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LEPTYSHLNAE (ACRIDIDAE: ORTHOPTERA):

En el presente trabajo se han analizado nueve
poblaciones del ortoptero Leptysma argentina (Acrididae:
Leptysminae), que presenta 4 variaciones cromosomicas en
estado polimórfico: a) Un cromosoma B (supernumerario);
b) Un segmento supernumerario intersticial (st) y otro
proximal (52) con respecto al centromero en el par mas
pequeño del complemento (par 10), y C) Una fusion céntrica
entre los pares 3 y b del complemento basico.

Analizado el comportamiento meiotico de cada una de las
4 variaciones, se determinó que los segmentos supernumerarios
-pese a presentarse en todas sus nueve combinaciones y a
alterar en forma notoria la morfología del par 10- presentan
un comportamiento meiótico regular; que el cromosomaB en
nada se aparta del comportamiento irregular que es tipico de
estos elementos, y que la fusión centrica 3/6 determina la
formacion de 3 cariotipos: homocigotas basicos, en los que se
observan dos bivalentes telocentricos, homocigotasde fusion,
con un bivalente metacentrico, y heterocigotas, en los que se
forma un trivalente. El comportamientodel trivalente fue
bastante regular (95 Z de orientación alterna) de donde se
infiere su naturaleza estable y su condicion de polimorfismo
antiguo en esta especie.

Seguidamentese analizó la distribución geografica de
los polimorfismos, las fluctuaciones de sus frecuencias a lo
largo del tiempo y las correlaciones de éstas con variables
geográficas, climáticas y entre si. Estos estudios permitie
ron determinar que l) Existe un patron geográfico para todos
los polimorfismos, excepto para 52. u) Las frecuencias de la
fusion centrica 3/6 y del Segmento s; se correlacionan
negativamente con la temperatura y con los registros medios
de precipitaciones por año, respectivamente; lu) La frecuen
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cia del cromosomasupernumerario se correlaciona negativa
mente con la del cromosoma fusionado 3/6.

El estudio de las fluctuaciones en las frecuencias de
los polimorfismos a lo largo del tiempo se dividió en dos
aspectos: I) Modificaciones de las frecuencias cromosómicasa
lo largo de varias generaciones (llevado a cabo en la
población de "El Palmar" (Entre Rios), y H) Modificaciones de
las frecuencias cariotipicas a lo largo de una generación. U
Reveló que las frecuencias de la fusión 3/6 permanecen sin
cambios direccionales aparentes (si bien el periodo
considerado de 4 generaciones es corto), y que la frecuencia
del segmento supernumerario s; tiende a aumentar en los
últimos dos años. Estos dos años resultaron los más secos de
que se tenga registro, lo que confirma la tendencia
consignada anteriormente (i.e., correlación negativa del
segmento s; con media de precipitaciones). El estudio de H)
evidenció, conforme avanzaba la temporada, una tendencia al
aumento de la frecuencia de los homocigotas de fusión 3/6 en
desmedro de los otros dos cariotipos de la fusión, asi como
una disminución de la frecuencia de los heterocigotas para
s1. Estos cambios, registrados en dos poblaciones en forma
independiente, no han podido ser explicados aún.

Pese a que las correlaciones pueden ser informativas
acerca de cuales polimorfismos pueden estar involucrados en
una relación de tipo selectivo (Endler 1986), no son
taxativas sobre si realmente lo estan, y mucho menos
establecen las causas de esa presunta relación selectiva; por
ello se analizaron los efectos de los polimorfismos sobre
distintos aspectos del fenotipo. Comoes tradicional en estos
organismos, se le ha conferido gran importancia al estudio de
los efectos sobre la frecuencia y posición de los guiasmas.
Sin embargo, mas alla del dogmatismo imperante en algunas
escuelas citogeneticas, que sólo consideran a los
polimorfismos cromosómicos como mecanismos cromosómicos que
preservan de la recombinación a determinadas regiones del
genoma, se procuró ademas establecer la existencia -o no- de
efectos de los reordenamientos sobre el exofenotipo.
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Los estudios sobre rasgos externos del fenotipo demos
traron que la fusión 3/6 produce un aumento en el tamaño de
los animales portadores, al menosen las variables fenotipi
cas mensuradas (i.e., largo total, largo de tegmina, largo de
fémur y de tibia, largo de tórax y altura del tórax), luego
de haber comparadoanimales de distinto cariotipo pero de la
misma población; se ha determinado asimismo que este aumento
de tamaño es aproximadamente acumulativo (esto es, que los
homocigotas de fusión son algo más grandes que los
heterocigotas). Esto determina que las poblaciones con
distinta frecuencia para la fusión 3/6 varien en su tamaño
medio: en efecto, existe una marcaday significativa corre
lación entre la frecuencia de la fusión 3/6 y el tamaño medio
por población.

