, :0-45), pero Si con respecto a la poblaciónp

EC (X2:4.40, p:0.035).

Asi los valores de X2para la evaluación estadistica de

los indices F19 y F97 estarian cercanos a la significación

sugiriendo que tanto la falta de ajuste en cada subpoblación

comocierta diferenciación entre las poblaciones serian las

responsables (aunque cada indice por si solo no sea
estadisticamente significativo) de las diferencias entre las
frecuencias de los cariomorfos observadas y esperadas

detectadas en la población total (F17).

La inversión pericéntrica en el par M7fue detectada en

las muestras poblacionales de 1987 y 1988 de LL y en las de

i988 de LS (Tabla 14). La mutación sólo se detectó en

heterocigosis en un individuo en cada una de las poblaciones

mencionadas.

Asi, la inversión en el par M7estaria presente en muy

baja frecuencia, no hallándose diferencias estadisticamente

significativas en su valor entre años en la población de LL

(X2:0.07, p:0.79) ni entre poblaciones (X’:0.17, p:0.óB)

(Tabla 14). Sin embargo no podria considerarse‘a la mutación

en el nivel de espontánea ya que se detectó en dos poblaciones

diferentes y en una de ellas dos años consecutivos.

Consecuentemente, la misma podria considerarse como

polimórfica a1 1%.

biii)— Analisis de la frecuepcia y distribución de

guiasmas:

Conel objeto de analizar el posible efecto de las

inversiones pericéntricas sobre la formación de quiasmas, se
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analizó la frecuencia y distribucion de quiasmas en

homocigotas basicos "(A/A), heterocigotas (A/SM)y homocigotas
invertidos (SM/SM). En cada caso se estudiaron como minimo 10

celulas. Como se menciono anteriormente, se consideraron como

quiasmas intersticiales a aquellos en donde la distancia desde

su posicion hasta el telomero mas cercano representara al

menos el 10-15%, en los pares grandes, el 15-20%, en los pares

medianos y el 25X en los pares pequeños, de la longitud total
del cromosoma.

Los analisis mencionados se llevaron a cabo en celulas en

metafase I ya que es el estadio mas frecuente y el único en el

cual la posición del centromero (que es importante para la

clasificación del quiasma) puede ser determinado con precision
en esta especie.

Para estudiar la influencia de la inversion en el par M4

se analizaron 36 homocigotas basicos (27:LL, 92EP), 33

heterocigotas (24:LL, 92EP) y 14 homocigotas para la inversion

(13:LL, 1:EP) de las muestras poblacionales de 1986 (LL y EP),

1987 y 1988 (LL).

Las frecuencias promediode quiasmas intersticiales(Xi) y

totales (XT) por cariomorfo se presentan en la Tabla 15. En

las diferentes muestras poblacionales de LL, asi comoen EP la

frecuencia promedio de Xi en los homocigotas basicos y en los

heterocigotas son semejantes mientras que existe una

disminución de tal variable en los homocigotas para la

inversion. En la población de LL se observa un incremento en

la frecuencia de XT a medida que aumenta el número de

cromosomasinvertidos, observándose una frecuencia mayor (en

los tres años analizados) en los homocigotas para la

inversión. En cambio en la poblacion de EP, los homocigotas
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basicos presentan una leve superioridad con respecto a los

otros cariomorfos. Tal resultado podria considerarse como

preliminar ya que sólo pudo analizarse un individuo

homociqota para 1a inversion.

Los resultados se compararonestadisticamente a traves de

un análisis de varianza usando los datos de la poblacion de LL

(debido a que presenta un número representativo dentro de cada

cariomorfo de inversión). Para ello se reunieron los valores

de frecuencias observados en las diferentes muestras ya que no

se detectaron diferencias significativas en las frecuencia de
Xi y XTentre años en los homocigotas basicos (F:1.36, P:O.2B

; F:0.71. p:0.50). heterocigotas (F:2.39, p:0.12 ; F:O.21,

p:0.81) y homocigotas de inversion (F:O.52, P:O.61 ; F:1.27,

p:O.32)(Tab1a 15).

Se detectaron diferencias significativas y altamente
significativas en las frecuencias de Xi y XT(Tabla 15). Se

compararon las frecuencias medias de quiasmas entre

cariomorfos a traves del metodo de Scheffe (1959).Dicho

analisis reveló que 1a frecuencia de Xi es significativamente

inferior en los homocigotas de inversion con nespecto a los

heterocigotas (F:4.36, p:0.03) y a los homocigotas basicos
(F:5.61, p:0.01); pero no existen diferencias significativas

entre los homocigotas basicos y los heterocigotas (F:O.ó9,

p:0.51). De la mismaforma, el análisis de la frecuencia de de

XTindicó que existen diferencias significativas al comparar

las frecuencias de los homocigotas basicos y heterocigotas con

los homocigotas de inversion (F:3,7ó, p:0.029) pero no existen

tales diferencias entre los dos primeros (F: 0.09, p:0.91).
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Estos resultados indicarian que la inversion en el par M4

afectaria significativamente la frecuencia de Xi y XT en

homocigosis.

Aunqueno se pudo realizar la comparación estadistica en

1a poblacion de EP, es evidente que existe la misma tendencia

en la frecuencia de Xi en los tres cariomorfos (Tabla 15)E

Conel objeto de analizar si tal diferencia se debe a

efectos intra o intercromosómicos, se analizaron separadamente

los resultados obtenidos en el par M4y en el resto del

complemento.

La frecuencia de XT en el par M4 en la poblacion de LL se

presenta en la Tabla 16. A partir de los resultados se

visualiza una disminución en la frecuencia de quiasmas en los

heterocigotas y un aumento en los homocigotas de inversión

con respecto a los otros cariomorfos.

Para estudiar el primer efecto, se analizó la frecuencia

y distribucion de quiasmas, clasificando a los mismos de

acuerdo a su posición en el par M4(regiones 1,2 y 3)(Fig.12).

El par afectado presenta uno o dos quiasmas en los homocigotas

(basicos e invertidos), siendo mayor la frecuencia de los

mismos en los homocigotas de inversion. En cambio, en los

heterocigotas, el bivalente heteromórfico presentaba un solo

quiasma (Tabla 16). En ambas poblaciones se hallaron

resultados semejantes. Sin embargo, el análisis estadístico

nuevamente se realizo en la poblacon de LL. Ya que no existen

diferencias significativas en la frecuencia de quiasmas en las

distintas muestras en los homocigotas basicos (Xz:2,87,

p:0.24), heterocigotas (X2:4.9ó, p:0.09), se comparo la

frecuencia de quiasmas a través de un analisis de varianza de

los datos agrupados. Las diferencias detectadas son altamente
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significativas indicando que la inversión afecta notoriamente

la frecuencia de quiasmas en el par involucrado(F:25.3,p=10")

Tal diferencia se explicaria por el incremento en dicha

variable en los homocigotas de inversion ya que, a traves de
la comparacion de las medias por el metodo de Schefee (1959),

no se detectaron diferencias significativas entre los
homocigotas básicos y heterocigotas (F:0.39, p:0.ó9) pero si

entre ellos y los homocigotasde inversión (F:3.56, p:0.03).

La frecuencia de quiasmas en las diferentes regiones se

presentan en la Tabla 17. En los homocigotas de inversion, la

frecuencia de quiasmas en las regiones 1 y 3 fueron agrupadas

ya que , en algunos casos, no es facil distinguir ambos

sitios. Para 1a comparación estadistica se utilizaron los

datos agrupados de las diferentes muestras de la población de

LLya que no se hallaron diferencias significativas en la

distribusion de quiasmas en el par M4 entre años en los

homocigotas básicos (X2:4,17, p:0.12), heterocigotas (X221.O4,

p:0.59) y homocigotas para la inversión (X2:1.32,

p:O.52)(Tabla 17). Se detectaron diferencias altamente

significativas entre los homocigotas basicos y los

heterocigotas (X2:18.86, p:0.00001). Este resultado podria

deberse a que en los heterocigotas no se detectaron quiasmas

en la region invertida, evidenciandose un incremento en la

frecuencia de quiasmas en la región 2 y por ende en la

frecuencia de Xi. Este resultado explicaria la ligera

superioridad en dicha variable que presentan los heterocigotas

con respecto a los homocigotas básicos en todas las muestras

analizadas, aunque tales diferencias no revelaron diferencias
significativas al analizar la frecuencia de Xi quizás debido a
la variación entre los individuos dentro de cada cariomorfo.
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En los homocigotas de inversión disminuye la frecuencia de Xi

y se observa un aumento en 1a ubicación distal de los quiasmas

(Tabla 17). Ellos presentan diferencias altamente

significativas tanto con los homocigotasbasicos (X=:32.83,

p:10—°). como con los heterocigotas (X=:B2.42, p:10‘*°). A

partir de los resultados- presentados se evidencia que la

inversión en el par M4posee un efecto intracromosomico sobre

la distribucion de quiasmas , ya que produce un aumento de la

frecuencia de Xi en heterocigosis y una disminución de la

misma variable en homocigosis.

Para analizar el posible efecto intercromosómico de la
inversion se analizó la frecuencia en los tres cariomorfos

clasificandolos en proximales (P), intersticiales (I) y
distales (D) según su ubicación. Eliminando los datos del par

afectado en las distintas muestras de LL, la frecuencia de XT

presenta una ligera superioridad en los homocigotas para la

inversión (Tabla 18). Sin embargo, no se detectaron

diferencias significativas al comparar estadisticamente las
frecuencias de los datos agrupados de los tres años estudiados

(F:1,ó9, p:0.19). Asi, las diferencias entre cariomorfos
encontradas anteriormente en la frecuencia de quiasmas totales

se explicarian por un aumento de dicha variable en el par M4

en homocigosis.

La frecuencia de Xi en el resto del complemento continua

siendo notoriamente inferior en los homocigotas de inversión

con respecto a los otros dos cariomorfos (Tabla 18). Tales

diferencias resultaron ser estadísticamente significatica al
comparar los datos promediados de 1a población de LL a traves

de un analisis de la varianza (F:4.92, P:0.01). La comparacion
de la frecuencia de Xi se realizo a través del metodo de
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Scheffé (1959). La frecuencia promedio de Xi de homocigotas

basicos y heterocigotas resulto ser significativamente

superior a la de los homocigotas de inversion (F:3.20,

p:0.048), no detectandose diferencias significativas entre los
dos primeros (F:O.ó4, p:0.53).Asi, la inversión en el par M4

afectaría la frecuencia de quiasmasintersticiales reduciendo

su valor tanto en el par afectado como en el resto del

complemento.

Con el objeto de analizar detalladamente el efecto

intercromosómico, se estudio la frecuencia de quiasmas

proximales, intersticiales y distales en las muestras de la

población LL en cada par (Tabla 19).

Para analizar los pares medianosse registraron juntos

los pares NS-Mó y M7-N8.Los resultados de los pares

L¿,L2,L3,M5-M¿de las muestras de tres años consecutivos se

reunieron para realizar la comparacion estadistica ya que no

Se hallaron diferencias significativas al comparar la

frecuencia de quiasmas intersticiales y terminales
(proximales+distales) entre años dentro de cada cariomorfo de

inversion (Tabla 19). Las frecuencias de los pares 81° y Si;

no se pudieron comparar entre años ya que existen clases donde

la frecuencia de quiasmas en posición intersticial es nula. La

distribución de quiasmas en los pare "7-". presenta

diferencias significativas entre años en la frecuencia de
quiasmas terminales e intersticiales. Por lo antes mencionado

los pares M7-Ma,51° y SL; fueron analizados estadísticamente

por separado según los años de mestreo.

No se detectaron diferencias estadisticamente

significativas, evaluadas a través de una prueba de X2 de
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contingencia, en la distribución de quiasmas en los pares

largos entre los tres cariomorfos (Tabla 19).

En los pares MS-Nó se observa un incremento altamente

significativo en la frecuencia de quiasmas terminales

(X2219.14, p:0.0007) en los individuos que presentan la

inversion. Con el objeto de analizar si el efecto mencionado

se produce tanto en heterocigosis como en homocigosis se

realizo el analisis estadistico por separado. En la

distribucion de quiasmas.en los pares M5-Mólos homocigotas

basicos presentan diferencias altamente significativas
respecto a los homocigotas de inversion (X‘:1B.ó4, pIÚ.OOOO9),

sin detectarse diferencias con respecto a los heterocigotas

(X2'3-31, D=0-19)- 951, la inversion en el par M4produciría

una disminución en la frecuencia de Xi en los pares HS-Móque

explicar en parte la reduccion en tal variable detectada en

los homocigotas de inversion.

En los pare M7-M8 se analizaron los resultados cada año

de muestreo. En 1986, se detectó un incremento significativo

en la frecuencia de quiasmas terminales en los individuos que

presentan la inversion (X2:7.42, p:0.024). Al igual que en los

pares M5-Mó, la distribucion de los quiasmas en los pares M7

MB,los homocigotas basicos difieren significativamente

respecto a los homocigotas de inversión (X227.01, p:0.08),

pero no presentan diferencias con los heterocigotas (X2:0.18,

p:0.ó7). Estas observaciones indicarian que en la muestra de
1986 se verifica un efecto intercromosómico sobre la

distribucion de quiasmas en los pares analizados cuando la

inversion esta en homocigosis. En la muestra de 1987 se

observa también un ligero incremento en la frecuencia de

quiasmas distales en los homocigotas invertidos pero no
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producendiferencias estadisticas entre cariomorfos (X2:0.2 ,

p:Q.BB). Por el contrario, en 1988 los individuos homocigotas

invertidos presentan una superioridad altamente significativa
en la frecuencia de quiasmas intersticiales (X2: 11.75, p:

0.003). Asi, aunque en los primeros años de muestreo se

observa una superioridad en la frecuencia de quiasmas distales

en los individuos que presentan la inversion en homocigosis en
el ultimo año de muestreo tal efecto se ve alterado.

En los pares pequeños (Sq, 81° y S¿¿) no se detectaron

diferencias significativas en la muestra de 1986 (Xz:0.40,

p:0.82; X2: .24, p:0.54; X2:0.10, p:0.95 respectivamente). En

las muestras de 1987 y 1988 no se ve afectada la frecuencia de

quiasmas en el par Sa (X2:3.Oó, p:0.22; X3:1.ó4, p:0.44). Sin

embargo se observa un incremento en la frecuencia de quiasmas

terminales en los pares 81° S¿¿ en los individuos portadores

de la inversion (Tabla 19).En la muestra de 1987 la frecuencia

de Xi disminuye en los heterociootas y llega a ser nula en los

homocigotas de inversion. Si bien este efecto es marcado no se

pudo realizar una comparacion estadística debido a las

frecuencias iguales a cero. En 1a muestra de 19QBse presenta

el mismo efecto, detectandose que un aumento significativo o

altamente significativo de la frecuencia de quiasmas

terminales en los pares S¿° y Sl; en los portadores de la

inversion (X2:6.2 , p:0.04; X3:12.65, p:0.0018).

En la poblacion de EP también se analizó el posible

efecto intercromosómico. Al igual que en la población de LL,

no existen diferencias significativas en 1a distribucion de

quiasmas en los bivalentes largos y pequeños entre

cariomorfos (p 0.05 en todos los casos) . Nuevamente en los
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pares medianos se observa una modificación. Los portadores de

la inversión presentan un aumento en la frecuencia de quiasmas

terminales con una conschente disminución en la frecuencia de

quiasmas intersticiales. Este efecto es mas marcado en los

homocigotas que en los heterocigotas (Tabla 20). Este

incremento es mas notorio en los pares MS-Mó en donde se

encontraron diferencias significativas (X3:7.BB, p:0.02). Al

analizar los pares M7-MBaunque claramente muestran la misma

tendencia hacia la disminución de la frecuencia de quiasmas
intersticiales no se detectaron diferencias significativas.

El analisis global de los diferentes muestreos en las

poblaciones de LL y EP indicarian que 1a inversión en el

cuarto par cromosómico afectaria la frecuencia de Xi y XT. Un

efecto netamente intracromosómico seria el responsable del

incremento en los homcigotas de inversión en la frecuencia de

Xt. En cambio la disminución en la frecuencia de Xi observada

en los homocigotas de inversión se deberia a un efecto intra e

intercromosómico. El intracromosómico debido a que la
inversión en doble dosis favorece el entrecruzamiento en

posición distal. El intercromosómico podria explicarse por una

disminución de la misma variable en los pares medianos y/o

pequeños. Obviamente, en las dos poblaciones estudiadas , se

verifica que dicho efecto es mas marcado en los pares MS-Mó

donde se hallaron diferencias significativas o altamente

significativas en todas las muestras . En los pares N7-MBen

las muestras de 1986 de LL y en EP se observó un efecto

semejante. Concomitantemente, en los pares 81° y S1; se

observó una disminución en la frecuencia de Xi pero sobre todo

en las muestras de 1987 y 1988 de LL.
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Los individuos que presentaban la inversion M7 eran

heterocigotas para la inversion M4.Por ello, para analizar la

influencia de la inversión en el par M7 se estudio la

frecuencia y distribución de quiasmas en los individuos

portadores de la misma en las muestras analizadas en 1988 y

en 10 individuos heterocigotas para la inversión M4 ( 5

individuos de la poblacion LL y 5 de la poblacion LS, con el

objeto de realizar el analisis dentro del mismocariomorfo de

inversión M4).

Las frecuencias promedio de Xi y XTpor cariomorfo se

presentan en la Tabla 21. En ambas poblaciones la frecuencia
de Xi muestra un leve incremento en los individuos

heterocigotas. En cambio, en la frecuencia de XT no se

evidencia una tendencia similar en las dos poblacions. Con el

objeto de realizar una comparación estadistica , se agruparon

los datos de anbas poblacions ya que entre ellas no se

hallaron diferencias significativas ni para Xi ni para XT

(F:0.0l, p) 0.05, F:0.05, p>0.05). Las diferencias observadas

en las frecuencias de Xi y XT no fueron estadísticamente

significativas (F:1.4ó, p:0.25; F:o.134, p:0.72)»
Para analizar si la inversion mencionada posee algun

efecto sobre la distribuion de quiasmas en el par involucrado,I

se analizó dicha variable en las celulas antes mencionadas,

clasificando los quiasmas según su posición en proximales

intersticiales y distales. El analisis se llevo a cabo usando
los datos agrupados de ambas poblaciones ya que entre ellas no

existen diferencias significativas en la distribucion de

quiasmas en los bivalentes estudiados (X=:0.92, p: 0.63).

Tanto los homocigotas basicos como los heterocigotas presentan

un solo quiasma quiasma en el par M7 . En los primeros dicho
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quiasma se presenta, generalmente, en posicion distal y menos

frecuentemente en posicion intersticial (Tabla 21). En los

heterocigotas el quiasma también se observa frecuentemente en

posicion distal, la única diferencia es que no se observaron

quiasmas proximales (Tabla 22). Esto indicaria ausencia de

quiasmas en 1a region donde ocurrio la inversion. Las

diferencias halladas no son estadisticamente significativas.
Esto se deberia a que los homocigotas básicos presentan una

baja frecuencia de quiasmas proximales. Aunque en los

heterocigotas una reduccion total de quiasmas en dicha

región,la mismano se detecta estadisticamente.

De acuerdo a los resultados presentados, se concluye que

la inversión en el par M7no afectaria significativamente la

frecuencia y distribucion de quiasmas en los bivalentes
analizados.

biv)- Efecto sobre la formacion de espermátidas:

Para determinar si 1a inversión pericentrica M4afecta la

formación de espermátidas, se analizaron las espermátidas de

21 individuos (7 de cada cariomorfo de inversión)

pertenecientes a las muestras poblacionales de LL de 1987 y

1988. En la Tabla 23 se presenta el porcentaje de espermátidas

normales (haploides) y anormales (macroespermátidas) por macho

y por cariomorfo, indicándose en cada caso el número de
celulas estudiadas.

En los tres cariomorfos analizados se observo formacion

de macroespermátidas, presentándose un leve incremento en su

frecuencia a medida que aumenta el número de cromosomas

invertidos (se observó una ligera superioridad en los

homocigotas de inversión con respecto a los heterocigotas y de
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estos ultimos con respecto a los homocigotas basicos). Sin

embargo tales diferencias comparadas a traves de una prueba de

X2 , resultaron ser estadísticamente no significativas tanto

en la muestra de 1987 (X2:1.ó?, p:0.43) como en 1988 (X224.83,

p:0.09).

bv)-Efecto sobre rasgos exomorfoloqicos:

Con el proposito de determinar si la inversion

pericéntrica en el par M4afecta los rasgos exomorfoloQicos se

realizaron mediciones de longitud sobre tibia, tórax, femur,

tegmina, asi comolargo total en individuos con diferente
cariomorfo de inversion. Para el mencionado estudio

morfometrico se analizaron 71 individuos de la poblacion de LL

(pertenecientes a las muestras de 1986 y 1988) y 25 de la

muestra poblacional de LS (1988). Los resultados se presentan

en la tabla 24. En ambas poblaciones y en casi todas las

caracteristicas analizadas (excepto longitud de la tibia el LL

1988 y tórax, fémur y ala en LL 1986). Se observan valores

mayores en los heterocigotas. Tal incremento en general va

acompañadode una disminución de las variables medidas en los

homocigotas de inversion respecto a los homocigotas basicos.