Seguidamentese analizaron los efectos de los reorde
namientos sobre 1a frecuencia y posición de los quiasmas; el
estudio de los segmentos supernumerarios no arrojó resultados
muyinteresantes, salvo un desplazamiento de los quiasmas
como consecuencia de 1a presencia de segmentos en el par
portador (un hecho muy común en estos casos). Se determinó
asimismo que la presencia del cromosomaB esta asociada con
un incremento en la frecuencia de univalentes por celula.

Muchomás variados son los efectos endofenotipicos de la
fusión 3/6. Se hallado que esta fusión presenta los
siguientes efectos sobre la recombinación:

1) Disminución del número de grupos de ligamiento.
2) Disminución de la frecuencia de quiasmas en el cromosoma

fusionado 3/6, en especial de los quiasmas proximales e
intersticiales (=efectos intracromosómicos).

3) Disminución de la frecuencia global de quiasmas, en
especial de los proximales (=efectos intercromosómicos).

Los efectos mencionados (intra- e intercromosómicos)
fueron atribuidos a diferentes causas. Se argumentó que los
efectos intracromosómicos debian ser producidos por selección
natural a fin de lograr una mejor orientación del trivalente
(en efecto, una alta frecuencia de quiasmas proximales e
intersticiales resultaria en una elevada frecuencia de
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orientación lineal, que produce gametas desbalanceadas). De
hecho, un estudio en un mutante espontáneo de Leptysma
argentina para una fusión centrica 5/7 (que además era
heterocigota para la 3/6) reveló que en esta la frecuencia de
quiasmas proximales -y de orientación lineal- eran muchomas
altas que en la fusión polimórfica. La alta frecuencia de
quiasmas proximales fue tambien hallada en el cromosoma
metacentrico 1, que no es polimórfico y por lo tanto no forma
trivalentes. Los efectos intercromosómicosfueron atribuidos
a un efecto directo de la fusión sobre el mecanismo de
control de los quiasmas, especialmente a nivel de la
interferencia quiasmatica. Efectivamente, se halló que los
efectos intercromosómicos de la fusión 3/6 de Leptysma
argentina son explicables en terminos del modelo de Mather
(1938) de formación secuencial de quiasmas, donde la inten
sidad de la interferencia quiasmática Juega un papel impor
tante en la determinación de la posición y la frecuencia de
los quiasmas.

Seguidamente se analizaron los efectos que otro tipo de
variación cromosómica (un sistema complejo de cromosomas B)
ejerce sobre la recombinación en la especie relacionada
Cylindrotettix obscurus (Leptysminae: Acrididae). En esta
especie se analizaron los efectos sobre la frecuencia y
posición de quiasmas ejercen dos tipos de cromosomas B: un
"isocromosoma" submetacentrico de tamaño mediano (Iso B), que
forma univalentes en anillo en profase I de la meiosis y que
es mitóticamente estable, y un cromosoma telocéntrico de
tamaño comparable al de los miembros mas pequeños del
complemento (Bs) que es mitoticamente inestable. Se determinó
que, mención aparte de las peculiaridades de este sistema
complejo de cromosomas B, los efectos que por separado cada
tipo de B ejercia sobre la frecuencia y posición de los
quiasmas era similar a los efectos intercromosómicos de 1a
fusión 3/6 de Leptysma argentina (pero en sentido inverso,
esto es, hacia un incremento de 1a frecuencia de quiasmas
totales y proximales) y también interpretables en terminos
del modelo de formación secuencial de quiasmas (curiosamente,
la interacción de ambos tipos de cromosomas B producía una
sensible baja en la frecuencia de quiasmas e incluso
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formación de univalentes -efecto inverso al notado para los B
por separado y analogo al del B de Leptysma argentina).

Se buscó por lo tanto poner a prueba la hipótesis
mencionadaanteriormente (esto es, que los efectos inter
cromosómicosde la fusión 3/6 se deben a una intensificación
de 1a interferencia quiasmática) efectuando un estudio de
distribución de quiasmas en diplotene. Para ello se comparó
la frecuencia y distribución de los quiasmas en B homocigotas
basicos, 10 heterocigotas y 9 homocigotas de fusión (10
celulas por individuo), asi comola distancia del primer
quiasma al centrómero (llamada distancia diferencial, 'd“) y
las distancias entre los quiasmas (llamada distancia de
interferencia, “i"). Se determinó que ambas variables se
modifican como consecuencia de 1a fusión centrica 3/6; la
distancia "d" disminuye en los portadores de la fusión, y la
distancia "i" aumenta. Se descubrió asimismo que la disminu
ción de la frecuencia de quiasmas propia de los portadores de
la fusión se debe efectivamente a un aumento de la
interferencia, pero no según el mecanismo esperado. En
efecto, en los bivalentes telocentricos el aumento de la
interferencia no provocó una disminución de la frecuencia de
quiasmas, sino su redistribución según un claro patrón
proximal-distal. Fue en los bivalentes metacentricos,
mediante la operación de la interferencia a traves del
centróeero, donde se registró una fuerte disminución en la
frecuencia de quiasmas, especialmente de los proximales. No
es este el primer caso en que se sugiere la operación de la
interferencia a traves del centrómero, pero su existencia
cabal no habia sido demostrada en ningún.caso y 1a afirma
ción, no exenta de dogmatismo, de que no existe interferencia
a traves del centróeero -al menos en los ortópteros- habia
sido tacitamente aceptada por la mayoria de los autores.

t!!ll

Dado el desconocimiento que poseemos sobre los
parámetros poblacionales de la especie, sólo es dable hacer
conjeturas sobre la posible naturaleza adaptativa de los
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posible actuación de la fusion 3/6 en la regulacion de la
recombinacion (se ha observado, en efecto, que su
distribucion recuerda el "patrón central-marginal" descrito
para los polimorfismos de inversion en algunas especies de
Drosophila); también se ha hecho notar que los efectos sobre
el tamaño pueden tener alguna importancia a nivel selectivo
(recordar la correlación negativa de la frecuencia de la
fusion 3/6 con la temperatura, y como mayores tamaños suelen
estar vinculados con una adaptacion a ambientes mas frios).
En un caso la explicacion hace especial hincapié en los
efectos sobre la recombinacion, en los otros se enfatiza el
papel de los efectos exofenotipicos o la importancia de las
correlaciones con variables ambientales; en todos (al menos
en los considerados aqui) se reconoce la importancia de que
varias caracteristicas, que por lo general se hallan
codificadas por muchos loci,l dependan para su modificacion,
de un solo reordenamiento cromosómico, lo que hace a la
selección muchomas eficiente.

Queda finalmente el problema del origen de la fusion
3/6. La doctrina requiere que un reordenamiento comoeste,
que puede presentar heterosis negativa, haya sido selec
cionado a favor en sus origenes por alguna hipotética ventaja
selectiva de sus portadores. Sabemos los efectos que la
fusión centrica presenta actualmente sobre sus portadores,
pero no sabemos si los poseia entonces. Si el incremento de
la interferencia a traves del centromero es un efecto directo
de la fusion, esta pudo haber sido una preadaptacion para el
mantenimiento del polimorfismo; los genes que producen efecto
sobre el tamaño (hipotéticamente adaptativos) se habrian
acumulado después en el metacéntrico, comoconsecuencia de la
casi nula recombinación con sus homólogostelocentricos. Si
el incremento de la interferencia no es un efecto directo de
la fusion, debio haber sido seleccionado a favor en las
primeras generaciones -y simétricamente, los genes
responsables de este efecto se habrian acumulado en el
metacentrico 3/6. En este caso, Il motachntrico debió haber
estado sometido a una fuerte seleccion negativa, pero esta
desventaja pudo haber sido compensada por algún efecto
adaptativo directo de la fusión (el efecto sobre el tamaño,
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por ejemplo). El dilema aqui planteado no puede resolverse en
esta etapa del estudio, y existe aún otra posibilidad: que el
mantenimiento de la fusion haya sido sostenido por mera
conduccion meiotica, lo que nos libraria del dilema y de la
explicación adaptativa. Esta posibilidad debe ser considerada
de inmediato, dado que la sola conducción meiótica podria
estar fijando la fusion 3/6 en las poblaciones bonaerenses y
extendiendola hacia el norte; si esta hipótesis fuera cierta,
el area de polimorfismo seria tan solo una zona hibrida
considerablemente ancha. Existen motivos para sospechar que
esto no es asi, pero debera aguardarse mayor información
experimental para dilucidar esta cuestion con plenitud.
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INTRO CION