Estos resultados indican que en los heterocigotas se

manifiesta un efecto de superdominancia positiva presentando

los mismos un tamaño superior a los homocigotas respectivos.

En la muestra poblacional de 1986, en los caracteres longitud

del tórax, femur y ala, también se evidencia superdominancia

pero en este caso es negativa, es decir que los heterocigotas

son mas pequeños que los homocigotas estandar y de inversion.



57

Debido a este efecto múltiple se procesaron los datos

conjuntamente a traves de un analisis de varianza múltiple

(MANOVA)discriminado, utilizando los datos de LL 1988 debido

a que esta muestra presenta un número de individuos

representativo dentro de cada cariomorfo. El mismoindico que

las diferencias observadas entre cariomorfos de inversion M.

en los caracteres morfológicos medidos son estadisticamente

significativos (Wilks-Lambda:0.737, F:2.113, p:0.028). Aunque

en la población de LS no pudo realizarse el mismoanalisis

estadistico, las diferencias observadas presentan la misma

dirección que en LL.

Con el objeto de determinar que parte de las diferencias
entre cariomorfos observadas son atribuibles a causas

genéticas aditivas o de dominancia de la inversion se

calcularon los valores genotipicos en la escala arbitraria (a,

-a, d), asi como el efecto medio del rearreglo para cada

caracteristica analizada (Tabla 25). Para fines deductivos se

tuvo en cuenta a la inversion como unidad, es decir

considerando el efecto del "supergen", de forma tal de poder

homologar el tratamiento al propuesto por Falconer (1984) para

un locus simple con dos alelos. Asi, se usara la nomenclatura

de valor genotipico, valor reproductivo, desviación de

dominancia asi comoefecto medio considerando que, aunque

consideremos el superqen, hacemos referencia por extension al

rearreglo. De esta forma, el valor genotipico del homocigota

de mayor tamaño sera "+a", el del otro "-a" , asignando al

heterocigota "d". El origen o punto valor cero en esta escala
arbitraria sera el valor medioentre los valores de los dos

homocigotas. Ya que el efecto medio es una propiedad del
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rearreglo y de la población, se realizó el analisis por
separado en las distintas muestras.

En todos los caracteres (excepto longitud de la tibia en

LL 1988) el valor genotipico arbitrario del heterocigota (d)
es superior a1 valor de "a" evidenciando la existencia de

superdominancia. Los valores de "d" mayores que cero (excepto

en LL 1986) señalaria que este tipo de interacción es positiva

en la mayoria de los caracteres analizados (Tabla 25).

Los efectos medios de la inversión presentan el mismo

signo para longitud total. femur y tegmina en las distintas

muestras estudiadas. En el caso de longitud total y de la

tegmina estos son positivos indicando que la media de los

individuos portadores de la inversión es mayor que la media

poblacional. Por el contrario, en el caso de longitud del

fémur el efecto medio del rearreglo es negativo. Es decir, que

en función del efecto medio del rearreglo se esperaría un

incremento en el largo total y de la tegmina y una disminución

en el largo del femur en los individuos que portan inversión
M4.

Los efectos medios del rearreglo sobre el largo de la
tibia y el tórax presentan distintos signos en las diferentes

poblaciones. Estos resultados pueden deberse a que el efecto

medio es pequeño y los caracteres involucrados son los de

menor tamaño revelando menores diferencias entre entre

cariomorfos.

A partir de los valores de los efectos medios junto con

la frecuencia de 1a inversión y los valores genotipicos en

unidades arbitrarias se pudieron estimar los valores

genotipicos, reproductivos y la desviación de dominancia

tomados como desvio con respecto a la media poblacional (ya
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que fueron calculados en funcion del efecto medio de la

inversion) dentro de cada cariomorfo (según Falconer 1984)

(Tabla 26).

Los valores para longitud total de los mismoscariomorfos

en las distintas muestras poblacionales presentan el mismo

signo, como era de esperar en función de los signos de los

efectos medios. En los dos homocigotas el valor genotipico

relativo es negativo y es positivo para los heterocigotas,

reflejando la ocurrencia de superdominancia. De los dos

homocigotas los portadores -de inversión presentan el menor

valor. Los valores reproductivos relativos, que resultan de la

suma de los efectos medios de los arreglos cromosomicos

presentes en cada cariomorfo son negativos para los

homocigotas básicos y positivo para los heterocigotas y

homocigotas de inversión siendo mayor para estos últimos.

Estos resultados indicarian que,I en promedio, los

descendientes de los homocigotas básicos serian los mas

pequeños, los de los heterocigotas intermedios y los de los

homocigotas de inversion los mas largos. Tal efecto puede

visualizarse más fácilmente sumando el valor medio para cada

carácter analizado a los valores reproductivos relativos
transformandolos en valores absolutos (Tabla 27).

Para la longitud de la tegmina la situación es la misma

que la ya descripta para longitud total en las muestras de LL

1988 y LS. Sin embargo en LL 1986 los valores genotipicos

presentan los mismossignos que los valores reproductivos

(negativo en los heterocigotas y homocigotas de inversion y

positivo en los homocigotas estandar). El valor genotipico en

los heterocigotas en este caso es el minimo.
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Para longitud del femur en las poblaciones muestreadas en

i988 se verifica un valor genotipico relativo positivo solo en

el caso de los heterocigotas reflejando la superdominancia. A

diferencia de los otros 2 caracteres analizados anteriormente,

el valor reproductivo relativo es positivo en los homocigotas

estándar y negativo en los heterocigotas y homocigotas de
inversión siendo minimoen estos últimos. Asi en función del

efecto medio de la inversion, los homocigotas estandar

aportarian descendientes mas grandes y los homocigotas de

inversion los mas pequeños. Es decir que a medida que aumenta

el numero de cromosomas invertidos disminuiria el tamaño del

fémur (Tabla 26). Al igual. que en el caso anterior se

visualiza la influencia facilmente, al analizar los valores
reproductivos absolutos (Tabla 27).

En LL 1986 al igual que para la longitud de la tegmina

los valores genotipicos del largo del femur de los

heterocigotas son negativos. Los valores reproductivos

absolutos son negativos para los heterocigotas y homocigotas

de inversion siendo minimoen estos ultimos. Por lo tanto, se

esperaría un valor menor en los descendiemtes homocigotas de

inversión. El mencionado efecto es también visualizado a

partir de los valores reproductivos absolutos (Tabla 27).

Las diferencias entre los valores genotipicos y

reproductivos, ya sean relativos o absolutos,I se deberian a

desviaciones de dominancia que produce el rearreglo (ya que

se despreciando la existencia de desviación epistatica ya que
se considera una sola reestructuración).

Las longitudes de tibia y tórax presentan diferente

comportamiento en las diferentes poblaciones con valores

reproductivos relativos con distinto signo. Los valores
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genotipicos relativos de la longitud del tórax presentan el

mismo signo en las muestras de 1988 (LL y LS) mostrando el

maximopara los heterocigotas y una superioridad de los

homocigotas basicos con respecto a los invertidos. Sin

embargo, los valores reproductivos relativos muestran un

incremento en LL y una disminución en LS en el largo del torax

a medida que aumenta el número de cromosomas invertidos. Por

otro lado la misma variable en LL 1986 presenta signos

opuestos en el valor genotipico relativo evidenciando una

disminución marcada de los heterocigotas respecto a los dos

homocigotas.

En los valores genotipicos relativos de longitud de la

tibia en LL 1988 no se observa superdominancia y en la

poblacion de LS el valor del heterocigota es sólo ligeramente

superior al del homocigotas de inversion. Sin embargo en la

población de LL 1986, donde el valor de "d" es mucho mayor que

el de "a", se evidencia una superdominancia marcada. En esta

muestra poblacional se observa que el valor reproductivo se

incrementa a medida que aumenta el número de cromosomas

inVertidos. Nuevamente los valores genotipicos evidencian una

superioridad de los heterocigotas existiendo una notoria
desviación de dominancia (Tabla 26).

Los valores de las desviaciones de dominancia en los

caracteres analizados son notorios y explicarian

principalmente los valores genotipicos estimados. Es decir que

estos resultados indicarian que el valor métrico genotipico es

el resultado principalmente del efecto de dominancia que

produce el rearreglo. Como se menciono anteriormente es

frecuente evidenciar una superioridad del heterocigota.
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A partir de los resultados obtenidos podemosconcluir que

la inversión en el par M4 afectaria las caracteristicas
morfológicas analizadas siendo esta influencia más notoria y

constante en las distintas muestras para los caracteres

longitud total del femur y de la tegmina. Esta influencia es

principalmente debida a desvios de dominancia del rearreglo

que prepondera sobre el valor reproductivo.

Conel objeto de analizar la variación fenotipica dentro

de cada cariomorfo de inversion se estimaron las varianzas

para las mismascinco caracteristicas exomorfologicas (Tabla

28). En ambas poblaciones se verifica la tendencia hacia la
disminución en la varianza entre los individuos dentro de cada

cariomorfo a medida que aumenta el número de cromosomas

invertidos. Los valores medios de varianzas entre cariomorfos

fueron comparados a través de una prueba de Barlett. A pesar

de la tendencia indicada, sólo se han detectado diferencias

altamente o marginalmente significativas en las longitudes de

tibia y tegmina respectivamente en 1a población de LL. Este

resultado podria deberse a que seria necesario analizar un

númeromayor de individuos para detectar si tales diferencias

son significativas desde el punto de vista estadístico. Un

enfoque alternativo del problema se basa en una prueba no

parametrica. Si las diferencias entre cariomorfos fueran

debidas a1 azar se esperaria que en 5/15 comparaciones se

evidenciara superioridad de un cariomorfo distinto. Sin

embargo, la varianza de los homocigotas basicos es mayor en la

mayoria de las comparaciones hallandose diferencias altamente

significativas en una prueba de comparación de signos (X3:

10.8, p:0.001).
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Al analizar la varianza entre individuos dentro de cada

muestra poblacional se verifica que la población de LL es la

que presenta mayor frecuencia de inversión (0.40) y menor

varianza fenotipica (Tabla 29).
Con el objeto de analizar si la variación en las

varianzas observada es atribuible a causas genéticas o

ambientales se calcularon las varianzas aditivas, de

dominancia y genotipicas en función de los efectos medios y

teniendo en cuenta el valor genotipico arbitrario y las

frecuencias alelicas (Falconer 1984) (Tabla 30). A partir del
analisis de los datos 'se visualizan dos resultados

importantes: 1)-La varianza aditiva de todos los caracteres

explica sólo un escaso porcentaje de la variación fenotipica

observada (0.02-82). Sin embargo la varianza genotipica en la

mayoria de los caracteres explica una proporción notoriamente

superior de la varianza fenotipica (2.3-462) sugiriendo un

importante componente de varianza de dominancia. 2)- La

variación genotipica explica sólo parte de la variación

fenotipica detectada lo que indicaria un importante componente

ambiental y genotipico residual. En las muestras poblacionales

de 1988 (LL y LS) el porcentaje de la variación fenotipica

explicado por la variación genotipica seria menor, sugiriendo

mayor efecto ambiental en este año de muestreo.
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c)- Variaciones Intercromosómicas: Fusiones céntricas

c‘)- Fusion céntrica espontánea:

c’i)-Descripción y comportamiento meiotico:

En la muestra poblacional de LL de 1987, se detectó una

mutación espontánea. Un macho. heterocioota para la inversion

M4era ademas portador de una fusion céntrica que involucraba

los pares Mby M7 (Fic. 13 A,E). Dicha restructuración se

extendía a toda la linea germinal. El cromosomafusionado es

metacéntrico ya que los cromosomasque sufrieron el rearreglo

son de similar tamaño y ninguno de ellos tuvo una reducción

aparente del mismo. En todas las celulas analizadas, en

diplotene y metafase I, se observó la formacion de trivalentes

mantenidos siempre por dos quiasmas. Durante metafase I, el

trivalente presentaba dos tipos de orientaciones. En la
orientación alterna el cromosomafusionado Mb-7se coorientaba

con los acrocéntricos M6y M7 (Fig. 13 B). Mientras que en la

orientación lineal el cromosoma Mó-7se orientaba hacia el

mismo polo que uno de los acrocéntricos (Mb-7 + Mb/ M7 o Mó-7

+ M7 / M6 ) (Fig. 13 A). La frecuencia de cada clase de

orientacion se presenta en la Tabla 31. La relación entre las

frecuencias observadas se ajusta a una proporción 3:1

(linea12alterna) (X2:0.027, p=O.B7). Sin embargo, al analizar

las combinaciones cromosómicas en metafase II se observa que

las frecuencias observadas se ajustan a una proporción 111

(balanceadas:desbalanceadas).



c'ii)—nnalisis de la frecuencia y distribución de quiasmas:

Con el propósito de estudiar el efecto de la fusión

espontánea sobre la frecuencia y distribucion de quiasmas se

analizaron citológicamente cinco individuos heterocigotas para

la inversión ( para analizar dentro del mismocariomorfo de

inversión M4) y el individuo heterocigota para la fusion. En

cada caso se analizaron células en metafase I y los quiasmas

se clasificaron en proximales, intersticiales y distales se
acuerdo a la posicion del centrbmero.

Los resultados sugieren que la fusión no afectaría la

frecuencia de quiasmas totales en los cromosomasinvolucrados,

ya que en trivalente se producen dos quiasmas al igual que en

los bivalentes acrocéntricos (M6+M7).

La distribución de quiasmas en el multivalente varia en

las diferentes orientaciones. Si es alterna, la clase más

frecuente es 1a de dos quiasmas distales, mientras que si es

lineal es un quiasma intersticial y uno distal (Tabla 32).

Esto indicaria que la distribucion de quiasmas en el

trivalente puede afectar la orientacion del mismo.

Para comprobar si la fusion afecta el patron de

distribucion de quiasmas, se analizó la frecuencia de

formacion de los mismos en el metacéntrico fusionado y en los

bivalentes acrocéntricos (Tabla 33). No se hallaron

diferencias significativas en 1a distribución de quiasmas en

el par M6 (X2:1.53, p:0.4ó) y en el par M7 (X3:3.71, p:0.16).
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c")- Fusion céntrica polimbrfica.
c"i)- Descripcion y comportamientomeiotico:

En las poblaciones de LL, LS y EC se detectó un

polimorfismo para una fusión céntrica que afecta al cromosoma

sexual (Fig. 13 C). A través de una comparacion de la longitud

relativa entre el cariotipo basico y el cariomorfo neo XYse

evidenció que el autosoma M5 es el involucrado en el

rearreglo. De acuerdo a la terminologia utilizada por White

(1954), la porción ancestral del neo X sera llamada XLy la

porción homologa al autosoma sera XR . El componenete del XL

del neo X retiene su comportamiento alociclico mientras que el

XRes eucromatico. El neo Y es eucromatico y presenta el mismo

tamaño que el componente XR.

Este rearreglo se detecto en la población LL en las

muestras de tres años consecutivos (Tabla 34). A través de los

mismos, la frecuencia de 1a fusion no varia significativamente

(X2: 2.90, p:0.23). Sin embargo se observa que dicha variable

fluctúa, presentando en 1987 un valor mayor que en 1986 y en

1988 menor que en 1987. Estas fluctuaciones en "zig-zag",

podrian deberse a que la mutación no alcanzó el equilibrio en

la población en analisis y no se detecta estadisticamente
debido a la baja frecuencia de la misma.

La fusión fue detectada también en dos poblaciones

analizadas en 1988: LS y EC. En ambas la mutación se presenta

en baja frecuencia, no detectandose diferencias significativas

entre las tres poblaciones analizadas. (X2: 1.30, p:0.52).
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c"ii)- Analisis de la frecuencia y distribución de

guiasmas:

Conel objeto de analizar el efecto de la fusión céntrica
sobre la frecuencia de quiasmas se analizaron, en la muestra

poblacional de 1987 de LL, 4 individuos neo XY, (2 homocigotas

basicos y 2 heterocigotas para la inversion M4) y 20

individuos XO, (10 individuos de cada cariomorfo de inversión

mencionado).Los resultados obtenidos son presentados en las

Tablas 35 y 36.

A partir de los resultados del analisis de las muestras

de la población LL de 1986, 1987 y 1988 se evidenció que la

inversión detectada en el par M4afectaria la frecuencia de Xi

y XT sólo en homocigosis. No obstante se comparó dicha

variable entre portadopres y no portadores de la inversión en
individuos con diferente cariomorfo de fusión en la muestra de

la población de LL de 1987. Los resultados son presentados en

las Tablas 35 y 36. La comparación de los diferentes

cariomorfos de inversión no reveló diferencias significativas

en la frecuencia de Xi (F:O.B9, p:0.30 ;F:2.B4, p:0.23) ni en

la frecuencia de XT (F:0.23, p:0.64; F:0.35, p:0.61) en los

individuos XOy neo XY.

Estos resultados corroboran los obtenidos con

anterioridad y ademas indican que no existe interacción entre

los rearreglos mencionados. Asi, para comparar la influencia

de la fusión centrica se compararon los resultados obtenidos

en los cuatro individuos neo XY y los diez individuos X0 (5

individuos de cada cariomorfo de inversión elegidos al azar).

Los valores medios de las frecuencias de quiasmas se presentan

en la Tabla 37. En ella se verifica (al igual que en las
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Tablas 35 y 36) una mayor frecuencia de quiasmas

intersticiales en los individuos X0. Tales resultados se

compararon estadisticamente, a traves de un analisis de

varianza, hallandose diferencias significativas entre
cariomorfos de fusión (F:5.8, p:0.037). La frecuencia de XTes

levemente superior en los individuos XO, no detectandose

diferencias significativas al comparardicha variable con los

individuos neo xv (F: 0.15, pi 0.704).

Con el objeto de analizar si la superioridad en la

frecuencia de Xi es debida a un efecto intracromósomicol se

analizó el patrón de distribución de quiasmas en el par

afectado. Ya que la inversión pericentrica no afecta la

frecuencia de quiasmas intersticiales en heterocigosis en los

pares MS-Mó, se comparó la distribución de quiasmas entre los

individuos X0 y neo XYreuniendo los datos de los homocigotas

basicos y heterocigotas de inversión. En los homocigotas

basicos se estudiaron 109 celulas de 9 individuos XO y 103

células de los 2 individuos neo XY.En los heterocigotas se

analizaron 94 celulas de 9 individuos X0y 45 celulas de los 2

individuos neo XY.Los resultados obtenidos evidenciaron un

incremento altamente significativo en la frecuencia de

quiasmas distales en el par M5en los individuos portadores de

la fusión (Tabla 3B)(X=:52,1ó. p:10'*°).

Con el propósito de comprobar si la disminución

significativa en la frecuencia de quiasmasintersticiales en
los individuos neo XY se debe únicamente a efectos de

distribución de quiasmas en el par afectado se analizaron los

resultados excluyendo los datos del bivalente M5(Tabla 39).

Noexiste una disminución significativa en los individuos neo
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XYen 1a frecuencia de quiasmas distales si se elimina el par

M5 (F:2.59, p:0.13).

Resultados similares se obtuvieron al analizar 1a muestra

poblacional de LL de 1988. En ella se estudió la frecuencia

de Xi y XTen los individuos neo XYheterocigotas para la

inversion y en seis individuos X0 con el mismocariomorfo de

inversión. Los resultados son presentados en la Tabla 40.

Nuevamentese verifica una frecuencia de Xi superior en los
individuos XO. Tal diferencia resultó ser estadísticamente

significativa al efectuar la comparación a traves de un ANOVA

(F:10.55, p:0.018). La frecuencia de XT permanece

practicamente constante, no detectandose diferencias

significativas entre cariomorfos de fusión (F: 0.59, p:0.47).
El incremento en la frecuencia de Xi es evidentemente reflejo

de un efecto sobre la distribucion de quiasmas en el par

afectado ya que al eliminar los datos del par M5del analisis

no se hallaron diferencias significativas entre los
cariomorfos de fusión (Tabla 41) (F: 3.56, p: 0.10).

Estos resultados sugieren que 1a fusión X-autosoma

detectada está relacionada con un efecto únicamente

intracromosómico sobre la distribucion de quiasmas.

c"iii)- Efecto sobre la formacion de espermátidas:

Con el proposito de determinar si la fusion céntrica

afecta la frecuencia de espermátidas anormales se estudiaron

2 individuos X0 y 7 individuos neo XY. Ya que no existen

diferencias significativas entre portadores y no portadores de

la inversion pericentrica en la formación de esperma, se
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reunieron para la comparacion los datos de ambos cariomorfos

(Tabla 42). Tanto los individuos X0 como neo XYse observó la

producción de macroespermatidas. Sin embargo, los portadores

de 1a fusion presentaron una superioridad altamente

significativa en la frecuencia de macroespermátidas tanto en

1987 como en 19GB (X2:56,16, p:10—*°; F:168,94, p: 2.10‘*°) y

produccion, aunque en baja frecuencia, de microespermatidas

(Tabla 42). De esta forma la fusion centrica afectaría la

formación de esperma de los individuos portadores.