La teoria evolutiva es la expresión que confiere sentido
y unidad a la biologia, y si bien es evidente que esta teoria
en su formulación actual es aún insuficiente para explicar
con plenitud la complejidad de los fenómenos evolutivos (Ruse
1979), existe dentro de ella una tendencia creciente hacia la
formalización y axiomatización de los fenómenos
microevolutivos mediante modelos matemáticos. Este empeño
condujo en los primeros cuarenta años de este siglo al
surgimiento y desarrollo de la Genética de Poblaciones, cuyos
teoremas mas importantes fueron deducidos en el periodo 1908
1932 por Hardy, Weinberg, Castle, Fisher, Chetverikov y S.
Wright, entre otros. Esta disciplina constituye una poderosa
herramienta inferentiva debido al formidable poder
explicativo, predictivo y heuristico que le confiere su
estructura matematica, y proporcionó el armazónestructural
que hizo posible el ensamble de disciplinas tan aparentemente
disimiles como la Paleontologia, la Genética y la Taxonomia
en el moderno edificio neodarwiniano. l

La Genética de Poblaciones consiste en el estudio de las
consecuencias estadisticas de las leyes de Mendel en una
población de organismos con ese tipo de herencia (Li 1954).
Desde este punto de vista, la Citogenética de Poblaciones,
que estudia el comportamiento poblacional de las variaciones
cromosómicas(y no puntuales) constituiria sólo un capitulo o
una extensión de la teoria antes mencionada; esta inclusión
seria posible gracias al hecho aparentemente fortuito de que
las variaciones cromosómicas observan también un
comportamiento mendeliano.

Sin embargo, mirando el problema desde otra perspectiva,
1a Genetica de Poblaciones en su formulación matematica
utiliza a las leyes de Mendel como axiomas, en base a los
cuales desarrolla sus teoremas en forma deductiva (Ruse,
1979); sin embargo, las leyes de Mendel no son axiomas sino
enunciados empiricos que derivan de la observación y de la
experimentación, y que encuentran su fundamento citológico en
la reducción meiótica y en la orientación al azar de los
bivalentes.



15

En segundo lugar, raramente es posible considerar el
efecto de los genes haciendo abstracción de su trasfondo
genético. Es importante entonces tener en cuenta las relacio
nes epistáticas, de dominancia y de ligamiento entre los
genes, que SE encuentran condicionadas -especialmente estas
últimas- por el sistema genético de la especie (Darlington
1939). Uno de los factores del sistema genético mas relevan
tes para el control de la recombinación consiste en la
presencia de polimorfismos cromosómicos. Es por estos motivos
que no consideramos el analisis citogenético de una población
comoun complementode otros estudios genético poblacionales,
sino más bien como una indagación sobre un aspecto central
del sistema genético de la especie, que puede regular e
incluso condicionar a los restantes.

Buena parte -tal vez 1a mayoria- de los estudios
citogenetico—pobl¡cionales fueron llevados a cabo en
insectos, especialmente dipteros y ortópteros. Noes este el
lugar para hacer una revisión del aporte que el estudio de
Drosophila ha efectuado a la Genetica Evolutiva; baste decir
que en este organismo excepcional fue posible un estudio
pormenorizado y extenso de los polimorfismos cromosómicos 
en este caso inversiones paracentricas- y su significado
adaptativo en virtud de las caracteristicas especiales que
presenta este material. Dichas condiciones favorables no sólo
permitieron observar y describir 1a variación cromosómicaen
función del tiempo y de variables geográficas y climáticas,
sino que tambien posibilitaron la experimentación y la
cuantificación de componentesde la eficacia biológica, lo
que ha conferido fuerza a las conclusiones extraidas a partir
de dichos analisis.

Sin embargo, es también importante el aporte que
significó el estudio de los ortópteros -y en particular de
los acridoideos- para nuestro conocimiento actual de los
fenómenoscitogeneticos. Tuvoespecial relevancia en este
campo la labor pionera del Prof. Francisco A. Sáez, quien
desde fines de la década del ‘20 describió el cariotipo de un
buen número de especies de nuestro pais y del Uruguay (su
pais de origen), analizó en detalle la evolución del
cariotipo en estos grupos, con especial énfasis en la
evolución de los sistemas cromosómicos de determinación del
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sexo (Baez 1963), y contribuyó ademas a la formación de
profesionales de primer nivel internacional que continúan, en
Uruguayy Brasil, dedicados a estudios citotaxonómicos y/o de
estructura cromosómica. Estos primeros trabajos, si bien no
lo reconocian explicitamente, adscribian a un concepto
tipológico de la especie; los estudios eran sumarios (a veces
realizados con 2 ó 3 individuos por especie) y por lo tanto
ignoraban la eventual presencia de variación cromosómica
dentro de las poblaciones. Desde entonces, en nuestro pais
-pese a la considerable fauna acridiana existente- hasta hace
un quinquenio no se habian realizado investigaciones
cromosómicas en este grupo, con la sola excepción de los
trabajos de Vaio & al. (1979) y Goñi & a1. (i984) en
Trimerotropis pallidipennis (Dedipodinae: Acrididae).
Recientemente, en nuestro grupo de investigación, se han
realizado una serie de estudios poblacionales en 1a
superfamilia Acridoidea (Bidau & Hasson 1984, Bidau 1984,
1985, 1986, 1987, 1988, Bidau & Hirol 1988, Bidau &
Confalonieri 1988, Confalonieri & Bidau 1986, Confalonieri
1988, Confalonieri & Colombo 1968, Colombo 1987, 1989 a, b,
c,d , Remis & Vilardi 1986, Remis 19GB, 1989, Vilardi 1984,
1985, 1987, 1988). Estos estudios revelaron la existencia de
considerable variación cromosómicaintra- e interpoblacional
en varias especies de este taxón que, en algunos casos (como
se vera mas adelante), puede llegar a desdibujar el concepto
clasico de cariotipo. A continuación se examinaran las formas
en que suele presentarse esta variación.

1. os en ue se r Inta la v riación cr 'ca:

De acuerdo. con John (1983) las variaciones cromosómicas
que pueden aparecer por mutación son:

1) Cambios estructurales que conducen a reordenamientos
intra- (inversiones) o inter- (fusiones y translocaciones)
cromosómicos.

2) Cambiosnuméricos (euploidia y aneuploidia).
3) Cambios en el contenido de heterocromatina mediante la

adición de segmentos supernumerarios a los miembros normales
del complemento, o bien por adición de cromosomas
supernumerarios.
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Una vez producido el cambio cromosómico, este puede a su
vez:

a) Perderse;
b) Fijarse en la población, de tal manera que diversas

poblaciones de una misma especie presenten cariotipos dife
rentes originando razas cronosó-icas; en este caso se habla
de politipismo cro-osóoico.

c) Fijarse en toda la especie, en cuyo caso habran dife
rencias cariotipicas con otras especies afines del genero, y

d) Mantenerse en la población, alcanzando cierto tipo de
equilibrio con la forma no mutada (polimorfisno cromosómico).

La presencia de un polimorfismo cromosómico en una
población determina (a semejanza de las mutaciones puntuales)
la existencia de homocigotas básicos (no mutados), de
heterocigotas y de homocigotas para el reordenamiento. Sin
embargoestos polimorfismos se diferencian de los genéticos
por su magnitud; es por esta razón que los heterocigotas
estructurales suelen presentar trastornos meióticos que
comprometenseveramente el desarrollo de la gametogenesis y
que por consiguiente disminuyen la fertilidad (Lande 1979,
John 1981). Este fenómeno, conocido como heterosis negativa
sobre la fertilidad (White 1973), ha sido repetidamente
invocado como coadyuvante (Stebbins 1966) o aun causante
(White 1968) del proceso de especiación, debido a la eficacia
menguada que la esterilidad segregacional causa en los
híbridos; según esta hipótesis la eventual fijación de este
reordenamiento en una población, seguida por un contacto
secundario, provocará selección en contra de los hibridos y
por ende la aparición de mecanismos de aislamiento
precigótico (White 1978). Esta afirmación ha sido criticada,
entre otros, por Lande (1985) quien afirma que es necesario
un tamaño poblacional muy pequeño para permitir la fijación
por deriva genética de un reordenamiento que en heterocigosis
causa esterilidad parcial. En la mismadirección, Templeton
(1981) señala que, en caso de contacto secundario, se
producirá alguna de la siguientes alternativas: a) Las
poblaciones en contacto ya habran divergido ecológicamente y
en consecuencia presentaran poca hibridación, por lo que el
reordenamiento sera poco relevante desde el punto de vista
del aislamiento reproductivo; b) Habra hibridación extensiva
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con formación de heterocigotas infertiles o poco fertiles,
por lo que se perderá uno u otro morfo cromosómico; c) Se
favorecerá la aparición de mecanismos de compensación que
permitirán la formación de un polimorfismo estable. Este
planteo, si bien deja sin explicar la considerable casuistica
que favorece la hipótesis de la especiación cromosómica (que
recientemente ha recibido nuevos enfoques, como en Bickham &
Baker 1986), es sin embargo esclarecedor en un aspecto: de
acuerdo con c) es de esperar que aquellos reordenamientos que
alcancen facilmente el estado polimórfico contribuyan poco a
la especiación cromosómica, y vice versa: asi, se demostró
que las inversiones paracentricas de Drosophila tuvieron poca
o ninguna influencia sobre la especiación (Zouros 1979).