Con el objeto de analizar las posibles causas que

conducen a su formacion, se estudio el nivel de ploidía de las

mismasa través de estudios citoespectrofotometricos de

medición de contenido de ADNen núcleos espermaticos antes de

su etapa de elongación. Se analizó el contenido de ADN en

espermátides normales y anormales len unidades arbitrarias,

en cuatro individuos neo XY. El contenido de ADNpromedio de

las espermátides haploides (valor c) es 19.313803 -’* 0.13526.

Las macroespermatidas analizadas presentan valores que

corresponden de 2 a 5 veces el contenido de ADN de las

espermátidas haploides. Las diferentes l clases de

macroespermatidas y sus frecuencias se encuentran en la Tabla

43. Aunque existe un amplio rango de variación en el nivel de

ploidia, las macroespermatides diploides son notoriamente mas

frecuentes en los individuos portadores de la fusión.
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Tabla 1- DichropIus elongatus- Frecuencias de asociaciones
de cromosomasB observadas en celulas en diplotene
con diferente número de supernumerarios.

Número
de B

21 II
28

0.060 0.940

31 II+I III
3B

0.085 0.802 0.113

4I II+2I 2II III+I IV
4B

0.071 0.107 0.643 0.036 0.143

Tabla 2- Dichroplus eIongatus- Frecuencias promedio de quiasmas
totales por celula en diplotene y valores del estadistico"F"
para la comparación de tales promedios entre celulas con
diferente número de E.

Número de B

Ind. o 1 2 3 4 F p

700 -— 13.06 12.74 13.15 —- 1.99 0.15

702 —- 13.11 12.95 13.04 12.91 0.13 0.94

74o 13.69 13.58 13.81 13.44 13.2o 0.34 0.50

747 12.70 12.79 13.00 -- -- 0.48 0.62
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Dichroplus elongatus- Frecuencias promedio de
quiasmas intersticiales por celula en diplotene y valores de
los estadísticos "F", para la comparación de tales promedios
entre celulas con diferente númerode B,y de "t",para la
comparacion de las frecuencias extremas dentro de cada
individuo.

Número de B

Ind. 1 2 3 4 F p t p

700 -- 5.29 5,15 6.08 —- 2.66 0.07 2.34 0.01

702 -- 5.11 5.90 5.86 6.73 1.24 0.30 1.57 0.06

740 5.86 6.25 6.75 6.81 7.40 1.98 0.11 2.86 0.004

747 4.60 6.30 6.89 -- -- 6.66 0.002 -— -

Tabla 4- Dichroplus elongatus- Frecuencias promedio de quiasmas
intersticiales/totales por celula en diplotene y valores de
los estadísticos "F", para la comparacion de tales promedios
entre celulas con diferente número de B, y de "t", para la
comparación de las frecuencias extremas dentro de cada
individuo.

Número de B

Ind. O 1 2 3. 4 F p t p

700 —- 0.407 0.405 0.463 -- 1.78 0.17 1.91 0.03

702 -- 0.387 0.455 0.452 0.520 1.49 0.22 1.88 0.03

740 0.429 0.463 0.488 0.509 0.561 2.66 0.04 —- -

747 0.362 0.495 0.529 -- —- 5.86 0.005 -- -—
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Tabla 5- Dichroplus elongatus- Frecuencias promedio de datos
transformados de las frecuencias de quiasmas intersticiales
(Xi) e intersticiales/totales (Xi/XT) para celulas con
diferente número de B.

Número de, B

0 1 2 3 4

Xi -O.6279 0.0113 0.0097 0.1531 0.4858

Xi/XT -0.ó415 —0.0741 -0.0359 0.2247 0.5582

Tabla 6- Amblytropidia australis- Frecuencias promedios de
quiasmas intersticiales (Xi) y totales (XT) por celula en
diplotene de individuos portadores(+B) y no portadores (OB)
de cromosomas B.

-B +8

Xi 7.03 9.68

XT 12.88 12.94

Tabla 7- Hmblytropidia australis- Frecuencias promedio de
quiasmas intersticiales (Xi) y quiasmas totales (XT) de
celulas en diplotene con distinto número de B en un
individuo portador. 

OB lB 2B

Xi 7.67 9.33 10.00

XT 12.11 12.33 13.11
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Tabla B- Amblytrapidia australis- Analisis de varianza para
comparar la frecuencia de quiasmas intersticiales entre
células con diferente número de B.

GL SC CM F p

Cariomorfos 2 26 13 4.88 0.016

Error 24 24 64

Total 26 90

Comparación entre medias:

Xi ÚB-lB f/Sf = 2.16 F:2.333 p:0.11

Xi 18-28 f/Sf = 0.87 F:0.37B p:0.óB

Xi 05-28 f/Sf = 3.02 F:4.560 pI0.02

Tabla 9- Amblytrapidia australis- Porcentaje de espermátidas
haploides (X), diploides (2X) y tetraploides (4X) por macho.

Ind. Número de ‘
espermátidas X 2X 4X Tot.anormal

P-47 516 99.61 0.39 -- 0.39

0B P-45 539 99.81 0.19 -- 0.19

P-43 569 99.47 0.53 -- 0.53

Total 1624 99.63 0.37 -- 0.37

P-17 297 94.61 4.72 0.67 5.39
B

P-B 1737 98.67 1.33 -- 1.33

Total 2034 98.28 1.82 0.10 1.92



Tabla 10 Dichropius eIongatus
totales (XT) e

diplotene y
intersticiales (Xi)
(Xi/XT) por celula en

Frecuencias mediasintersticiales/totales
valores del estadistica
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de quiasmas

entre"F" para 1a comparación de dichos promedioscariomorfos.

Homocigotas Heterocigotas F p
Basicos

Xi 5.0200 5.6125 1.77 0.20

XT 13.6900 13.7750 0.17 0.68

Xi/XT 0.3680 0.4095 1.50 0.23

Tabla 11- Sinipta dalmani- Frecuencias de inversión (i) en el parbásicosM4 y de sus diferentes cariomorfos, homocigotas
(A/A), heterocigotas (A/SM) y homocigotas de inversión
(SM/SM)en la población de "Los Loros" en cuatro años
consecutivos, indicando el número
(N) y los valores de X2 de bondad y ajuste.

A/A A/SM SM/SM N i X2 p

1985 0.66 0.33 -- 9 0.17

1986 0.40 0.40 0.20 30 0.40 0.83 0.36

1987 0.55 0.37 0.08 38 0.27 0.13 0.72

1988 0.44 0.36 0.20 55 0.38 2.92 0.09

de individuos analizados
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Tabla 12- Sinipta dalmani- Frecuencias de inversión (i) en el par
M. y de sus diferentes cariomorfos, homocigotas basicos
(A/A), heterocigotas (A/SM) y homocigotas de inversión
(SM/SM)en las poblaciones de "El Palmar" (EP), "Los Sauces"
(LS) y "El Camino" (EC), indicando el número de individuos
analizados (N) y los X2 de bondad de ajuste.

Pob. Año A/A A/SM SM/SM i N X2 p

EP 1986 0.45 0.50 0.05 0.30 22 0.88 0.35

LS 1988 0.43 0.40 0.17 0.37 30 0.57 0.45

EC 1988 0.61 0.32 0.07 0.23 31 0.19 0.66

Tabla 13- Valores de FIS en las poblaciones de "Los Loros" (LL),
"Los Sauces" (LS) y "El Camino" (EC) de 1988 y valores de X:
para la determinacion de su significación.

Poblacion FIS X2 p

LL 0.238364 3.1249 0.08

LS 0.155339 0.7239 0.39

EC 0.009356 0.2719 0.60

Tabla 14- Sinipta dalmani- Frecuencias de inversión (i) en el par
M7en las poblaciones de "Los Loros" (LL) y "Los Sauces"
(LS), indicando el número de heterocigotas (H) y el total de
individuos analizados (N).

Pob. Año H N i

1987 1 38 0.013
LL

1988 1 55 0.009

LS 1988 1 31 0.016
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Tabla 15- Sinipta dalmani- Frecuencias medias de quiasmas
intersticiales (Xi) y totales (XT) por célula en las
poblaciones de "Los Loros" (LL) en 1986, 1987 y 1988 y "El
Palmar" (EP) en 1986, y valores del estadistico "F" para la
comparacion de tales promedios entre diferentes cariomorfos,
homocigotas básicos (A/A), heterocigotas (A/SM) y
homocigotas de inversion (SM/SM)en el par M4. (N:Número de
individuos , n: númerode celulas analizadas).

A/A A/SM SM/SM F p

N 9 B 5

90 BO 50
1986

Xi 4.22 4.53 3.46 -— -

XT 12.11 12.28 12.30 —- -

N 10 10 2

n 123 100 24
1987

X1 3.97 4.31 2.96 -- -

XT 12.39 12.24 12.62 -- -
LL

N 8 B b

n BO bb 61
1988 ‘Xi ¿.79 4.03 3.08 —- -

XT 12.38 12.20 13.08 -- -

N 27 24 13

n 293 246 135
Total

Xi 3.998 4.312 3.199 18.30 10-7

XT 12.303 12.239 12.726 3.86 0.026

N 9 9 1

n 90 90 lu
EP 1986

Xi 4.59 4.61 3.46 -- -

XT 12.48 12.22 12.10 -- -
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Tabla 16- Sinipta dalmani-FrQCUencia de quiasmas totales en el
par N4 en los homocigotas basicos (A/A), heterocigotas
(A/SM) y homocigotas de inversión (SM/SM)enlas poblaciones
de LL y EP (n: número de células analizadas).

A/A A/SM SM/SM F p

n 90 7B 50
1986

X 1.0333 1.0000 1.1200 -- -

n 121 108 24
1987

X 1.0331 1.0000 1.1667 -- -
LL

n BO 95 63
1988

X 1.1026 1.0000 1.2860 -- -

Total X 1.0523 1.0000 1.2045 25.3 10"

n 90 90 10
EP 1986

X 1.0555 1.0000 1.10000 -- -
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Tabla 17- Sinipta dalmani- Distribución de quiasmas en el par M4
para los homocigotas básicos (A/A), heterocigotas (A/SM)y
homocigotas de inversión (SM/SM) en el par M4 en las
distintas muestras de LL y en EP(de acuerdo a la figura 12).

Región A/A A/SM SM/SM

1 21 x o z -

° 53 z 65 x 23 x
1986

3 25 z 36 z ——

1 + 3 47 z 36 z 73.5 z

1 10 z o z -—

2 3 z 59 z 15 z
1987

3 47 z 41 z ——

1 + 3 57 z 41 z 85 z

LL

1 9 z o z -—

39 z 65 x 16 z
1988

3 52 z 35 z -—

1 + 3 61 ¿ 35 x B4 A

1 13 z o z ‘ -—

2 45 z 63 A 18 z
Total

3 42 z 37 z -—

1 + 3 55 z 37 z 822

1 16 z o z -—

2 44 z 59 z 20 z
EP 1986 .

3 4o z 41 z ao z
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Tabla 18- Sinipta dalmani- Frecuencias de quiasmas intersticiales
por celula eliminando el par M4en las(Xi) y totales (XT)

muestras poblacionales de LL, en 1986,1987 y 1988, y los
valores del estadístico "F" para la comparación de tales
promedios entre diferentes cariomorfos ,homocigotas basicos
(A/A), heterocigotas (A/SM) y homocigotas de inversion
(SM/SM) .

A/A A/SM SM/SM F p

Xi 3.64 3.83 3.18 -- -
1986

XT 11.06 11.26 11.28 -- -

Xi 3.48 3.70 2.79 -- -
1987

XT 11.35 11.29 11.46 -- -

Xi 3.39 3.20 2.90 -- -
1988

XT11.29 11.20 11.78 -- -

Xi 3,5038 3.6057 2.9851 4.92 0.01
Total

XT11.2423 11.2561 11.5373 1.69 0.19
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Tabla 19- Sinipta dalmani- Distribución de quiasmas (en
porcentaje) en los pares largos (L¿,L2 y L3), medianos (Mg
Me y M7—Mg)y pequeños (89, S10 y 511) en los homocigotas
básicos (A/A), heterocigotas (A/SM) y homocigotas de
inversión M. (SM/SM) (P=proximal, I=intersticia1,
D=dista1). (Datos provenientes de la Tabla 15).

A/A A/SM SM/SM

P 19 20 16

1986 I 40 40 40

D 41 4o 44

P 20 .23 21

1987 I 35 39 30

D 45 38 44

F 18 29 26

L; 1988 I 35 25 24

D 47 46 50

X2 Conting.
Entre años 1.61 8.76 7.60

p 0.81 0.07 0.11

P 19 24 21

Total I 37 35 31

D 44 41 4B

X2 Conting.
Entre 5.67
Cariomorfos

0.23p



Continuación Tabla 19.

P 14 18 21

1986 I 51 49 46

D 35 33 33

P 22 16 25

1987 I 39 49 46

D 39 35 28

P 20 20 23

La 1988 I 4B 49 34

D 32 32 43

X2 Conting.
Entre años 5.59 0.98 4.09

p 0.23 0.91 0.39

P 19 18 22

Total I 45 4B 41

D 36 34 41

Xz Conting.
Entre
Cariomorfos 3.76

0.44p



Continuación Tabla 19.

P 7 11 12

1986 I 47 55 46

D 46 34 42

P 16 12 14

1987 I 45 47 34

D 39 41 52

F 14 B 11

La 1988 I 44 58 54

D 42 '34 35

X2 Conting.
Entre años 3.82 3.2 9.45

p 0.43 0.52 0.

P 13 10 12

Total I 45 53 47

D 42 37 41

X2 Conting.
Entre 3.83
Cariomorfos

0.43p



Continuación Tabla 19.

P 2 6.5 11

1986 I 34 32.5 20

D 64 61 69

P 4 3 

1987 I 32.5 32 20

D 63.5 65 BO

p 3 5.5 12

Hg-M. 1988 I 31 23 28

D 66 71.5 60

Xz Conting.
Entre años 1.81 '6.9O 3.42

p 0.49 0.14 0.18

P 3 5 9

Total I 33 29 24

D 64 66 67

X2 Conting.
Entre 19.14
Cariomorfos

0.0007p



Continuación Tabla 19.

F 6 12 9.5

1986 I 28 26 14.5

D 66 62 76

P 1 1 —

"7-". 1987 I 22 23 20

D 77 76 BO

P — 1.5 2

1988 I 16 15.5 25

D B4 83 73

X2 Conting.
Entre años 6.56 6.41 8.17

p 0.04 0.04 0.02

F 1 2 

1986 I 46 46 41

D 53 52 59

p _ _ _

1987 I 39 50 46

D 61 50 54
S,

p _ _ _

1968 I 29 25 20

D 71 75 BO

X2 Conting.
Entre años 4.97 14.80 8.11

0.017p 0.03 0.0006

85



Continuación Tabla 19.

Bb

1986 9 14 12

91 se es

1987 26 11 —

74 B9 100
510

1988 13 4 3

a7 96 97

1986 1 1 2

99 99 9a

1987 7 3 

93 97 100
911

1988 16 3 3

B4 97 97
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Tabla 20-Sinipta dalmani-Distribución de quiasmas (en porcentaje)
en los pares MD—M6y My-M. en los homocigotas basicos (A/A),
heterocigotas (A/SN) y homocigotas de inversion (SM/SM)del
par N4 en la prlaCiOn de EP. (Pzproximales,
I:intersticiales, D:dista1es).

A/A A/SM SM/SM

P 1 - 5

Ha-H. I 42 30 19

D 57 70 76

P ..:n 5 5

"7-"; I 35 31 29

D 62 64 66

Tabla 21- Sinipta dalmani- Frecuencias promedio de quiasmas
intersticiales (Xi) por célula en las poblaciones de "Los
Loros" (LL) y "Los Sauces" (LS) del año 1986 de individuos
homocigotas básicos (A/A) y heterocigotas (A/SM) para la
inversión N7 (nlnúmero de celulas analizadas).

A/A A/SM

n 50 20

Xi 3.10 3.90
LL

XT 12.50 11.60

n 50 21

Xi 3.16 3.33
LS

XT 12.3o. 12.71
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Tabla 22- Sinipta daImani—.Distribución de quiasmasen porcentaje)
en el bivalente M7 en los homocigotas basicos (A/A) y en
los heterocigotas (A/SM)para la inversión en el par M7,
indicando el número de individuos analizados (N) y células
estudiadas (n).(P=proxima1,I=intersticia1, D=distal).

N n P I D

A/A 10 106 1 14 85

A/SM 2 40 -- 25 75
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Tabla 23- Sinipta dalmani- Porcentajes de espermátidas normales
y anormales (macroespermatidas en individuos homocigotas
básicos (A/A) ,heterocigotas (A/SM) y homocigotas para la
inversión en el par M4 (SM/SM).

Número Número de Normales Anormales
de Ind. Espermatidas

8-19 515 99.42 0.58

8-12 1043 99.42 0.58
A/A

8-8 499 99.60 0.40

S-C 521 98.85 1.15
Total 2578 99.34 0.66

8-10 1320 99.24 0.76

1987 A/SM 8-7 684 99.42 0.58

S-A 1159 99.22 0.78
Total 3163 99.27 0.73

8-11 1049 99.14 0.86

8M/8M 8-21 1107 98.92 1.08

8-243 568 99.12 0.88
Total 2725 99.05 0.95

8-238 994 99.50 0.50

A/A 8-216 1974 99.34 0.66

8-203 1120 99.46 0.54
Total 4088 99.41 0.59

8-213 1 33. 99.23 0.77

8-200 832 98.80 1.20
1988 A/SN

8-207 1045 98.85 1.15

8-342 834 99.52 0.48
Total 3744 99.09 0.91

8-248 904 99.34 0.66

8-221 929 98.71 1.30
SM/SM

8-249 1096 98.81 1.19

8-252 905 99.12 0.88
T t l 3834 98.98 1.02



Tabla
milimetros)
analizados
heterocigotas
par

24

N4

Sinipta dalmani— Valores medios (expresadosde los diferentes caracteres
en los individuos homocigotas estándard

en
analizados).

las poblaciones LL y LS (N:número

90

en
morfológicos

(A/A)!
(A/SM) y homocigotas de inversión (SM/SM)en el

de individuos

L.Total L.Tibia L.Torax L.fémur L.Tegmina N

A/A 28.62778 12.13333 4.88444 15.27777 20.66667 9

1986 A/SM 29.75000 12.61000 4.65550 15.18750 20.43750 8

SM/SM28.65000 12.00800 4.81600 15.30000 20.50000 5
LL

A/A 28.20440 12.27390 4.55780 15.04444 20.11111 18

1988 A/SM 28.63100 12.23600 4.67350 15.10000 20.75000 20

SM/SH27.95091 11.95091 4.49636 14.72270 19.72727 11

A/A 30.09000 12.20202 4.85800 15.00000 20.35000 10

LS 1988 A/SM 30.60000 12.21010 4.98400 15.11000 20.60000 10

SM/SM29.84000 12.20800 4.70400 14.80000 20.20000 5
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Tabla 25- Sinipta dalmani- Valores medios (H), genotipicos
arbitrarios (a y d) y del efecto medio de la inversion M. (&)
para los distintos caracteres morfológicos analizados en las
poblaciones de LL y LS.

N a d &

L.Tota1 29.16999 0.0111 1.1111 0.13999

L.Tib1a 12.34208 0.0627 0.5394 0.02712

1986 L.Torax 4.76264 0.0372 -0.1917 -0.04534

L.Femur 15.26234 0.0111 —0.1014 —0.00549

L.Tegmina 20.51333 0.0833 -0.1458 0.06750
LL

L.Tota1 28.11314 0.1267 0.5533 0.01804

L.Tibia 12.21458 0.1615 0.1236 -0.10061

1988 L.TÓrax 4.60315 0.0307 0.1464 0.00658

L.Femur 15.02834 0.1609 0.2164 -0.06417

L.Tegmina 20.35576 0.1919 0.8308 0.02605

L.Tota1 30.29354 0.1250 0.6350 0.02526

L.Tibia 12.20655 0.0030 0.0050 0.00271

LS 1988 L.TÓrax 4.89566 0.0770 0.2030 -0.01526

L.Femur 14.90000 0.1000 0.2100 -0.02860

L.Tegmina 20.44602 0.0750 0.3250 0.00599



genotipicos (VG),

92

reproductivos

(A/SM) y
M4 en las

Tabla 26-Sinipta dalmani-Valores
(VR) relativos y desviaciones de dominancia (DD) estimados
para los distintos caracteres morfológicos analizados en los
homocigotas estándard (A/A), heterocigotas
homocigotas de inversion (SM/SM) el par
poblaciones de LL y LS.

A/A A/SM SM/SM

VG —O.16372 ,0.26287 —O.41721

1988 VR -0.02030 0.00789 0.03609

DD -0.14342 0.25498 -0.45330
LL

VG -O.54222 0.58000 —0.52000

L.Total 1986 VR -0.1Bóó7 0.04667 0.27999

DD -O.>5555 0.53333 —0.79999

VG -0.20352 0.30647 -0.4S353

LS 19GB VR —0.02967 0.01043 0.05053

DD -0.17386 0.29604 -O.50406

VG 0.08115 0.01293 -O.30247

1988 VR 0.11319 -0.04402 -0.20123

DD -0.03204 0.05695 -O.10124
LL

VG -0.20875 0.26792 -0.334OB

L.Tibia 1986 VR -0.03616 0.00904 0.05424

DD -O.17259 0.25888 —O.38832

VG -0.00455 0.00345 0.00144

LS 1988 VR -0.00318 0.00112 0.00542

DD —0.00137 0.00233 -0.00397



VG -0.04535 0.07035 -0.10679

19GB VR -0.0074O 0.00288 0.01316

DD -0.03795 0.06747 -0.11994

LL VG 0.12180 -0.10714 0.22872

L.Torax 1986 VR 0.06045 -0.01511 0.09068

DD 0.06135 -0.09203 0.13804

VG -0.037óó 0.08834 -O.19lóó

LS 19GB VR 0.01792 -0.00630 -0.03052

DD -0.05558 0.09464 -O.16114

VG -O.14315 0.07165 -0.30563

1988 VR 0.07219 -0.02BOB -O.12834

DD -O.21534 0.09973 -Ü.17729

LL VG 0.00473 -0.0504G 0.06199

L.Fémur 1986 VR 0.00732 -0.00183 -0.01099

DD -0.00259 -0.04865 0.07297

VG -0.02390 0.10970 -0.22389

LS 1988 VR 0.03359 -0.01180 -Ú.05720

DD -0.05749 0.09790 -O.1óóó9

VG -O.24465 0.39423 -0.62849

19GBVR -0.02931 0.01140 0.05210

DD -0.21534 0.38283 -0.6805
LL

VG 0.13666 -0.09249 -0.03000

L.Tegmina 1986 VR 0.09000 -0.02250 -0.13500

DD 0.04666 -0.0ó999 0.10499

VG -0.09602 0.15399 —O.24602

LS 19GB VR -0.00703 0.00247 0.01197

DD -Ü.OBB99 0.15152 -O.25799

93
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Tabla 27- Sinipta dalmani- Valores genotipicos (V8) y
reproductivos (VR)absolutos estimados para las distintos
caracteres morfológicos analizados en homocigotas de
estándard (A/A), heterocigotas (A/SM) y homocigotas de
inversión (SM/SM)en el par M4en las poblaciones de LL y Ls.

A/A A/SM SM/SM

VG 27.94942 28.37601 27.69593
1988

VR 28.09284 28.12103 28.14923
LL

VG 28.62777 29.74999 28.64999
L.Total 1986

VR 28.98333 29.21666 29.44998

VG 30.09002 30.60001 29.84001
LS 1988

VR 30.26387 30.30397 30.34407

VG 12.29573 12.22751 11.91211
1988

VR 12.32777 12.17056 12.01335
LL

VG 12.13333 12.60999 12.00799
L.Tib1a 1986

VR 12.30592 12.35112 12.39632

VG 12.60629 12.61429 12.61229
LS 1988

VR 12.60767 12.61197 12.61627

VG 4.55780 4.67350 4.49636
1988

VR 4.59575 4.60603 4.61631
LL

V8 4.88444 4.65549 4.99136
L.Tórax 1986

VR 4.82309 4.74753 4.85332

V8 4.85800 4.98400 4.70400
LS 1988

VR 4.91358 4.88936 4.86514



V8 14.88519 15.09999 14.72271
1988

VR 15.10053 15.00026 15.15668

VG 15.26707 15.21186 15.32433
L.Fémur 1986

VR 15.26966 15.26051 15.25135

VG 14.87610 15.00970 14.67611
1988

VR 14.93359- 14.88820 14.84280

VG 20.11111 20.74999 19.72727
1988

VR 20.32645 20.36716 20.40786

VG 20.64999 20.42084 20.48333
L.Tegmina 1986

VR 20.60333 20.49083 20.37833

VG 20.35000 20.60001 20.20000
1988

VR 20.43899 20.44849 20.45799

Tabla Sinipta dalmani- Varianzas muestrales en los caracteres
morfológicos analizados en los homocigotas
heterocigotas
en las poblaciones

(A/SM) y

la comparación de varianzas entre cariomorfos.

95

estándard (A/A),
homocigotas de inversión en el par M.

de LL y LS indicando los Valores de X2 de

A/A A/SM SM/SM X2 p

LL 1986 0.67563 0.33599 0.30829 1.26 0.53

L.Total LL 1988 1.89179 1.16085 0.82393 2.33 0.31

LS 1988 1.15708 0.73511 1.12828 0.51 0.78

LL 1986 0.08329 0.32822 0.18031 3.37 0.19

L.T1bia LL 1988 0.73743 0.24221 0.16178 9.07 0.01

LS 1988 0.45035 0.14451 0.17052 3.21 0.20
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Continuacion Tabla 28

LL 1986 0.02178 0.01837 0.04508 1.22 0.54

L.Tórax LL 1988 0.08583 0.05355 0.04725 1.51 0.47

LS 1988 0.04812 0.06620 0.04508 0.29 0.86

LL 1986 0.31943 0.28125 0.07499 2.33 0.31

L.Fémur LL 1988 0.72534 0.48946 0.21817 3.97 0.14

LS 1988 0.44443 0.26665 0.32499 0.34 0.84

LL 1986 0.18749 0.17411 0.49999 1.09 0.57

L.Tegmina LL 1988 2.19279 0.51315 0.90291 5.34 0.07

LS 1988 0.78055 0.59998 0.70000 0.09 0.96

Tabla
caracteres

29-Sinipta dalmani Varianza muestral de
morfológicos en las poblaciones LL y LS,

diferentes
indicando

los valores de X2de la prueba de Barlett para la comparacion
individuosde varianzas entre muestras (N:número

analizados).

LL1986 L819BB LL19BB

22 2. 49

L.Tota1 0.670761 0.99363 1.37769

L.Tibia 0.23674 0.25150 0.40736

L.Tórax 0.03478 0.06154 0.06674

L.Fémur 0.23214 0.33333 0.51803

L.Tegmina 0.23593 0.66000 1.34375



Tabla
(VG),caracteres

30-Sinipta
aditiva (VA)

morfológicos analizados
poblacionales.

dalmani
y de

Varianzas
dominancia (VD)

fenotipica(VP),
estimadas para los

en las distintas muestras
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genotipica

L.Total L.Tibia -L.Tórax L.Fémur L.Tegmina

VP 1.37769 0.40736 0.06674 0.51803 1.34375

VG 6.537 10‘2 1.066 1C)"29.430 10-3 1.458 10‘2 1.473 10“

VA 3.671 10-“ 7.419 10-3 4.879 10'3 4.633 10-3 7.636 10"

ïbBB VD 6.500 10-2 3.244 10‘3 4.551 10-3 9.946 10-3 1.466 10“

VA/VP 0.03 2.00 7.00 0.90 0.06

VG/VP 4.75 2.60 14.13 2.81 10.96

VP 0.67076 0.23674 0.03479 0.23214 0.23593

VG 3.106 10-1 6.800 10"2 1.121 10”z 1.031 1C)-2 1.098 10”

VA 2.613 10"2 9.807 10-4 2.741 10-3 3.992 10'” 6.075 10"

ïbeó VD 2.844 10‘1 6.702 1C)"28.469 10-3 1.027 10‘2 4.899 10"3

VA/VP 4.00 0.40 7.90 0.02 2.60

VG/VP 46.00 28.70 ¿2.23 4.44 4.60

VP 0.99363 0.25150 0.06154 0.33333 0.66000

VG 8.839 1C)-21.405 10-S 9.229 10" 1.054 10-2 2.299 10-2

VA 7.497 10-4 8.620 10“ 2.735 10“ 9.609 ¿0-4 4.207 10-5
ïgBB VD 8.764 10-2 5.434 10" 8.956 10-3 9.585 10-3 2.296 10"

VA/VP 0.08 0.003 0.50 0.30 0.006

VG/VP 8.90 14.99 3.16 3.4800.006
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Tabla 31- Sinipta dalmani- Frecuencias de las diferentes
orientaciones del trivalente en metafase I y combinaciones
cromosomicas en metafase II.

Distribucion
cromosomica Metafase I Metafase II"¿-7+
"6-7/ M6 + M7 23 (23%) 12 (50%)

Tabla 32- Sinipta dalmani- Frecuencias de distribución de quiasmas
en el trivalente según su orientación en metafase I
(P=proxima1,I=intersticia1, D=distal).

Distribución Alterna Lineal
de quiasmas

M6 M7

I D 3(19Z) 21(382)

D I 1( 6%) 18(32.52)

D D 11(692) 12(222)

D P 0 1( 2%)

P D 0 2(3.SZ)

I I 1( 6%) 1( 2%)



Tabla 33- Sinipta dalmani- Frecuencias de distribución de quiasmas
en los bivalentes M6y M7y en el trivalente en metafse I.
(P=proximal, I=intersticial, D=dista1).

II III

Mb M7 Mb M7

P 5( 7X) 9(12%) 3( 4X) 2( 32)

I 19(25Z) 24(31.5%) 23(342) 20(302)

D 52(682) 43(56.5%) 42(622) 45(672)

Tabla 34- Sinipta daImani— Frecuencias absolutas para los
diferentes cariomorfos y relativas de fusión (f) observadas
en machos de 1a población de Los Loros, Los Sauces y El
Camino.

X0 neo XY f

1986 29 1 0.0333

LL 1987 33 5 0.1316

1988 52 3 0.0545

EC 1988 30 1 0.0323

LS 1988 27 3 0.1000
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Tabla 35- Sinipta dalmani- Frecuencias de quiasmas intersticiales
(Xi) y totales (XT) en individuos homocigotas basicos para la
inversion en el par Ma-condistintos cariomorfos de fusión de
la población de LL(1‘?E!7),Iindicando el numero de celulas
analizadas (n).

neo XY XO

Ind. 9 13 Tot. 24 19 14 26 8 27 12 18 6 2 Ïot

n 25 25 50 10 ll 13 IB 12 12 lO l2 10 12 123

Xi 3.24 3.22 3.23 4.2 '2.B 5.4 3.8 3.6 4.5 3.7 4.2 3.9 3.7 3.97

II 11.80 12.16 11.98 12.2 12.1 13.2 11.6 13.1 12.7 12.8 12.0 11.7 12.3 12.4

Tabla 36- Frecuencias de quiasmas intersticiales(Xi) y totales
(XT) en individuos heterocigotas para 1a inversion M. con
diferentes cariomorfos de fusion de la poblacion de LL
(1987), indicando el numerode células analizadas (n).

nen XY XO

Ind. l 20 Ïut. B 17 28 15 22 3 30 10 5 7 Ïot.

n 20 20 40 10 lO 10 lO 10 10 10 10 10 lO 100

Xi 3.3 3.5 3.4 4.3 3.7 4.1 5.4 4.1 5.5 3.7 3.5 4.8 4 4.31

XI 12.05 ¡1.55 11.80 12.6 12.4 12.6 11.5 11.7 12.6 12.4 12.5 11.8 12.3 12.24

Tabla 37- Sinipta dalmani- Frecuencias de quiasmas intersticiales
(Xi) y totales (XT) en individuos con diferente cariomorfo de
fusión, indicando el númerode celulas analizadas (n).

neo XY XO

n 90 117

Xi 3.31 4.09
XT 11.90 12.19
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Tabla 38- Sinipta dalmani- Distribución de quiasmas (en
porcentaje) en el par Ma de individuos XO y neo XY con
diferente cariomorfo para 1a inversion en el par M4
(P=proxima1, I=intersticial, D=dista1, n=númerode células).

Homocigotas Heterocigotas
Basicos

X0 neo XY X0 neo XY

n 109 103 94 45

P 1 — 5 —

I 49 12 40 8

D 50 88 55 97

Tabla 39- Sinipta dalmani- Frecuencias de quiasmas intersticiales
(X1) en individuos con distinto cariomorfo de fusión
excluyendo los datos del par M5, indicando el número de
células analizadas (n).

neo XY X0

n 90
X; 3.222 3.658
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Tabla 40- Sinipta dalmani-Frecuencias de quiasmas intersticiales
(Xi) y totales (XT) en individuos heterocigotas para la
inversión pertenecientes a 1a población de LL (1988) con
distintos cariomorfos de fusión (n:número de células
analizadas).

neo XY XO

Ind. 217 242 Tot. 256 208 200 213 250 202 Total

n 10 35 45 10 10 16 10 10 10 66

Xi 3.30 3.11 3.156 3.5 3.8 3.7 4.1 4.5 4.7 4.0303

XT12.10 12.09 12.089 12.2 12.2 12.4 12.3 12.3 11.7 1¿.¿00

Tabla 41-Sinipta dalmani-Frecuencias de quiasmas intersticiales
(Xi) en individuos con distinto cariomorfo de fusión
excluyendo los datos del par “a de la poblacion de LL 1988
(n:númer0 de celulas analizadas).

neo XY X0

n 45 66

Xi 3.1111 3.6818



103

Tabla 42- Sinipta dalmani. Porcentaje de espermátidas normales (N)
y macroespermátidas y microespermatidas en individuos con
diferente cariomorfo de fusión.

Número Número de Normales Macro- Micro Total
de Ind. Espermatidas esperm. esperm.anormales

8-19 515 99.42 0.58 - 0.58

8-12 1043 99.42 0.58 - 0.58
X0

1987 8-8 499 99.60 0.78 - 0.78

S-A 1159 99.2 0.78 - 0.78

8-10 1320 99.24 0.76 - 0.76

8-7 684 99.42 0.59 - 0.59
Total 5741 99.30 0.70 - 0.70

8-1 1042 96.16 3.58 0.26 3.84
neo
XY 8-13 1437 98.47 1.53 - 1.53

1987
8-9 1524 96.39 2.76 0.85 3.61

8-20 514 98.05 1.95 - 1.95
Total 4620 97.16 2.49 0.35 2.84

8-218 664 98.95 1.05 - 1.05

8-224 493 98.78 1.22 - 1.22

X0 8-342 834 99.52 0.48 ‘- 0.48
1988

8-248 904 99.34 0.66 - 0.66

8-201 1045 98.18 1.82 - 1.82

8-249 1096 98.81 1.19 — 1.19
Total 5036 - 98.91 1.09 - 1.09

neo 8-217 555 90.81 9.19 - 9.19
XY

1988 8-242 879 94.31 5.58 0.11 5.69

8-253 503 94.23 5.77 - 5.77
Total 1937 93.29 6.66 0.05 6.71
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Tabla 43- Sinipta dalmani- Contenido de ADN en espermátidas de
individuos neo XY(en unidades arbitrarias: UA).

Nivel de Valor medio Error N“ de celulas
ploidia Estandard analizadas

2c 38.869971 UA 0.3185 52

3C 63.008666 UA 3.1537 4

4c 82.196666 UA 2.4507 3

5c 92.518333-UA 0.4063 1

Tabla 44- Registros medios (anuales y estacionales) pluviometricos
(en mm.) y de temperatura (en "0) en la estación
meteorológica de Concordia -próxima a "El Palmar"- en los
años de coleccion 1985, 1966, 1987 y 1988. Datos del Servicio
Meteorológico Nacional.

Año Temp. media Temp. media Registro Registro
anual estacional pluviométrico pluviometrico.estacional anual

1985 19.29 21.45 330 1245.5

1986 19.49 21.45 542.6 1558.0

1987 18.85 19.58 305.8 1118.3

1988 18.2 20.45 367.6 1110.7

Normal
(1951- 18.0 20.45 460 1264.6
1980)
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FIGURA 1

Figura 1- Poblaciones de Sinipta dalmani coleccionadas en el
"Parque Nacional E1 Palmar" (Pcia. de Entre Rios) y sus
correspondientes frecuencias relativas de inversión en el par
M4. LLzLos Loros, EP:E1 Palmar, LS: Los Sauces, EC: El Camino.
Barra Km.:2



106

Figura 2: Dichroplus elongatus.A-D)- Células en diplotene
mostrando un cromosoma B asociado a1 X (A), 2 B formando un
pseudobivalente (B), 3 B constituyendo 3 univalentes (C) o
formando una cadena (D). E)- Diacinesis con 4 B asociados
entre ellos y con el cromoSomasexual. F)- Diplotene temprano
con 5 B. G)—Bivalente(II) B con un quiasma intersticial. H)
Detalle del cromosomaB metacéntrico de la Fig.F. I)*Diplotene
mostrando ó cromosomas H costituyendo 3 bivalentes. Las
flechas señalan los cromosomas B libres o asociados entre
ellos o con el cromosoma X.
Barra:10mq. \J
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Figura 3- Amblytropidia australïs. Cariograma de A.australis
realizado a partir de una célula espermatogonial con un
cromosoma B en metafse. Barra: lümq.
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Figura 4- Amblytropidia australis- A)- Diplotene de un
individuo con el complemento básico (Albivalente megamerico)
B)- Cromosoma B de una celula en paquitene con una region
eucromática (A) y otra heterocromatica (R). C)- CromosomaB de
una celula en diplotene mostrando la region eucromatica(A).
D)—Bivalente B en diplotene con un quiasma (Q) en el segmento
eucromatico. E-F)— Células en metafase I mostrando los
cromosomas B y X migrando hacia el mismo (F) o diferente polo
(E).G—H)—Espermatidas haploides (X),l diploides (2X) y
tetraploides (4X) diferenciadas por el tamaño y número de
adjuntos centriolares. Las flechas señalan las regiones
teñidas diferencialmente de los cromosomasB y X.
Barra:10mq.
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Figura 5- Dichroplus elongatus- A-E)—Células en metafase I
con univalentes (cabeza de flecha) y bivalentes B (flecha).
C)-Anafase I mostrando un bivalente B(II) migrando indivisa
hacia un polo. D)- Anafase I mostrando un bivalente B (II) y
un univalente B (no individualizado) en un polo y al cromosoma
sexual en el otro. E)—Anafase I con temprana migración de un
bivalente B (II) indiviso (hacia el mismo polo que el
cromosoma X). F)- Telofase I con un bivalente B rezagado. G)
Anafase II con 11 cromosomas en el polo superior y 13 en el
polo inferior. H)- Anafase II con 15 cromosomas en el polo
superior y 14 en el polo inferior.
Barra: 10 mu.
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Figura 6- Dichroplus eIongatus. A) Gráfico de 1a frecuencia de
quiasmas intersticiales (Xi) versus númerode B por célula en
diplotene.

0: Individuo 700, A: Individuo 702,
o: Individuo 740, *1 Individuo 747.

B)'Regresion de 1a frecuencia de quiasmas intersticiales (Xi)
versus número de B por célula en diplotene.
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Figura 7- Dichroplus elongatus. A)- Gráfico de la frecuencia
de quiasmas intersticiales/totales (Xi/XT) versus númerode B
por Célula en diplotene.

o: Individuo 700, A: Individuo 702,
o: Individuo 740, ‘k: Individuo 747.

B)—Regresión de la frecuencia de quiasmas intersticiales/
totales (Xi/XT) versus número de B por célula en diplotene.
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Figura 8- Amblytropidia australis- A)- Histograma de 1a
frecuencia de quiasmasintersticiales.
B)—Histograma de la frecuencia de quiasmas totales.

Individuos portadores,imm“ Individuos no portadores.
La flecha señala la frecuencia media de 1a población.



113

N

Figura 9- Dichroplus elongatus- A)- Diplotene tardío de un
homocigota básico. B)- Diplotene tardío mostrando el bivalente
heteromorfico. C)— Diplotene temprano mostrando la asociación
del bivalente heteromorfico y del cromosomaX. D)- Bivalente
heteromórfico, con un nucleolo asociado, de una célula en
diplotene. E)— Esquema del bivalente mostrado en "D"(C:
centromero, N: nucleolo). Las flechas indican el segmento
supernumerario.
Barra:10mu.



114

chin

Figura 10- Sinipta dalmanï- .A)—Metafase I de un homocigota
basico para 1a inversion en el par M4 (S/S). Los pares MS-Móy
M7*M8son indicados con cabezas de flechas sombreadas y vacías
respectivamente. B)— Metafase I de un heterocigota para 1a
inversion M4 (S/I). C)- Metafase II mostrando a1 cromosoma M4
invertido (flecha). D)- Metafase I de un homocigota para 1a
inversion en El par M4(I/I).
Barrazlü mu.



Figura 11
inversiones en los pares
Barra: 10 mu.

Sinipta dalmani
M7 y

Doble heterocigota
M4 (Metafase I).

para las
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Figura 12- Sinipta dalmani- Regiones del par M4para analizar
la ubicación de los quiasmas.

C: posicion del centromero en el cromosoma básico.
" posicion del centromero en el cromosomainvertido.
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Figura 13- Sinipta dalmani- A-B)- Células en Metafase I
mostrando el trivalente »de fusión (III) con orientación
lineal (A) y alterna (8)." C)-_‘Metafase I mostrando el
bivalente sexual heteromórfico (X M5). La cabeza de flecha
señala al bivalente heteromórfico para 1a inversión en el par
M4.
Barra: 10 mu.
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DISCUSION

El entrecruzamiento presenta dos funciones principales:

-Asegurar la union de los cromosomas homólogos en

metafase I conduciendo a su correcta orientacion y

segregación.
-Permitir la recombinacion entre loci .

El estudio de la condicion de los mismos, nos brinda

información acerca de 1a capacidad de una especie para

responder mediante recombinacion a cambios ambientales (Shaw

1972). Las mutaciones cromosomicas que pueden afectar la

formacion de los quiasmas ofrecerian el potencial para

modificar la cantidad de variación en la poblacion (John

1983).

I VARIACIONES CROMÜSDHICAS HETEROCRDHATICAS:

Existen dos formas de variaciones heterocromaticas en

poblaciones naturales. Una involucra la presencia de

cromosomas supernumerarios y la otra la ocurrencia de

segmentos extras en miembros normales del complemento (Jones y

Rees 1982).

En principio, se ha considerado que debido a la

naturaleza heterocromatica del material los cromosomas y

segmentos supernumerarios debian ser inertes. Sin embargo, en

la actualidad se han descripto numerosos ejemplos en donde tal

material extra afecta el fenotipo del portador. (Hewitt 1979,

Jones y Rees i982, John 1983).
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La existencia de polimorfismos indicaria que la

heterocromatina supernumeraria en cualquiera de sus formas no

seria necesaria para el normal desarrollo del individuo. Sin

embargo, la mayoria de ellos se mantienen en las poblaciones y

en algunos casos puede existir una tendencia a la acumulación

(Nur 1963,1969, John y Miklos,1979).

Por ello resulta de interes el estudio de los efectos de

la heterocromatina supernumeraria con el objeto de analizar la

probable funcion de este material.

En este trabajo se analizaron dos poblaciones de

Dichroplus elongatus y una de Amblytrapidia australis y se han

descripto el comportamientomeiotico y posibles efectos de

cromosomas y segmentos supernumerarios.

a)-Cromosomas Supernumeararios:

a¿)-m9rfologia y comportamiento meiotico:

Los cromosomas supernumerarios son generalmente

heterocromaticos (Puertas 1975, Hewitt 1979, dones y Rees

1982, John 1983),aunque algunos de ellos pueden tener un

segmento eucromatico (Bidau y Hasson 1984, Confalonieri y

Bidau 1986).

En Amblitropidia australis los cromosomasB son de gran

tamaño (3/4 del cromosomaa X) y presentan un pequeño segmento

procéntrico eucromatico. En Dichroplus elongatus los B son

totalmente heterocromaticos y presentan un tamaño menor (1/3

del cromosoma X). La estructura de los cromosomas B en

varios ejemplos citados, no suele ser estable. Se han

descripto cambios morfológicos secundarios y aún terciarios en
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su estructura (Southern 1967, Jones y Rees 1982, Henriques Gil

at a1 1984). En Dichroplus elongatus esta inestabilidad fue

evidente ya que dentro de un mismo individuo se han encontrado

cromosomas B acro o metacentricos en lugar de su morfología

telocéntrica original.
Estos cromosomas extras,l generalmente, presentan un

comportamiento meiótico diferente del de los miembros normales

del complemento (Nur 1963, Hewitt 1973a,b). Durante mitosis

ellos pueden rezagarse o sufrir un proceso de no disyunción

el cual conduciria a una variación en el número de B por

celula. Los .cromosomasdetectados en las especies estudiadas

en el presente trabajo son mitóticamente inestables
conduciendo a una variación intraindividual en el númerode

supernumerarios. Esta situación podria seleccionarse en contra

ya que dificulta el ajuste de un individuo y de la población a

un número óptimo de B a menos que dicha inestabilidad mitótica

conduzca a un mecanismo de acumulación (Nur 1963, 1969).

Durante 1a meiosis pueden presentar segregación anormal,

rezagarse en 1a primera o en la segunda anafase y presentar un

bajo grado de apareamiento en comparación con los miembros

normales del complemento. En Dichroplus eIongatus, se han

observado diferentes asociaciones de los B entre si y con el

cromosomasexual durante diplotene y diacinesis. La asociación

de dos cromosomas B fue probablemente la única de naturaleza

quiasmatica ya que se mantiene hasta metafase I e incluso se

ha detectado a un bivalente con quiasma intersticial. El resto

de las asociaciones finalizan antes de metafase I y

posiblemente sean de naturaleza no quiasmatica. El punto de

vista clasico, considera que el entrecruzamiento no ocurre en

regiones heterocromaticas (John y Lewis 1965, John 1976,
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Miklos y John 1979) ni particularmente en cromosomas B (Yunis

y Yasmineh 1971). Sin embargo, en machos de hamster chino se

observó la ocurrencia de. entrecruzamiento en el bivalente

sexual (Vistorin et al 1977). El hallazgo de asociaciones

quiasmáticas en los B de Dichroplus elongatus, implicaría que

estaria ocurriendo entrecruzamiento,l a menosque se produjera

en un pequeño segmento eucromatico no visible al microscopio

óptico. El hecho que los cromosomas B esten reunidos en la

region periférica del nucleo, aún cuando ellos no estan

unidos, indicarian que durante estadios tempranos de la

profase pueden haberse producido asociaciones heterocromaticas

que finalizarian antes de diplotene.

¡En Amblitropidia australis también se han encontado
asociaciones entre los B, el cromosoma sexual y en algunos

casos el bivalente megamérico. Sin embargo, ellas son de

naturaleza transitoria y finalizan antes de metafase I. Cuando

la celula presentaba dos cromosomasB ellos siempre estaban

asociados a través de un quiasma en la region eucromatica.

Estos resultados indicarian que en algunas asociaciones

de cromosomasB ocurriría recombinacion genética.

a¿¿)-Efecto sobre la formacign de guiasmas:

Entre los efectos fenotipicos de los cromosomas

supernumerarios la influencia sobre la formacion de quiasmas

fue observada en numerosas especies de ortopteros. Los B

pueden afectar la frecuencia de quiasmas en forma variada.

Ellos pueden producir un aumento en la frecuencia media de

quiasmas y/o en la varianza entre celulas (John y Hewitt 1965
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a,b,Hewitt y John 1967, Hewitt y Brown 1970, Stephens y

Bregman 1972, Schroeter y Hewitt 1974, Camacho et a1 1980,

Vilardi 1983, 1985). Fletcher y Hewitt (1980) han encontrado

que los B de Euthystira brachyptera no sólo afectan la media

y la varianza de 1a frecuencia de quiasmas sino también 1a

localizacion de los mismos. Por el contrario, los B de

Camnullapellucida y Chimaracephala pacifica pacifica parecen

no ejercer ningún efecto sobre la condición de los quiasmas

(Schroeter y Hewitt 1974).

Dichroplus elongatus es una especie que frecuentemente

presenta polimorfismos para heterocromatina supernumeraria .

En la poblacion de Raco (Tucuman) se ha detectado en los

portadores de B un notorio incremento en la varianza entre

celulas de la frecuencia de quiasmas totales (Vilardi 1985).

En el presente trabajo se observo que los mismos cromosomas

supernumerarios estan asociados con un incremento en la

frecuencia de Xi y de 1a relacion Xi/XT. E1 mencionado efecto

es leve y solo se detectaron diferencias significativas en un

unico individuo. Estos resultados indicarian que los B

incrementarian levemente la frecuencia de Xi pero su efecto es

acumulativo. De esta forma, las celulas con varios B

presentarian un incremento 'más marcado en la mencionada

variable. Estas conclusiones estarian avaladas por el analisis

global de todos los individuos con los datos transformados,

donde se observa que las frecuencias de Xi y Xi/XT se

incrementarian significativamente al aumentar el numero de B

por celula (Remis y Vilardi 1987).

Recientemente, en una poblacion de D.eIongatus situada en

Tafl Viejo, al pie del cerro San Javier (Tucuman) se ha

detectado un cromosoma B el cual de acuerdo a la morfologia ,
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comportamiento meiótico y mitótico podrian ser el mismo

analizados en el presente trabajo. En esta poblacion los B
estarian asociados con una reduccion de la frecuencia de

quiasmas intersticiales sin modificar el número promedio de

quiasmas totales ni la varianza en la frecuencia de quiasmas

entre celulas (Loray et a1 1990). Consecuentemente, en ambas

poblaciones los B producirian efectos opuestos. Sin alterar la
frecuencia de quiasmas totales afectarian la distribucion de

los mismos produciendo un incremento en la frecuencia de

quiasmas intersticiales en la población de Raco y una

disminución de la misma variable en la poblacion de Tafi

Viejo. Del mismo modo, sólo en la poblacion aqui analizada se

ha detectado un efecto significativo sobre la varianza en la

frecuencia de quiasmas totales entre células (Vilardi 1985).

Resultados similares fueron detectados en Trimerotropis

pallidipennis en donde los supernumerarios estarian asociados

con una disminución significativa de la frecuencia de quiasmas

totales solo en dos de las quince poblaciones estudiadas, no

detectandose ningún efecto en el resto (Confalonieri 1990).

Estas observaciones sugeririan que los cromosomas B

podrian presentar no sólo diferentes efectos entre diferentes

especies sino también entre distintas poblaciones de la misma

especie. Asi, la influencia .de esta forma de heterocromatina

supernumeraria sobre el control de la formación de quiasmas

debe estar afectada tanto por el fondo genético comopor el

ambiente particular de cada poblacion.

Resultados semejantes a los hallados en la población de

Raco se detectaron al analizar la frecuencia de Xi en

Amblytropidia australis. Los supernumerarios hallados en esta

especie incrementan la frecuencia de quiasmas en posición
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intersticial y dicho incremento es mayor en las celulas con

mayor número de B. Este efecto lineal produce diferencias

significativas entre clases extrEmas (0-28) pero no entre
claSes continuas (0-13 o 1-28). Esta influencia evidencia
nuevamente la existencia de un efecto aditivo.

Sin embargo, este efecto de dosis no siempre esta

asociado con el incremento en la frecuencia de quiasmas. En

Nyrmeleotettix maculatus, por ejemplo, los individuos

portadores de B mostraron un incremento marcado en la

frecuencia de quiasmas pero constante entre celulas con

distinto número de supernumerarios (John y Hewitt 1965a,b,

Hewitt y John 1967).

En numerosas especies los gráficos que representan los

efectos de los cromosomasB sobre varios aspectos del fenotipo

(condicion de los quiasmas, viabilidad, fertilidad etc.)

muestran una caracteristica forma de "zig-zag" como una

consecuencia a la respuesta de la celula a las dosis pares e

impares de supernumerarios (Baezinger y Knowles 1962, Jones y

Rees 1982, Vosa y Barlov 1972, Chang y Kikudome 1974). Sin

embargo en las poblaciones de Dichroplus . elongatus y

Amblytropidia australis aqui estudiadas no fue evidente tal

condicion. El efecto de estos supernumerarios sobre 1a

frecuencia de quiasmas fue lineal conduciendo a un incremento

de la variable mencionada conforme aumenta el número de E por

celula. La modificacion en la formacion de quiasmas,

principalmente cuando involucra la frecuencia de quiasmas

intersticiales, afectaria la capacidadde liberar variabilidad
genetica. De esta forma, las variantes cromosomicas que esten

asociadas con estos efectos podrian ser de considerable

importancia en la adaptación poblacional.



a¿¿1) Efecto sobre la formación de espermátidas:

El estudio de la formacion de espermátidas normales y

anormales permite analizar si las variaciones presentes en el

genomapodrian modificar los procesos de espermiogenesis y
espermatogenesis alterando la fertilidad de los portadores.

En general, una determinada especie presenta una tasa de

anormalidades que constituye el nivel basal de espermátidas

anormales de cualquier individuo (Suja et a1 19Bóa). En los

ortopteros, frecuentemente esta produccion basal puede ser

incrementada por la presencia de cromosomas supernumearrios

(Nur 1969, Viseras y Camacho 1985, Suja et a1 19Bóa y b, Bidau

y Confalonieri 1988, Remis 19B9a, Loray et al 1990).

En Amblytropidia australis los cromosomasB descriptos

afectan la formacion de esperma conduciendo a la formacion de

macroespermatidas. Las preparaciones citologicas, realizadas

en este caso con hematoxilina acética, han permitido resolver

el número de adjuntos centriolares indicando que las

macroespermatidas producidas pueden ser 2X o menos

frecuentemente 4X.

En general, la produccion de macroespermatidas que

presentan un nivel de ploidia par (2X y 4X) están relacionadas

con el bloqueo del proceso de citocinesis por rezagamiento de

los cromosomas B (Nur 1969, Bidau 1988, Confalonieri y Bidau

1986, Bidau y Confalonieri 1988).

La produccion en Amblytropidia australis de una mayor

frecuencia de espermátidas diploides sugeriria que los B

bloquearian la citocinesis en la primera o en 1a segunda
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division pero raramente en las dos simultaneamente (Remis

1989a).

En el presente trabajo no se analizó la influencia sobre

la fertilidad de los cromosomasB de Dichroplus elongatus de

la poblacion de Raco. Sin embargo, hemos encontrado que los B

detectados en la poblacion de Tafi Viejo, que como se indicó

previamente podrian coincidir con los B estudiados en el

presente trabajo, producirian una influencia notoria sobre la

producción de esperma (Loray et a1 1990). Los efectos

detectados podrian reunirse bajo los siguientes puntos:

—Losindividuos portadores de B presentan mayor proporcion de

espermátidas anormales (macro y microespermatidas) respecto de

los no portadores.

—Laproporcion de macroespermatidas se incrementa con el

aumento del número de supernumerarios por celula.

—Lafrecuencia de macroespermatidas es mayor en los foliculos

OBde los machos portadores con respecto a los foliculos OBde

los machos normales.

A partir de los resultados hallados se ha sugerido que

dos mecanismos diferentes deben estar operando

simultaneamente. El rezagamiento de cromosomasB justificaria

1a producción de macroespermatidas con nivel de ploidia 2X o

4X asi como la formacion de microespermatidas. De la misma

forma, tal mecanismojustificaria el efecto de dosis detectado

en la producción de macroespermatidas ya que a mayor número de

B mayor probabilidad de rezagamiento y de inhibición de la
citocinesis.

Sin embargo, debe existir otra explicación que

justifique la produccion diferencial de espermátidas anormales

entre foliculos OBde individuos portadores y no portadores.
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Recientemente, se ha postulado un mecanismoalternativo para

explicar la produccion de espermátidas. Este mecanismo,

sugerido inicialmente por Suja et a1 (19Bób), postula que si

es dañado el mecanismo que mantiene los puentes

citoplasmaticos entre celulas en la linea germinal ; que solo

deberian resolver durante la espermiogenesis conduciendo a la

individualización de las espermátidas; se puede conducir a la

fusion celular y posterior fusion nuclear (Bidau 1987).

Asi, en D.elongatu5', otro mecanismomediado por efectos

fisiológicos, que aunque no existan evidencias directas de su

ocurrencia podria tratarse de la fusion celular, seria

responsable de la elevada produccion de macroespermatidas en

los foliculos OEde los machos portadores.

b)-Segmento sugernumerario:

b;)-fl9rfologia v comportamiento meiotico:

La mayoria de los segmentos supernumerarios de los

ortopteros son de naturaleza heterocromatica y‘ generalmnete
estan localizados terminalmente.

En la poblacion de D.e10ngatus de Buenos Aires se detecto

un segmento heterocromatico distal en el par 810. Durante

profase I, el bivalente heteromórfico se asociaba a traves del

segmento a1 cromosomasexual. Esta asociación finalizaba antes
de metafase I indicando la naturaleza heterocromatica de la

misma.
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En Dichroplus elongatus, el par S¿o del cariotipo

estándar presenta dos bloques heterocromaticos terminales.

Estas observaciones sugeririan que el origen mas plausible de

este segmento, comoel de la mayoria de los detectados en

saltamontes, estaria relacionado con la duplicación de
heterocromatina existente.

bLL)’EfECtD sobre la formación de guiasmas:

Este material extra, frecuente dentro de los ortópteros,

puede afectar la frecuencia y distribución de quiasmas (Hewitt

1979, John 1983). Existen numerosos ejemplos de situaciones

polimórficas evidenciando que tales segmentos estan asociados

con modificaciones en la distribución de quiasmas en los

bivalentes involucrados (Shaw, 1970, John 1973, 1981a, 1983,

Hewitt 1979, Navas Castillo et al 1985, De la Torre et a1

1986, Garcia de la Vega et al 1986, Rufas et a1 1986, Remis

1989a, Loray et a1 1990). Efectos semejantes también fueron

detectados en situaciones politipicas (John y King 1980, 1982,

John 1981a). Incluso, como es el caso de Heteropterinis

obscurella, tales mutaciones puden conducir a la anulación de

la formación de quiasmas produciendo en el par de homólogos

involucrados un mecanismono quiasmatico de segregación (John

y King 1982).
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En D.elongatus, en la poblacion analizada en el presente

trabajo, la presencia del segmentoextra analizado altera la

localización del quiasmas en el par 810 de posición distal a

proximal. Es evidente que los bloques heterocromáticos

producen un reajuste radical en la posición de los quiasmas

dentro del bivalente involucrado, conduciendo a un incremento

de la frecuencia de entrecruzamiento en posición distal al

segmento.

Resultados recientes del análisis de la poblacion de

D.elongatus de Tafi Viejo han evidenciado la presencia de

polimorfismos para segmentos supernumerarios proximales y

distales en los pares M6, S9 y 810. Estos segmentos extras
también estarian asociados con efectos intracromosomicos

determinando, los proximales, un incremento en la frecuencia

de quiasmas distales y los distales, un incremento de la

frecuencia de quiasmas intersticiales (Loray et al 1990).

Existen varias hipotesis en referencia a la

redistribución quiasmatica producida por la presencia de

segmentos extras principalmente en heterocigosis relacionando

tal efecto con la baja ocurrencia de entrecruzamiento en las

regiones heterocromaticas, la asimetría del bivalente
involucrado e incluso con la formacion del complejo

sinaptonemico (Camacho et al 1984, John y King 1982, Navas

Castillo et al 1985, Rufas et al 1986, De la Torre et al

1986). No obstante, cualquiera sea la causa que produzca tal

efecto, la consecuencia genética que trae aparejada es la

restricción total o parcial del entrecruzamiento y por ende de

la recombinacion genetica en el bivalente involucrado.
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Otro efecto que los segmentos extras presentan es

modificar la frecuencia media. de quiasmas y/o la varianza

entre células en dicha variable (Hewitt y John 1968,

Westerman 1969, Shaw 1971, John 1973, 1983, Fontana y Vickery

1974). En D.elongatu, la presencia del segmento supernumerario

produce un leve incremento en la frecuencia de Xi y XTen

diplotene. Sin embargo, tales diferencias no resultaron ser

significativas desde el punto de vista estadistico.
El segmento analizado afectaria únicamente la

distribucion de quiasmas intracromosómica, restringiendo asi

la recombinación genética solo en el par involucrado.

c)-Diferenciación cromosómicadentro y entre poblaciones:

La heterocromatina supernumeraria,como se menciono

anteriormente, no es indispensable para el normal desarrollo

celular u organismico. Sin embargo, la mayoria de tales

variantes se mantienen en poblaciones naturales y en elgunas

ocasiones llegan a presentar mecanismos de acumulación (Nur

1963, 1969, 1977). En varias especies de plantas y animales,

los cromosomas B tienden a ser eliminados de los tejidos

somaticos y a ser mantenidos, a traves de tales mecanismos,en

la linea germinal (Müntzing 1974, White 1973). De esta forma

la regular eliminacion de la forma supernumeraria de algunos o

todos los tejidos somaticos seria ventajoso a las especies,
limitando sus efectos sin limitar su transmision en las

futuras generaciones.
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En los casos particulares de Amblytropidia australis y

Dichroplus eIongatus los cromosomas B son inestables

mitóticamente, lo que sugeriria que tales supernumerarios

podrian estar asociados con un mecanismo de acumulación.

Ya que 1a mayoria de las formas heterocromaticas son

eliminadas o mantenidas en menor frecuencia en la linea

somatica es de particular interes el analisis de tales

variantes sobre los procesos meióticos. Los principales

efectos estan asociados con el apareamiento cromosomicoy la

recombinacion genetica (John 1981a). En las dos especies aqui

estudiadas se evidenciaron notorios efectos sobre la condición
de los quiasmas intra y en algunas ocasiones
intercromosomicamente.Tal influencia no afectaria la eficacia

biológica del portador' pero si podria incrementar la

variabilidad genetica de la descendencia.
Ademaslos cromosomasB de 4.australis estan asociados

con la producción de macroespermatidas. En D.elongatus, en

función del comportamiento meiÓtico anormal de los B y de los

resultados hallados en la poblacion de Tafi Viejo se

evidenciaria que tales supernumerarios también estarian

involucrados en 1a produccion de esperma anormal. Asi, en

contraposición con la acumulación, los B de A.australis y D.

elongatus pueden tener comprometidala fertilidad del portador

al menos si el esperma de los portadores debe competir (en

cantidad y calidad) con el de individuos normales en el tracto

femenino (Hewitt et a1 1987).



El mantenimiento de estos B en las poblaciones podria

estar relacionado con la inestabilidad mitótica comomecanismo

de acumulación y/o a sus efectos adaptativos entre los que

puede contarse su influencia sobre la recombinación genetica.

Obviamente, si los cromosomas extras constituyen un

polimorfismo estable, los efectos de los B sobre la fertilidad

de los portadores deben estar contrabalanceados por el

mecanismode acumulación y/o alguna ventaja selectiva. Tal

seria el caso del polimorfismo aparentemente estable de

cromosomas B de D.elongatus en la provincia de Tucuman, que se

ha detectado en dos poblaciones y en diferentes años de

muestreo en cada una de ellas (Vilardi 1985, Remis y Vilardi

1987, Alberti et a1 manuscrito en preparación). Por el

contrario, en poblaciones de D.eIongatus de otras regiones

geográficas (Pcia de Buenos Aires) no se han detectado

cromosomas extras (Remis 1989, Remis 1990 resultados no

publicados). La restricción de los B a determinadas regiones

reflejaria en cierta medidala importancia adaptativa de tales
variantes cromosómicas.

Por otro lado, los segmentos supernumerarios presentan

limitadas oportunidades para su acumulación. En D.eIongatus

dichos segmentos fueron observados en varias poblaciones. En

la población [de Tucuman estudiada en el presente trabajo

(Raco), Vilardi 1985 detectó dos segmentos supernumerarios en

los pares B y 9 respectivamente. En la población de Tafi

Viejo, Loray et a1 (1990) detectaron en una muestra

coleccionada en 1987 segmentos en los pares ó, 9 (similar al

encontrado el Raco) y 10 (similar al detectado en la población

de Buenos Aires aqui analizada). Un analisis poblacional de

1988 indicó que los segmentos 6 y 10 siguen manteniéndose en
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la poblacion (Alberti et al, resultados no publicados). Ya que

1a mayoria de los segmentos presentan efectos

intracromosomicos y en algunos casos muestran influencia sobre

la varianza entre células en 1a frecuencia de quiasmas

intersticiales, su presencia en las poblaciones debe ser

importante para la adaptacion de estas,I permitiendo la

produccion de nuevas combinaciones génicas.



II VARIACIONES CROMOSDMICAS ESTRUCTURALES:

En los ortópteros son frecuentes las reestructuraciones

cromosómicas que conducen a variaciones dentro o entre

poblaciones naturales.

Todo rearreglo cromosómico interfiere en mayor o menor

grado con el normal desarrollo de 1a meiosis, y por ello sólo
una pequeña parte de las variantes que surgen se establecen en

la población.

Resulta de particular interés, el analisis de especies
que presenten variación cromosómica con el objeto de

determinar que parte de la variación existente es
significativa desde e1 punto de vista evolutivo.

Sinipta dalmani es una especie sudamericana que se

distribuye desde el sur de Bolivia, Perú, Paraguay y hasta la

Pcia de Rio Negro de la República Argentina (Ronderos,

comunicación personal).De las poblaciones analizadas hasta el

presente, sólo las pertenecientes al "Parque Nacional El

Palmar" (Pcia. de Entre Rios) presentan variación cromosómica

debida a inversiones pericentricas y una fusión céntrica. Las

poblaciones de Pto Talavera (Pcia Buenos Aires) y Gualeguaychú

(Pcia de Entre Rios) estudiadas también en el presente trabajo

no presentaron variación cromosómica intrapoblacional. Las

poblaciones de Rio Negro (Km1059, Ruta Nacional N 3) y de las

cercanias de la ciudad de Buenos Aires( Parque "Pereyra

Iraola") estudiada por Bidau (1984 , 1988) no presentaron

alteraciones estructurales. Esta última población presentó un

polimorfismo para un cromosoma B de diminuto tamaño. Este tipo

de cromosomaseñala la existencia pasada de reestructuraciones
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que podrian haberle dado origen, aunque tales cambios

estructurales no se mantengan.

Estas observaciones sugeririan que esta especie presenta

una tasa mutacional cromosómica relativamente alta aunque la

variación intrapoblacional se mantenga en determinados

ambientes no perturbados, como puede ser las regiones de un

Parque Nacional.

a)- Inversiones pericentricas:

En Sinipta daImani se han detectado dos cambios en la

posición del centrómero en los pares M4y M7que modifican la

morfologia del cromosomade acrocentrico a submetacéntrico.

Durante paquitene, el apareamiento entre los cromosomas

homólogosen 'los pares involucrados no presenta asa o rulo,

siendo la naturaleza del mismo estrictamente lineal. Los

cambios en la posición del centrómero detectados son

considerados como inversiones pericentricas de acuerdo a dos

evidencias que avalan esta consideración:

—Nose detectaron puentes dicentricos y fragmentos en

anafase I (como consecuencia del entrecruzamiento en

heterocigotas para transposiciones centromericas)

—Seevidenció supresión de la formación de quiasmas

dentro de los limites de la inversión en heterocigosis.

De esta forma,los heterocigotas para cambios en la

posición del centrómero en Sinipta dalmani ,el apareamiento

lineal observado es estrictamente no homólogo.



136

a¿)-Efecto sobre la formación de guiasmas:

En general las inversiones pericenticas estan asociadas
con efectos notorios sobre la recombinación. Pueden afectar la

formación de quiasmas intra o intercromosómicamente condu

ciendo a una modificación de la frecuencia y/o distribución

de los mismos (Weissman 1976, Vaio et al 1979, Goñi et a1

1985, Confalonieri 1986).

Comose mencionó anteriormente, los polimorfismos para

inversiones pericentricas de los ortópteros estan asociados

con una supresión del entrecruzamiento en heterocigosis entre

las secuencias estandar e invertida (White y Morley 1955,

Neissman 1976, Vaio et al 1979, Goñi et a1 1985, Cabrero y

Camacho1986). Este efecto intracromosómico, a menos que la

inversión ocurra en un segmento del material genético que este

preadaptado, seria una condición indispensable para el

mantenimiento de 1a mutación en la población. De esta forma,

la supresión de la recombinación en determinadas regiones

protegen una combinación génica, conduciendo a un aislamiento

genético entre las regiones involucradas.

En Sinipta dalmani' la inversión en el par M4conduce a

una ligera disminución en la frecuencia de quiasmas totales en

los heterocigotas y un marcado y significativo incremento en

la misma variable en homocigosis. Tal efecto fue verificado y

analizado en las poblaciones de LL y EP (Remis 19B9b). Cuando

se analizó la frecuencia de Xi se observó un incremento en

heterocigosis y una disminución en homocigosis. Los

homocigotas basicos forman uno o menos frecuentemente dos

quiasmas. Los heterocigotas presentarian sólo un quiasma ya

que en los bivalentes heteromórficos no se produce
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entrecruzamiento entre las secuencias estandard e invertida.

Tal situacion conduce a un incremento del entrecruzamiento en

zonas vecinas. La frecuencia de Xi se incrementa notoriamente

a expensas de los proximales, ya que la frecuencia de quiasmas

distales permanecepracticamente constante.

En los homocigotas de inversion la frecuencia de

bivalentes con dos quiasmas es mayor que en los homocigotas

básicos. En general, no existen muchos ejemplos en donde la

inversión en homocigosis también altera el patron de

distribucion de quiasmas en el bivalente involucrado.

Trimerotropis pseudofasciata' y T.pallidipennis constituyen

ejemplos en donde esta situacion se cumple (Weissman 1976,

Confalonieri 1988). En Sinipta dalmani, los homocigotas de

inversion muestran un incremento en la frecuencia de quiasmas

distales aunque no exista restricción para que se produzca el

entrecruzamiento. De esta forma, la inversion en el par M4

posee un efecto intracromosomico sobre la distribucion de

quiasmas tanto en heterocigosis comoen homocigosis. Asi

existirian dos explicaciones posibles en referencia al
incremento en la frecuencia de quiasmas en homocigosis en el

bivalente efectado: a)-relajacion de la interferencia a traves

del centromero y b)-reduccion de la distancia diferencial

entre el telomero y el primer quiasma aumentando la

probabilidad de un segundo evento de entrecruzamiento. El

incremento en la frecuencia de quiasmas distales detectada

indicaria que la segunda hipótesis podria explicar los

resultados hallados. Sin embargo, a partir de los analisis

realizados no puede descartarse que la primera hipotesis pueda

complementar a la primera.
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Generalmente, 1a homocigosis estructural no inplica

homocigosis génica. Asi, los valores selectivos de supergenes

particulares dependen del orden lineal de los genes y de los

alelos particulares que estan presentes en cada uno de ellos
(Wasserman1968). De esta forma la secuencia alélica en la

región invertida es preservada de la recombinación en

heterocigosis y homocigosis.

Otro efecto que pueden presentar las inversiones sobre la

condición de los quiasmas es con respecto a la frecuencia de
los mismos.

En general los heterocigotas para el rearreglo presentan

una reducción en 1a frecuencia de quiasmas totales (Vaio et al

1979, Goñi et al 1985, Confalonieri 1988). Sin embargo, tal

disminución puede verse compensada por un aumento en la

frecuencia de quiasmas en otros pares del complemento (White y

Morley 1955, Weissman1976). Asi, la heterocigosis en algunos

pares puede alterar la relación de interferencia en otros

pares del complemento (Schultz y Redfield 1951).

En Sinipta dalmani los heterocigotas presentaron una

ligera disminución en la frecuencia de quiasmas que no reveló

ser estadísticamente significativa. Esto puede deberse a que

en el par M4 los homocigotas basicos presentaban una

frecuencia relativamante baja de bivalentes con dos quiasmas.

Sin embargo, los homocigotas para la inversión muestran una

frecuencia de XT superior a 1a presentada en otros

cariomorfos. Dicha superioridad se explicaría por el efecto

intracromosómico, que conduciria como se mencionó

anteriormente a un incremento de los quiasmas en posición

distal, ya que al eliminar los datos del par N4del análisis
las frecuencias de los tres cariomorfos son semejantes.
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A1 analizar la frecuencia de Xd, también se demostró un

incremento en los individuos homocigotas invertidos. Sin

embargo, tal superioridad se sigue manteniendo al eliminar los

datos del par involucrado del analisis, evidenciandose una
influencia intercromosómica sobre la distribución de los

quiasmas.

Efectos similares fueron detectados en Aiolopus strepens

en donde una inversión pericentrica en el par 811 muestra en

heterocigosis una alteración en el patrón de distribución de

quiasmas en el resto de los pares pequeños (Cabrero y Camacho

1982).

El efecto intercromosómico detectado en Sinipta dalmani
se deberia a que la inversión favorece el entrecruzamiento en

posición distal los pares medianos y/o pequeños.

En las dos poblaciones analizadas se verifica que dicho

efecto es notorio y constante en los pares MS-Mó,donde se

hallaron diferencias significativas o altamente significativas
en todas las muestras. EL analisis de la distibución de

quiasmas en los distintos cariomorfos de inversión reveló que

en dichos pares existe un efecto de dosis, ya que dicha

influencia se manifiesta en los heterocigdtas y mas

pronunciadamente en los homocigotas de inversión (Remis 1989).

En los pares M7-MBse observó un efecto semejante en las

muestras de 1986 de las poblaciones de LL y EP (Remis 1989).

Concomitantemente se observó una disminución en la frecuencia

de Xi en los pares S9 y SlO en las muestra de 1987 y 1988 de

la población de LL. El efecto en el par 811 es marcado,

detectandose diferencias estadisticamente significativas tanto
en heterocigosis comoen homocigosis.
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Estas observaciones sugeririan que la inversión en

homocigosis conduce a un incremento en la frecuencia de

quiasmas localizados en posicion distal intra e

intercromosomico, involucrando a los pares medianos y/o

pequeños y ajustando a los portadores de la inversion a un

nivel de recombinacion menor que los homocigotas basicos.

Es bien sabido que la recombinacion en la meiosis es una

de las principales fuentes de variación entre fenotipos (John

1983). Asi, un ajuste en la cantidad de recombinación puede

asumir una función adaptativa importante en regular la

cantidad de variabilidad dentro y entre poblaciones.

La inversion en el par M7fue detectada en heterocigosis

en dos de las cuatro poblaciones analizadas. Los invidivuos

homocigotas basicos presentan en el par involucrado un único

quiasma generalmente localizado en posición distal y menos

frecuentemente en posicion intersticial o proximal. En los

heterocigotas el bivalente hetermorfico presenta también sólo

un quiasma frecuentemente distal y no observándose

entrecruzamiento en posicion proximal. La ausencia de

diferencias significativas en la distribucion de quiasmasse

deberia a la baja ocurrencia de quiasmas en posición proximal

en los homocigotas basicos. Es decir, el par M7 presenta

condiciones que favoreceria la ocurrencia de inversiones

debido a la localizacion distal de quiasmas en los homocigotas
basicos.

La frecuencia de Xi presento una ligera superioridad en

los heterocigotas. Sin embargo, la frecuencia de Xi y XTno

difieren significativamente entre cariomorfos. Estos
resultados son semejantes a los hallados en la inversion en en

el par M4. Lamentablemnete no se han detectado homocigotas de
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inversion para comprobarsi este rearreglo en doble dosis
también afecta 1a recombinacibn.

En consecuencia los resultados hallados indican que la

inversión no permitiria la producción de quiasmas entre las

secuencias estandar e invertida aunqueeste tipo de entre

cruzamiento es poco frecuente en los homocigotas basicos.

as¿)-Efecto sobre la formacion de espermátidas:

La tasa de anormalidades que constituyen el nivel basal

de espermátidas anormales presentes en cualquier individuo de

una especie también puede verse afectada por reestruc

turaciones cromosómicaspresentes en poblaciones naturales. En

los ortopteros, existen escasos ejemplos de inversiones

asociadas con este tipo de influencia. Moran (1981), ha

descrito el caso particular de Caledia captiva en donde la F;

entre dos razas que diferian para una serie de inversiones,

heterocigotas múltiples,I presentaban un nivel variable de

anormalidades principalmente formacion de univalentes y

producción de asociaciones múltiples. Estas anormalidades

conducirian a un incremento en la producción de espermátidas

anormales. Sin embargo, Morán sugiere que tal condicion no

seria causada por la heterocigosis estructural sino por un

desbalance genotipico evidente por la falta de correlación
entre el tamaño de las inversiones y la incidencia de

asinapsis.
En Sinipta dalmani el nivel basal de espermátidas

anormales en la poblacion de LL en 1987 y 1988 fue

aproximadamente 0.6%. Los individuos portadores de la
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inversión presentan valores ligeramente superiores en la

produccion de macroespermatidas. No obstante, tales

diferencias no fueron estadísticamente significativas,
indicando que la inversion en el par M4 no afectaria la
fertilidad.

aLLL)_EfECtOsobre rasgos exomorfológicos:

En las tres muestras poblacionales analizadas se verificó

cierta influencia de la inversion pericentrica en el par M.

sobre cinco caracteres exomorfologicos evidenciada por un

efecto de superdominancia (en general positivo) en el tamaño

corporal acompañado frecuentemente por una disminución del

mismoen los homocigotas de inversion. Un analisis estadístico

multivariado confirmó que en la poblacion de LL tales

diferencias resultaron ser estadisticamente significativas.
En general, dentro de los ortópteros existen escasos

ejemplos de reestructuraciones cromosómicas asociadas con

efectos sobre la morfología. White y Andrew (1960) estudiando

caracteristicas exomorfologicas en Keyacris scurra, quizas

hasta el presente el único caso de inversiones pericentricas

asociadas con este tipo de influencia, registraron que dos

inversiones (Tidbinbilla y Blundell) estarian relacionadas con

una reduccion del peso corporal.

Evidentemente, en Sinipta dalmani la presencia de la

inversión en el par M4afecta ciertos rasgos morfológicos pero

en diferente forma segun este en simple o doble dosis. El

estudio de los valores genotipicos estimados y de sus

componentes, valor reproductivo y desviación de dominancia,

analizando a la inversión comounidad es decir considerando a
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los genes involucrados en el rearreglo en conjunto (como un

supergen), ha permitido evaluar detalladamente la influencia

mencionada. Al considerar el valor reproductivo se está

considerando la suma de los efectos medios de los supergenes

presentes en las distintas secuencias cromosómicasque posee

el portador. Por lo tanto, los valores reproductivos de los

distintos cariomorfos presentarian un incremento o disminución
lineal en los valores metricos de los caracteres medidos a

medida que aumenta el número de cromosomas invertidos

(A/AíA/SM<SM/SM o A/A>A/SM> SM/SM). Sin embargo estos

resultados distan notoriamente de los valores genotipicos

estimados. Tal diferencia seria atribuida a desvios por

dominancia en la determinación de los caracteres morfológicos

analizados. Las desviaciones de dominancia son muymarcadas en

las tres muestras poblacionales y explicarian en mayor

porcentaje el valor genotipico detectado. Es decir, los

valores genotipicos serian el resultado de un efecto aditivo

(incremento o disminución del tamaño) superpuesto por un

notorio efecto de dominancia.

En Keyacris scurra se evidenció que la inversión
Tidbinbilla estaria relacionada con efectos debidos a

dominancia en contraposición con la inversión Blundell, la

parecería tener ningún efecto manifiesto de este tipocual no

de interacción ya que los heterocigotas serian intermedios en

comparación con los homocigotasv respectivos (White y Andrew

1960). Una situación similar fue encontrada al estudiar una

fusión centrica en Leptysma argentina que conduce a un

incremento en el tamaño corporal. Las mediciones de seis

caracteres morfológicos de los heterocigotas fueron
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intermedios evidenciando asi ausencia de dominancia (Colombo

1989).

De esta forma el hecho que en los ortópteros no ocurra

entrecruzamiento dentro de lbs limites del rearreglo permite
en las distintas secuencias cromosómicas la acumulación de

complejos genicos que pueden estar asociados con efectos

particulares aditivos y/o dominantes. En Sinipta dalmani el

efecto es preponderantemente debido a la interacción

superdominante.

Ademasen Sinipta daImani los distintos cariomorfos de

inversión mostraron cierta heterogeneidad en las varianzas.

Los individuos homocigotas basicos son los que presentarian

mayor varianaa y los homocigotas de inversión los valores de

varianza menores. Si bien sólo la comparación de algunos

caracteres en algunas muestras presentaron diferencias

estadísticamente significativas, una prueba de signos
evidenció una tendencia notoria hacia una reducción de la

varianza de los homocigotas de inversión. Cuando se compararon

poblaciones enteras, se evidenció que la muestra de LL de

1986, que posee mayor frecuencia de invensión (0.40),

presentaba menor varianza fenotipica en todos los caracteres

analizados. Estos resultados sugeririan un consistente efecto
de la inversión M4sobre la cantidad de variación en el tamaño

corporal entre individuos.

Un resultado similar fue hallado en Keyacris scurra donde

en tres de las cuatro poblaciones de Nueva Gales del Sur

(Australia) los individuos homocigotas para cualquiera de las
inversiones analizadas presentaban valores de varianza mas

bajos (White y Andrew 1960).



De acuerdo a los efectos meióticos producidos por las

inversiones pericentricas en los ortópteros, en S. daImani y

K. scurra existe una restricción en la formación de quiasmas

en los heterocigotas que' conduciria a una reducción en la

recombinación genetica. Ante tal situación se esperaria una

asociación positiva entre la capacidad de liberar variación

genetica y la variación morfológica.

En contraste con estos resultados, Westerman (1983)

detectó en poblaciones naturales de dos especies de

Phaulacridium una correlación negativa entre la frecuencia de

quiasmas y la variación morfológica. El autor sugiere que las

poblaciones con elevada frecuencia de quiasmas conducen a una

mayorcantidad de variación genetica liberada, la cual estaria

sujeta a selección y por ende podria ser perdida rapidamente.

En cambio las poblaciones con menor frecuencia de quiasmas

tenderian a mantener su variabilidad preservada ya que dentro

del genoma ocurre menor recombinación.

Una situación intermedia fue descrita en Dichroplus

pratensis en donde las poblaciones con menor frecuencia de

fusiones céntricas presentan mayor indice de -recombinacibn

pero no muestran variaciones morfológicas estadisticamente

significativas (Bidau 1990).

Los polimorfismos para fusiones e inversiones que

conducen a una restricción de la recombinación generan menor

variabilidad genética en las secuencias invertidas o en los
cromosomas fusionados con respecto a las secuencias o

cromosomasestandar. Si bien la restructuración puede tener

cierta antiguedad, obviamente a traves de mutación no podria

almacenar 1a variación existente en las formas estandar y mas

aún en el caso en donde los homocigotas para el rearreglo
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cromosómico también presentan restricciones en el

entrecruzamiento. Siguiendo este razonamiento, si se considera

reestructuraciones cuyos genes involucrados afectan algún

rasgo morfológico, es de esperar mayor variabilidad en los
individuos con cariotipo basico si tal variación es explicada

principalmente por efectos aditivos. Si bien en Sinipta

dalmani no se analiáaron morfológicamente poblaciones

monomórficas, se evidenció una superioridad en la varianza

fenotipica en los homocigotas basicos asi comouna disminución

en tal variable en la muestra poblacional que presenta mayor

frecuencia de inversión (LL 1986).

Sin embargo, deberia considerarse que parte de la

variación fenotipica observada es atribuible a causas

genéticas aditivas. En el caso particular de la especie aqui

estudiada, los valores genotipicos estimados difieren de los

valores fenotipicos observados para varios caracteres

analizados y dentro de la variación genotipica estimada la

mayor parte de ella es debida a efectos de dominancia. Estos

resultados sugeririan dos conclusiones importantes:

-La variación genotipica detectada se explicaría

preponderantemente por un efecto de dominancia.

-La variación fenotipica observada es atribuible

principalmente a efectos del ambiente y genotipicos residuales

siendo tal influencia notoriamente superior en las muestras

poblacionales de 1988 (LL y LS).

White y Andrew (1960) concluyeron que la diferencia

detectada en el tamaño en N.scurra se deberia a una

acumulación diferencial de genes que incrementan o disminuyen

el peso corporal en las distintas alternativas cromosómicas,

siendo el efecto producido netamente aditivo. No obstante,



147

sólo algunas de las poblaciones estudiadas presentaron

correlación entre la frecuencia del rearreglo y la variación
fenotipica. Ademas se evidencia una considerable variación

geografica de forma tal que las diferencias entre cariomorfos

puedenpresentar distinto sentido. Estos hallazgos sugeririan

una neta influencia ambiental que en ciertas ocasiones

justificaria los resultados obtenidos y que no se ha tenido en
cuenta.

De la misma forma seria interesante reevaluar las

situación de las dos especies de Phaulacridium estudiada por

Westerman (1983), pero teniendo en cuenta que parte de la

variación morfológica es debida a causas genéticas aditivas.

Los resultados hallados en S.da1mani señalan que sólo una

fracción pequeña de la variación observada se esperaría que

sea transmitida a la siguiente generación. Sin embargo, aunque

con escaso componenteaditivo el efecto sobre los rasgos

morfológicos detectado, asi comola diferencia en la variación

observada son notorios y se manifiestan en las distintas

poblaciones y los distintos años. En -el ambiente particular

del Parque Nacional, la inversión seria la responsable de la

disminución en la varianza fenotipica asooiada con 1a

formación de fenotipos notoriamente diferentes entre

cariomorfos lo cual podria conferir alguna ventaja adaptativa

en la explotación del habitat.
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aiv)-Diferenciación cromosómicadentro y entre poblaciones:

Las poblaciones del Parque Nacional "El Palmar"

resultaron ser polimórficas para dos inversiones
pericentricas.

Es de importancia considerar cuales son las posibles

causas del establecimiento y mantenimiento de la variación

cromosómicadetectada en este ambiente particular.

De hecho, el establecimiento de una mutación cromosómica

esta relacionado directamente con los efectos que pueda

producir sobre la meiosis. Bajo ciertas circunstancias los

procesos estocasticos pueden jugar un importante papel en el

establecimiento inicial de una mutación cromosómica,

explicando en parte, la abundancia de variantes cromosómicas

halladas en poblaciones naturales (Charlesworth y Charlesworth

1973, John 1981b). Sin embargo, es dificil que una mutación

cromosómica que produzca una reducción en la fertilidad pueda

mantenerse a menos que este compensada por una ventaja

selectiva o algun mecanismo de acumulación (John 1981b). El

mismoWright enfatizó que no se puede atribuir a la deriva

genética cualquier cambio evolutivo excepto comoun disparador

que permite liberar a la selección en busca de un pico

adaptativo mas alto (Hartl 1980).

En particular, las inversiones pericentricas polimórficas

de los ortópteros halladas en poblaciones naturales han

alcanzado una adaptación, ya que generalmente estan

acompañadas de apareamiento lineal no homólogo entre sus

limites evitando la formación de productos meioticos

desbalanceados (Hewitt 1979, John 1983).
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Se han postulado varias teorias para explicar el

establecimiento de una inversion relacionando la superioridad

del heterocigota con los efectos de posición (Sperlich 1966)

o efectos de sobredominancia (Nei at a1 1967). Sin embargo,

estas teorias no pueden explicar completamente los resultados

hallados por Dobzhanskyy col. al analizar el comportamiento

de poblaciones artificiales de Drosophila pseudobscura

formados por mezcla de razas de_ diferente origen geográfico

(Dobzhansky 1970). Estos resultados condujeron a Dobzhansky a

introducir el termino de coadaptacion para hacer referencia al

ajuste mutuo de complejos poligenicos que ocurren en una misma

población. A partir de entonces se reconoció la importancia de

los grupos de ligamiento y enfatiza que la seleccion natural

favoreceria el ligamiento cerrado entre alelos cuya

interacción incremente la eficacia biológica.

Charlesworth y Charlesworth (1973) sostienen que un

factor genético que modifique el ligamiento entre los alelos

se expandera en una tasa significativa en la poblacion , si

esta produce un ligamiento cerrado entre los Ioci y es

introducida en gametas que presenten una eficacia biológica

superior que la eficacia biológica promediode la poblacion.

Asi, una inversion se expandera con una tasa significativa si

es introducida en una gameta con eficacia biológica marginal
superior a la poblacional.

De esta forma,l si una inversión nueva surge en un sistema

multilocus puede ser:

—Seleccionada eficientemente, si la poblacion donde

ingresa esta en equilibrio pero existe desequilibrio de

ligamiento.
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-Selectivamente neutra, si la población esta en estado de

equilibrio con equilibrio de ligamiento.

Es decir, una inversión puede ser introducida en un

sistema multilocus sin desequilibrio de ligamiento. Este tipo

de oportunidad de incorporacion de una inversion es del orden

de la reciproca del tamaño poblacional (Charlesworth y

Charlesworth 1973). De esta forma seria necesaria una gran

tasa de mutación para que un polimorfismo se establezca. En

grupos donde la tasa de mutaciones espontáneas es baja seria

dificil que el establecimiento de la inversion se produzca

bajo estas condiciones. En ortopteros 1a frecuencia de

inversiones espontánes detectadas es baja, incluso dentro de

los grupos de los Trimerotropinos y Morabinos, donde los

polimorfismos de inversiones son frecuentes. Estas

observaciones sugeririan que las inversiones se establecerian
en forma mas frecuente si se seleccionaran eficientemente.

Aún, si la mutación es introducida bajo la segunda condicion,

ni bien esta aumente su frecuencia estaria sometida a

presiones selectivas (Charlesworth y Charlesworth 1973).

Estas conclusiones harian pensar que las inversiones que

presentan una frecuencia de valor considerable y mas aún si

constituyen un polimorfismo estable, seguramente presentan

ligamiento cerrado entre alelos que afectan la eficacia

biológica.

En Sinipta dalmani, la inversion en el par H4 ha sido

detectada en las cuatro poblaciones estudiadas: LL, EP, LS y
EC. Una de ellas (LL) fue muestrada durante cuatro años

consecutivos. La frecuencia de inversion no difiere

significativamente entre años. Estas observaciones hacen

suponer que si la inversion mantuvo su frecuencia a traves de
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tres años su situación podria estar constituyendo un
polimorfismo estable.

En cada una de las poblaciones analizadas y en cada

muestra de ellas las frecuencias de los diferentes cariomorfos

para la inversión en el par M4se ajustan a las esperadas de

acuerdo al equilibrio de Hardy Weinberg. No obstante, en las

muestras de LL (1986, 1987, 1988), EP y LS se evidencia un

ligero exceso de homocigotas. Aunquetal diferencia obviamente

no es estadisticamente significativa es constante en LLy sólo

no se evidenció en 1a población de EC.

Cuando se comparó el ajuste a Hardy Weinberg en 1a

población de LL considerando los resultados de todos los años

conjuntamente (ya que no se detectaron diferencias

significativas entre ellos) se evidenció un exceso

significativo de homocigotas. En las otras poblaciones o en

el analisis separado de las muestras de LL no se detectaron

diferencias significativas pero generalmente se evidenció un

ligero exceso de homocigotas.

Las explicaciones habituales para explicar un exceso de

homocigotas son 1a ocurrencia de cruzamientos oonsanguineos,

algún tipo de apareamiento preferencial o una subestruc

turación de la población, ya que una desventaja de los

heterocigotas conduciria a un polimorfismo inestable.

La existencia de endogamia como sistema reproductivo

dentro de las poblaciones de gran tamaño de estos ortópteros

es poco probable, observándose (como evidencia indirecta)

ajuste a Hardy Weinberg en la mayoria de las mutaciones

cromosómicas analizadas (Hewitt 1979, John 1983).

De esta forma queda abierto el interrogante acerca si en

estas poblaciones existiria: algún tipo de apareamiento
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preferencial tal como se ha detectado en poblaciones

polimórficas para rearreglos cromosómicos en otros insectos

(Dobzhansky1970), o cierto grado de estructuración.

Las observaciones en el campo han revelado que los machos

de esta especie son eficaces voladores respondiendo a la

perturbación de pastos con vuelos rapidos pero cortos. En

cambio las hembras son de mayor tamaño y presentan menor

movilidad escondiéndose entre los pastos como respuesta al

acecho. Las poblaciones muestreadas presentan una distribución

uniforme, la que sumada a la vagilidad presentada por los

machos hace poco probable la existencia de una marcada

estructuración es decir formación de demos o subpoblaciones

locales con determinado grado de aislamiento. No obstante,

aunque esta hipótesis sea poco probable, no puede descartarse

a partir de los analisis realizados en el presente trabajo, la

existencia en 1a población de cierta tendencia al apareamiento

entre individuos nacidos en la mismaregión originando cierto

grado de diferenciación espacial sin evidenciarse obviamente
una marcada estructuración.

EL estudio de la inversión en el par M4en 1988 dentro

del Parque Nacional (analizando evaluando las muestras de

LL,LS y EC) ha permitido evaluar la diferenciación cromosómica

dentro y entre poblaciones. Los valores de Fx. son positivos

indicando una superioridad de los homocigotas observados pero

estadisticamente no significativa. El valor de F¡g promedioes

también positivo y el correspondiente valor de X2 esta

cercano a la significación.

El valor de FETes bajo y el valor de X2 correspondiente

esta cercano a la significación.
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El valor de FxT es positivo y estadísticamente signi

ficativo, indicando que al considerar a todos los individuos

como pertenecientes a una única población se observa un ligero

incremento en la frecuencia de homocigotas observados. Este

resultado se deberia conjuntamente al ligero exceso de

homocigotas con respecto a los esperados de acuerdo al

equilibrio de Hardy-Weinberg en cada población asi como a

cierta diferenciación entre las poblaciones.

Cuandose comparan las frecuencias de la inversión entre

las poblaciones, se observa que la población de LL no difiere

significativamente con respecto a la de LS pero si con

respecto a la población EC.

Las poblaciones de LL y LS presentan un ambiente

semejante. Están ubicadas en las cercanias de un arroyo o

afluente del mismoen regiones húmedas caracterizadas por

arboles y pastos altos. La población de ECesta mas alejada de

los arroyos y presenta un ambiente mas seco caracterizado por

pastos cortos. De acuerdo con las condiciones ambientales

semejantes, las poblaciones de LL y LS presentan frecuencias

de inversión semejantes. La población de EC presenta una

frecuencia de inversión menor justificando las diferencias
halladas.

Paralelamante, la población de LL presentó una

disminución, aunque no significativa, en la frecuencia de

inversión en 1987. En dicho año se registró (según datos de

la Estación de Concordia) una disminución en el registro

pluviometrico anual pero fundamentalmente estacional

(considerando al periodo Setiembre-Diciembre que involucra

desde la eclosión de huevos hasta la mortalidad de la mayoria

de los individuos, Ronderos, comunicación personal) (Tabla
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44). Estas observaciones sugeririan que la frecuencia de la

inversión poblacional podria estar relacionada con las

condiciones ambientales del lugar. No existe ninguna evidencia

que señale una causalidad de la asociación. Sin embargo existe

y es sugestiva.

En la actualidad, se admite que el control de la

frecuencia de quiasmas es doble genético y ambiental (Shaw

1971b,1972). Ya que la inversión afectaría la recombinacibn

genetica y por ende la variabilidad liberada en la siguiente

generación , la frecuencia de la mismapodria estar regulada

de acuerdo de variación genetica adecuada en ambientes

particulares.
La inversión en el par M7 fue detectada sólo en

heterocigosis en dos poblaciones (LL y LS). En la población LL

fue detectada sólo en los dos últimos años de muestreo. La

frecuencia de este rearreglo es baja en el parque nacional.

Pueden considerarse tres hipótesis concernientes a este

rearreglo:

-La mutación es de origen reciente y se encuentra en

periodo de incremento de su frecuencia el cual,I como se

mencionó anteriormente, puede o no estar relacionados con
fuerzas selectivas.

-La mutación esta presente en la población como una

"reliquia histórica" debido a que el rearreglo esta siendo
eliminado de la misma.

-La mutación esta mantenida en la población en baja

frecuencia a traves de un equilibrio estable.

Las últimas hipótesis serian poco probables ya que aunque

la mutación este en baja frecuencia, no se detectó en las
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otras muestras de LL o en las otras poblaciones con tamaños
muestrales semejantes.

El hecho que la mutación se encuentre en dos poblaciones

cercanas,I sumado a lo antes mencionado, otorgaria mayor

probabilidad de ocurrencia a la primera hipótesis.

Sin embargo, estas conclusiones son quizas especulativas,l

en funcion de los datos con que se cuenta. Esta inversion

constituye un rearreglo que resulta de interes seguir
analizando con el objeto de esclarecer su situacion.

Ahora bien, existe todavia el interrogante crucial de que

aspectos de la eficacia biológica pueden ser afectados por los

cambios cromosomicos y por ende puedan estar relacionados con

su establecimiento y mantenimiento.

John y Lewis han hecho diferencia entre los efectos endo

y exofenotipicos haciendo referencia al componente de la

eficacia biológica que resta sobre el desarrollo y metabolismo

para definir el primero y a 1a regulacion de la composicion de

las gametas y cigotas que produce un individuo para referirse

a1 segundo (John 1981b).

Comose mencionó anteriormente, existen en‘la naturaleza

numerosos ejemplos que conducen a considerar que las variantes

cromosomicas pueden afectar el curso y consecuencias de la

meiosis. En Sinipta dalmani las dos inversiones pericentricas

analizadas presentan un notorio efecto sobre la formacion de

quiasmas. El efecto intracromosomico constituye un importante

requerimiento para el mantenimiento de la mutación cromosomica

impediria la formacion de gametas desbalanceadas. Laya que

consecuencia genetica mas importante de tales polimorfismos

seria la diferenciación progresiva entre las secuencias
estandar e invertidas. Asi, los genes involucrados no
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actuarian independientemente sino que interactuarian en

conjunto (supergen). Teniendo presente ahora el efecto

intracromosómico sobre la recombinación, una hipótesis

preadaptativa (los rearreglos que involucren combinaciones

génicas con cierta coadaptación seran favorecidosl

constituiria la explicación mas plausible como modelo de

evolucion de los polimorfismos de inversiones de S.dalmani. Es

decir la función biológica de los mismos seria el

establecimiento de desequilibrio de ligamiento y supergenes

con valor adaptativo.

Ademasdel efecto intracromosómico la inversión en el par

M4afecta la condición de los quiasmas en los pares medianos

y/o pequeños conduciendo también a una disminución de la

frecuencia de quiasmas intersticiales y por ende de la

recombinación. Estas observaciones permiten predecir que las

reestructuraciones analizadas pueden modificar el sistema de

control de quiasmas dependiendo de la flexibilidad de

recombinacion genética adecuada. La regulación de la

recombinación es entonces un importante efecto que manifiestan
dichas mutaciones.

De esta forma, los efectos intracromosómicos que pueden

conducir a la formación de supergenes asi, como los

intercromosómicos que producen una restricción parcial del

entrecruzamiento afectando el nivel de variación genetica de

la progenie podrian tener un significado adaptativo
relacionado con el mantenimiento de la mutación.

De esta forma, las dos inversiones analizadas

presentarian una distribución geografica no aleatoria,
habiendo detectado tales variantes en situación polimórfica

exclusivamente dentro de los limites del Parque Nacional.
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El resto de las poblaciones estudiadas son monomorficas y

sólo se ha detectado en una de ellas un cromosoma B de

diminuto tamaño como indicio de alguna mutación cromosomica

ocurrida.

El tamaño poblacional no fue estimado a traves de metodos

directos, pero medidoa traves del esfuerzo de captura, las

poblaciones de "Gualeguaychú" y "Puerto Talavera" son menos

densas que las de "El Palmar".

Estas observaciones indicarian que las poblaciones que

presentan mayor polimorfismo poseen un nivel de recombinacion

genetica menor y serian mas densas.

Los resultados hallados podrian ser explicados de acuerdo
a los argumentos aplicados en el modelo de "patrón de

frecuencias de inversion central marginal" detectado en varias

especies del genero Drosophila. En el las poblaciones

ecologicamente centrales presentan mayor grado de

polimorfismos de inversiones. Este patron se atribuye a que

las poblaciones ecologicamente marginales requieren mayor

variabilidad genetica para hacer frente a los ambientes

fluctuantes de las areas periféricas (Carson 1958, Brussard
s

1984).

Dentro de los ortópteros existen algunos ejemplos en

donde se refleja dicho patron. En Trimerotopis pseudofasciata
analizando 1a variación cromosómica debida a inversiones

pericentricas presentes en cuatro poblaciones continentales y

cinco insulares se demostró que las poblaciones mas densas son

ecologicamente centrales y son cromosomicamentepolimórficas,

presentando mayor frecuencia de quiasmas totales pero menor de

quiasmas intersticiales (indicando que los quiasmas extras

serian de localizacion distal). Las poblaciones menosdensas
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son ecológicamente marginales y presentan uniformidad

cromosómica y alto indice de recombinación (Weissman 1976).

Resultados similares se encontraron en Trimerotropis

Helfferi ,una especie que también presenta polimorfismos para

inversiones pericentricas (Schroeter 1968).

En Leptysma argentina se detectó un polimorfismo para

una fusión centrica que conduce a una reducción de la

recombinación intra e intercromosomicamente. La distribución

geografica de dicha fusión también refleja el modelocentral

marginal (Colombo 1989).

Las poblaciones de Sinipta dalmani del Parque Nacional

presentarian las caracteristicas de poblaciones ecológicamente
centrales ya que sólo en ellas se han detectado dos

inversiones pericentricas polimórficas. Esta hipótesis estaria

avalada por el hecho que en estas poblaciones se ha detectado

simultanemente otra restructuración cromosómica que esta

asociada, al igual que las inversiones, con una marcada

reducción de la recombinación genética. Estas poblaciones, por

estar en ambientes ecológicamente favorables, podrian reducir

el nivel de recombinación intra e intercromosómicamente y por

ende mantener los polimorfismos estructurales. Por el

contrario las poblaciones uniformes cromosómicamente

presentarian caracteristicas de poblaciones ecológicamente

marginales (aunque no sean geográficamente marginales)

presentando menos restringido el sistema de recombinación a

traves de la ausencia de heterocigotas estructurales.

De esta forma, se retendria la flexibilidad de

recombinación que permitiría a las poblaciones soportar las

presiones selectivas caracteristicas de ambientes

ecológicamente marginales.
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En el caso particular de la inversión en el par N4 se ha

detectado un efecto significativo sobre algunos rasgos
morfológicos que conducirian a una marcada diferenciación

fenotipica entre cariomorfos y una disminución en la variación

fenotipica en los individuos portadores de la inversión.

Aunque la variación fenotipica tenga un componente aditivo

pequeño, dentro del ambiente particular del Parque Nacional,

el efecto de este rearrglo se mantiene en las distintas

muestras poblacionales.

Asi, estas poblaciones que habitarian regiones

ecológicamente centrales presentarian mayor frecuencia de

reordenamientos y menor varianza fenotipica que las esperadas

en poblaciones periféricas.

Comose mencionó previamente , Westerman (1983) en dos

sepecies de Phaulacridium detectó una correlación negativa

entre la variación morfológica y la frecuencia de quiasmas. Ya

que los cromosomas B hallados en estas especies producen un

incremento en la frecuencia de quiasmas. ellos estarian

asociados con una disminución de la variación fenotipica.

Tales cromosomas extras sólo fueron detectados en poblaciones

ecológicamente centrales.

Asi, resulta interesante resaltar que aunque las
distintas mutaciones cromosómicasactuarian en distinta forma

sobre la recombinación genetica el resultado final seria una

mayor variabilidad fenotipica para hacer frente a los

ambientes ecológicamente marginales. No obstante seria de

interes analizar que parte de la variación observada es

atribuida al componenteaditivo y por ende se esperaría que se

heredara independientemente del efecto ambiental.
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En el caso de S.da1mani la reducción de la recombinación

estaria relacionada con una disminución de la variación

fenotipica, dentro de la cual un componente aunque pequeño

estaria representando a la variación genetica aditiva
sugiriendo en cierta forma una diferenciación entre ambientes

en ese componente. Las poblaciones de esta especie que

pertenecen a un ambiente no perturbado por el hombre

constituyen un ambiente particular que permitiría tolerar la

reducción en la recombinación y en algunos casos en la

variación fenotipica manteniendo los polimorfismos

estructurales. De esta forma, presiones diferenciales en

ambientes ecológicamente distintos podrian justificar la

ausencia de polimorfismos para reestructuraciones cromosómicas

fuera del Parque Nacional.

Las conclusiones enunciadas constituyen una primera

aproximación al analisis del mantenimiento de los

polimorfismos de inversiones en S.da1mani. Seria de interes

continuar en esta linea de trabajo principalmente analizando

la inversión M4que ofrece una inmejorable oportunidad de

estudiar efectos simultáneos sobre la meiosis y rasgos
y

exomorfológicos.
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b)-Fusiones Céntricas:

En Sinipta dalmani se han detectado dos fusiones

céntricas, una en situación espontánea y otra polimbrfica
(Remis 1990).

La fusión espontánea estuvo presente en toda la linea

germinal sugiriendo que 1a mutación ocurrió en una etapa

temprana de la diferenciación de la linea germinal o en el
desarrollo del individuo.

La fusion polimorfica involucra al quinto par del

complemento. El cromosoma neo Y no ha sufrido modificaciones

secundarias siendo de naturaleza eucromatica y presentando el

mismo tamaño del componente XRdel neo X. Estas observaciones

sugeririan que la fusion debe ser de origen relativamente
reciente.

b¿)-gfecto sobre 1a formacion de guiasmas:

Las fusiones céntricas a diferencia de las inversiones

poseen un efecto inmediato sobre la recombinacion reduciendo

el número de grupos independientes de ligamiento.

En los ortópteros, las fusiones céntricas polimbrficas

estan asociadas, comoes de esperarse, con una disminución en

la frecuencia de quiasmas en posicion proximal e intersticial

asegurando la normal orientacion de los trivalentes durante la

primera metafase meiotica (Hewitt y Schroeter 1968, Bidau y

Hasson 1984, Colombo 1987).

En general, las fusiones espontáneas presentan una

frecuencia de orientación lineal mayorque las polimbrficas
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debido a que las primeras no estan asociadas con efectos sobre

la condicion de los quiasmas en los pares involucrados.

Southern (1967) detecto una fusion entre cromosomas de

semejante tamaño en NyrmeIeotettix maculatus que puede

presentar orientacion alterna o lineal pero no afectaría

intracromosómicamente la formación de quiasmas. En VaIanga

nigrocornis,una fusion en mosaico que produce igual proporcion

de orientación alterna y lineal, solo presentarla un notorio

efecto intercromosomico (Teoh y Yong 1983). Colombo (1987)

encontro que una fusion espontánea en Leptysma argentina con

36%de orientacion lineal no alteraria ni 1a frecuencia ni la

distribución de los quiasmas en el trivalente al compararse

con los bivalentes respectivos. En Chorthippus jucundus, una
fusion entre acrocentricos de diferente tamaño con alta

frecuencia de orientacion lineal (72%)produciría una leve

reducción de 1a frecuencia de quiasmas proximales en uno de

los brazos del metacéntrico (López Fernandez et a1 1984).

En Sinipta dalmani el mutante espontáneo presento una

elevada frecuencia de orientacion lineal (75%). La comparacion

de la frecuencia de quiasmas en el trivalente y en los

bivalentes estandar indico que' el rearreglo mencionado no

afectaría la distribucion de quiasmas en los pares Mby N7

(Remis 1990).

Estas observaciones avalarian la hipótesis postulada por

Colombo (1987) y Eidau y Mirol (1988) que la redistribución de

quiasmas presente en las situaciones polimorficas no seria una

consecuencia directa del rearreglo. Tal efecto

intracromosomico seria el resultado de una adaptacion

posterior a traves de presiones selectivas sobre 1a formacion

HL
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de quiasmas en .posicion proximal e intersticial en el
trivalente de fusion.

Las fusiones que producen alta frecuencia de orientacion

lineal es de esperar que produzcan una concomitante

disminución en la fertilidad de los portadores. Sin embargo,

en Nyrmeleotettix maculatus la fusión espontánea mencionada

anteriormente aparentemente no afectaria la produccion de

gametas normales a pesar de la orientación lineal observada en

metafase I (Southern 1967). Similarmente, Sinipta dalmani

presenta un incremento en la frecuencia de productos

balanceados de células en segunda división con respecto al

porcentaje de orientación lineal observada. Este resultado

sugiere inestabilidad de la orientación lineal. El trivalente
puede reorientarse en el huso antes de la separacion en

anafase I (Southern 1967, Sybenga 1975, Arrundhati et al

1986). Asi, las gametas balanceadas de un portador de una

fusion espontánea puede ser mas alta que la esperada

en base al recuento de orientacion del multiple en metafase
I.

Varios factores pueden jugar una función en la
variación de la frecuencia de la orientación de los

multivalentes. Dos de ellos son el tamaño de los cromosomas

involucrados y la distribución de los quiasmas. En Chortippus

jucundus el desigual tamaño de los cromosomas podria ser el

principal factor que afecte la frecuencia relativa de
orientacion lineal ya que la distribución de quiasmas es

heterogénea en ambas orientaciones (Lopez Fernández et al

1984). En Sinipta dalmani, los cromosomas involucrados poseen

un tamaño similar. Sin embargo, de acuerdo a los resultados

presentados aqui, la distribución de quiasmas tendria una
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importante influencia en 1a orientación del trivalente en el

huso. La lineal presenta alta frecuencia de quiasmas
intersticiales en uno o ambosbrazos del metacéntrico mientras

que 1a alterna esta asociada con dos quiasmas distales (Remis

1990). Colombo (1987) encontró en Leptysma argentina que el

arreglo lineal del trivalente de fusion espontánea presentaba

alta frecuencia de quiasmas proximales.

Estos resultados indicarian que la orientacion

que permite 1a disyuncion cromosomica esta asociada con

quiasmas a considerable distancia del centromero en los dos
brazos del cromosoma fusionado.

La fusion polimorfica detectada involucra al cromosoma

sexual y al quinto par del complemento. La presencia de la

misma produce una reduccion en la frecuencia de quiasmas

intersticiales. Tal disminución se explicaría sólo por un

efecto intracromosómico, ya que al eliminar los resultados del

par involucrado las diferencias observadas no son.

estadísticamente significativas (Remis1990).

Los individuos portadores de la fusion presentan un

significativo incremento en la frecuencia de quiasmas distales
en el bivalente neo XY.

Resultados similares fueron detectados en Podisma

pedestris en donde una fusión que involucra al cromosoma

sexual, también parece ser evolutivamente reciente y conduce a

una reducción en la frecuencia de quiasmas distales en el

bivalente heteromórfico (John y Hewitt 1970, Hewitt y John

1972).

Estos resultados indicarian que las fusiones que

involucran a1 cromosoma sexual podrian también estar

relacionadas con una reduccion en la recombinacion
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intracromosómica, restringiendo la ocurrencia de quiasmas en

posición proximal e intersticial. El efecto mencionado,

protegeria combinaciones génicas de la desintegración (al

igual que las inversiones) conduciendo a una diferenciación

cada vez mayor de los cromosomas neo X y neo Y.

Estas observaciones sugeririan que las modificaciones

secundarias del neo Y no serian indispensables para que este

tipo particular de fusión conduzca a una redistribución

quiasmatica.

En terminos generales, la fusión polimórfica esta

asociada con efectos sobre la condición de los quiasmas, el

cual podria tener consecuencias evolutivas, en contraste con

la fusión espontánea la cual raramente persiste en la

población.

b¿¿)-Efecto sobre la formación de gsgermatidas:

Como se mencionó anteriormente las ‘ alteraciones

estructurales o numéricas pueden afectar los procesos de

espermiogenesis o espermatogenesis conduciendo a la formación

de esperma anormal (Moran 1981, Peters 1981, 1982, Bidau y

Confalonieri 1988).

En Sinipta dalmani los individuos portadores de la

fusión producen un incremento en la frecuencia de

macroespermatidas en comparación con los individuos de

cariotipo estandar. A traves de un estudio

citoespectrofotomé'trico,l que permite diferenciar el nivel de

ploidia de las espermátidas anormales, se evidenció que la
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mayoria de ellas presentan un contenido de ADNequivalente a

2C (88%) indicando que las' mismas serian diploides. Las

espermátidas tri, tetra y pentaploide se producen en una

frecuencia baja (5%, 3.52 y 3.5% respectivamente).

De hecho, el alto porcentaje de espermátidas haploides

sugeriria que el bloqueo en la citocinesis seria la

explicación más plausible de esta anormalidad. Sin embargo en

el presente trabajo no se ha detectado en los portadores

rezagamiento del bivalente heteromórfico. Noobstante, podria

existir un comportamiento meiotico anormal y no haber sido

detectado debido a que ocurre en baja frecuencia justificando

el mencionado mecanismo en cierta manera la baja produccion de

esperma anormal. El hecho de encontrar microespermátidas en

Sinipta dalmani aunque en baja frecuencia, constituiría

una evidencia indirecta de la existencia de algún tipo de

rezagamiento en la division celular.

No obstante, se han detectado en baja frecuencia

espermátidas con nivel de ploidia impar (tri y pentaploide).

Tales resultados sugeririan que los procesos de fusion celular

y posterior fusión nuclear también estarian relacionados con
la disminución en la fertilidad detectada.

Los resultados hallados sugeririan que los individuos

portadores de la fusion presentarian entre 2.8-6.7Z de
reduccion de la fertilidad.

b¿¿¿)-Diferenciación cromosómicgdgntcg y entre poblaciones:

En las poblaciones naturales de ortópteros, las fusiones
céntricas en estado politipico son más frecuentes que en
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estado polimorfico (Hewitt 1979f John 1983). Incluso, hasta el
presente no se han detectado polimorfismos de fusiones que

involucren al cromosomasexual (John 1983).

Como se menciono anteriormente, el mecanismo de

determinacion del sexo de la mayoria de los saltamontes es

XOÜ/XX Ü. La fusión particular X-autosoma conduce a la

incorporación de un segmento autosómico, con todos sus genes,

al cromosoma sexual y la conversion de un autosoma en Y o neo

Y que quedaria confinado en la linea masculina (Sáez y Diaz

1958).

En los ortopteros, aunque se han citado numerosos

ejemplos de fusiones entre autosomas o involucrando al

cromosoma X en estado politipico,l sólo la variación

intraespecifica neo XYpresente en poblaciones de deisma

pedestris se ha estudiado exhaustivamente. Esta especie, esta

ampliamente distribuida a traves de Rusia, Siberia, Mongolia y

oeste de Europa. Las poblaciones europeas son de dos clases,

las XOÜVXX9 y las neo XYÜ? neoXX 9 restringidas a los Alpes

Maritimos. Esta seria uns situacion politipica donde una

angosta región hibrida limitaria una zona polimdrfica (John y

Hewitt 1970, Hewitt y John 1972, Halliday et a1 1984).

En Sinipta dalmani, en tres de las cuatro poblaciones

estudiadas en el Parque Nacional (P.N.) se detectó una fusion

X-autosoma. En el resto de las poblaciones del pais estudiadas

hasta el presente el mencionado rearreglo no fue detectado. De

acuerdo con los resultados obtenidos y con el hecho que

particularmente las poblaciones del P.N.son cromosomicamente

variables, es de suponer que esta mutación existe sólo en este

ambiente y constituye una verdadera situación polimorfica.
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La frecuencia de la 'fusion centrica es muy baja y

semejante en las distintas poblaciones analizadas el mismoaño

de muestreo. Ademas, la frecuencia del rearreglo fue estudiado

durante tres años consecutivos en la población de LL. La

frecuencia en el primer año que se la detecto fue un cuarto

del valor del segundo. En el tercer año de muestreo la

frecuencia disminuyó a 1a mitad. El analisis estadístico

indicó que 1a frECuencia de la fusion no varió

significativamente entre años (quizas debido a que la

frecuencia del rearreglo es muybaja). Sin embargo, estas

fluctuaciones en "zig-zag" son sugestivas y resultaría

interesante continuar con el analisis poblacional con el
propósito de elucidar si ellas indicarian las oscilaciones

tipicas de un rearreglo ligado a1 sexo antes de alcanzar la
fase de equilibrio.

En las distintas poblaciones y en las distintas muestras

de LL la frecuencia del'rearreglo fue baja. Bajo ciertas

circunstancias, estas observaciones reflejarian las propie

dades adaptativas de las formas X0 y neo XY.

Como se menciono anteriormente, el componente

endofenotipico de 1a eficacia biológica puede ¿erse afectado

por 1a presencia de reordenamientos cromosómicos.

En el caso particular de Sinipta dalmani, la fusion

produce una redistribución de quiasmas en el par M5 que

limitaria el entrecruzamiento, protegiendo complejos genicos

aislados. Este efecto directo sobre la recombinacion genetica

podria tener un significado evolutivo ya que limitaria la

variabilidad genética de 1a progenie de los portadores (Remis

1990). Esta influencia pareceria tener un significado

adaptativo en el ambiente del Parque Nacional.
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Ademas los individuos neo XY presentan un incremento

significativo en la produccion de espermátidas anormales. Las

espermátidas poliploides no participan de' la fertilización

(Hewitt 1979, Morán 1981, John 1983). Las microespermatidas, a

no ser que esten constituidas por cromosomasB, eliminarian

autosomas rezagados con la concomitante produccion de esperma

aneuploide. Asi, las macro y microespermatidas traerian

aparejada una disminución en la producción de esperma viable

y por ende la fertilidad del portador.

En Sinipta dalmani, los individuos neo XYproducen macro

y microespermatidas aunque en frecuencia no muy elevada.

Hewitt et a1 (1967) sostiene que la fertilidad del machoen un

simple apareamiento (en funcion de la cantidad de esperma que

produce) no se veria afectada por una disminución en la

producción de esperma. Sin embargo.I si la hembra se aparea

varias veces, la naturaleza y cantidad de esperma en la

competicion, decidira comopuede verse afectada 1a fecundidad
del macho.

En Sinipta dalmani, si la influencia sobre la producción

de gametas viables afectara algún componente de la eficacia

biológica, sin duda representaria un mecanismoque limitaria

la frecuencia del rearreglo. Este mecanismo, junto con el

efecto que produce la fusion sobre la recombinacion, el cual

puede tener significado adaptativo, podrian estar relacionados
con el mantenimiento del mismo en una relativamente baja

frecuencia.

Noobstante, la fusion centrica descripta constituye un

interesante ejemplo para continuar los muestreos a traves de

los años, estudiando de ser posible la frecuencia del

rearreglo en machos y hembras, con el objeto de analizar su
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estabilidad asi como las fuerzas involucradas en el

mantenimiento del polimorfismo. W
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RESUMEN

Se analizaron citogeneticamente poblaciones naturales de
Dichroplus elongatus, Amblytropidia australis y Sinipta
dalmani (Orthoptera:Acrididae) haciendo especial referencia al
estudio de la influencia de los reordenamientos cromosomicos
sobre la frecuencia y distribucion de quiasmas, fertilidad y
en el caso de la última especie mencionadasobre caracteres
exomorfologicos.

Estas especies presentan un cariotipo basico de 23
cromosomas con centromero terminal o subterminal y un sistema

de determinación del sexo XO07XXQ.
En Dichroplus elongatus y Amblytrapidia australis se

detectó la existencia de polimorfismos para heterocromatina
supernumeraria. Las poblaciones de Raco (Pcia de Tucuman) de
Dichroplus elongatus y del Parque Nacional "El Palmar" (Pcia
de Entre Rios) de Amblytropidia Australis resultaron ser
polimorficas para cromosomasB o supernumerarios mitótica y
meioticamente inestables. La poblacion del noroeste de la
localidad de San Clemente del Tuyú (Pcia de Buenos Aires) de
Dichroplus elongatus presento un segmento supernumerario en el
par 81° en heterocigosis.

Los cromosomas B, en ambas especies, afectarian 1a
frecuencia de quiasmas intersticiales en forma lineal
conduciendo a un incremento en la mencionada variable conforme
aumenta el número de supernumerarios por celula. Este aumento
se produciría a expensas de los quiasmas terminales ya que no
se altera la frecuencia de quiasmas totales.

Ademasestos cromosomas B estarian asociados con la
producción de esperma anormal. En Amblytropidia australis se
evidencia un incremento en la producción de macroesper
matidas 2x y menos frecuentemente 4X, sugiriendo que su
formación estaria relacionada con el bloqueo de la citocinesis
en la pnimera o segunda division meiótica pero raramente en
las dos simultaneamente. En este trabajo no se analizó la
influencia de los B de Dichroplus elongatus de Raco sobre la
fertilidad. Sin embargo, los supernumerarios detectados en
Tafi Viejo, similares en morfologia y comportamiento meiotico
a los aqui estudiados estarian asociados con la produccion de
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esperma anormal a traves de dos mecanismos diferentes
simultáneos. Tales resultados harian suponer que los B de
D.elongatus aqui estudiados también estarian involucrados en
la producción anormal de esperma.

Asi, en contraposición con la acumulación, los B de las
especies estudiadas pueden tener comprometidala fertilidad
del portador a1 menos si el esperma del portador debe competir
con el de individuos normales.

El mantenimiento de los B en las poblaciones podria estar
relacionado con la inestabilidad mitótica como mecanismode
acumulación y/o a sus efectos adaptativos entre los que puede
contarse su influencia sobre la recombinación genética. En el
caso particular de los B de Tucumanse discute 1a posibilidad
que constituyan un polimorfismo estable. De ser asi, los
efectos de los B sobre la fertilidad deben estar
contrabalanceados por algún mecanismo de acumulación y/o
alguna ventaja selectiva.

El segmento supernumerario detectado presenta un notorio
efecto intracromsómico sobre la distribución de los quiasmas
sin afectar la frecuencia de quiasmatotales o intersticiales
al considerar todo el complemento cromosómico. Por otro lado
se han detectado en 1a mismaespecies otros polimorfismos con
efectos intra e intercromosómicos sugiriendo que su presencia
en las poblaciones puede ser de importancia en la adaptación
de las mismas, permitiendo la producción de nuevas
combinaciones génicas.

En Sinipta dalmani, se han analizado ó poblaciones,
cuatro de las cuales pertenecen a1 Parque Nacional "El Palmar"
(Pcia. Entre Rios) y son polimórficas para dos inversiones
pericentricas en los pares M4y M7y una fusión céntrica que
involucra al cromosoma sexual. Ademas en una de las
poblaciones del Parque se detectó una fusión espontánea entre
dos autosomas. Las dos poblaciones restantes (Gualeguaychú,
Pcia de Entre Rios y Puerto Talavera, Pcia de Buenos Aires)
presentaron el cariotipo básico de 1a especie.

Las inversiones pericéntricas estan asociadas con efectos
intracromosómicos ya que evitan la formación de
entrecruzamiento dentro de los limites del rearreglo
incrementando 1a frecuencia de quiasmas en posiciones distales
al mismo. La inversión M4, ademas, afecta la distribución de
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quiasmas intercromosómicamente en los pares medianos y/o
pequeños conduciendo a una reducción significativa de la
frecuencia de quiasmas intersticiales. De esta forma, ambas
reestructuraciones afectarian el nivel de recombinacibn que
sin duda afectaria la variabilidad genética liberada en la
siguiente generación. La inversión M4, ademas, esta asociada
con un incremento en los valores fenotipicos de 5 caracteres
exomorfológicos en heterocigosis, evidenciando un claro efecto
de superdominancia.

Se postula que el mantenimiento de las inversiones, al
menos la M4que mantuvo estabilidad a lo largo de cuatro años
de muestreo, seria el establecimiento de desequlibrio de
ligamiento y formación de supergenes con valor adaptativo.

La fusión polimórfica que involucra al quinto par del
complemento y al cromosoma X produce una redistribución de
quiasmas en el bivalente heteromórfico que limitarla el
entrecruzamiento protegiendo complejos génicos aislados.
Ademas, esta fusión estaria relacionada con 1a produccion de
esperma anormal. Si tal influencia afectará algún componente
de 1a eficacia biológica, sin duda representaría un mecanismo
que limitaria la frecuencia 'del rearreglo. Este mecanismo
junto con el efecto que produce la fusión sobre la
recombinación,Iel cual podria tener significado adaptativo,
estaria relacionado con el mantenimineto del mismo en
relativamente baja frecuencia.

En contraposición, la fusión espontánea esta asociada con
un comportamiento meiótico irregular presentando un alto
porcentaje de trivalentes con orientación lineal. La mismano
afecta 1a frecuencia y distribución de quiasmas. Estos
resultados sugerian que tal mutación raramente pueda persistir
en la población.

Asi, las poblaciones de S.dalmani del Parque Nacional "El
Palmar" pertenecerian a un ambiente particular que permitiría
tolerar la reducción de la recombinación genetica y en algunos
casos de la variación fenotipica manteniendo los polimorfismos
estructurales.
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