Asimismo, las fusiones céntricas, a las que tanta
importancia se les ha asignado en la evolución del cariotipo
de los ortópteros, raramente se presentan en estado
polimórfico (Hewitt 1979, John 1983). En consecuencia se
podria afirmar que una de las condiciones de posibilidad para
el mantenimiento de un polimorfismo cromosómico es que este
no altere significativamente la producción de gametas
viables, o bien que aparezcan mecanismos de compensación que
supriman —o bien que reduzcan a niveles tolerables- las
irregularidades meióticas de los heterocigotas. El que
efectivamente lo hagan dependerá de otros factores, que se
examinaran a continuación.

2. Poli-orfismog crggggggigos ¿gs frecuggtes en lo!
ortóggerosa

Entre los ortópteros, el tipo mas comúnde polimorfismo
esta dado por la presencia de heterocromatina supernumeraria,
ya sea bajo la forma de cromosomas B o bien como segmentos
supernumerarios incorporados al genoma (Hewitt 1979). Sin
embargo, esta forma de variación es atipica en mas de un
sentido, dado que la presencia de un segmento supernumerario
no altera la meiosis de los heterocigotas (John 1981) y
porque los cromosomasB no se encuentran sujetos a las leyes
mendelianas y si a mecanismos de acumulación y pérdida cuyo
balance podria explicar su mantenimiento (Nur 1977, Jones &
Rees 1982, John 1983). Por lo tanto se ha postulado que los
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tanto que los segundos serian un caso especial y desmesurado
de "ADNegoista" (Rejón & al. 1987).

Los polimorfismos para inversiones paracentricas se en
cuentran aparentemente restringidos a los Trimerotropinos de
America del Norte (White & Morley 1955, White 1973, Weissman
1976, Schroeter 1968) y del Sur (Vaio & al. 1979, Goñi & a1.
1984, Confalonieri 1988, Confalonieri & Colombo 1989), y
tambien a algunos Morabinae australianos (White 1973); es
probable, según Hewitt (1979) que la presencia de este tipo
de polimorfismos en estos grupos se deba a una mayor tenden
cia a observar apareamiento no homólogo en las regiones
mutuamenteinvertidas de los heterocigotas, con lo cual la
formación de gametas desbalanceadas se suprime.

Finalmente, sólo se han descrito 5 especies de
acridoideos con polimorfismos para fusiones céntricas (3 de
ellas descritos en nuestro laboratorio), a saber:
Üedaleonotus enigma (Hewitt & Schroeter 1968), Cornops
aquaticum (Mesa 1956), Leptysma argentina (Bidau & Hasson
1984, este trabajo), Dichroplus pratensis (Sáez & Perez
Mosquera 1971, Bidau 1984, Bidau & Mirol 1988) y Sinipta
dalmani (Remis 1989)(esta última fusión entre el cromosomaX
y un autosoma, y quiza la única de este tipo hallada en
estado polimórfico). La baja frecuencia de polimorfismos para
fusiones céntricas se debe probablemente a los estrictos
requerimientos que presenta el trivalente resultante en los
heterocigotas para su correcta segregación en anafase I. Los
polimorfismos para translocaciones -que implican formación de
multivalentes en los heterocigotas- faltan por completo en
los ortópteros.

Según esta rapida enumeración parece claro que las fre
cuencias con que se presentan los diferentes polimorfismos
cromosómicos serian inversamente proporcionales a los
trastornos que estos causan en la meiosis de los
heterocigotas. John (1981) presenta sin embargo otra
condición, más restrictiva, para el surgimiento de un
polimorfismo estable: estos deberian tener algún valor
adaptativo o de lo contrario serian polimorfismos transito
rios, meros puntos intermedios entre la aparición de una
mutación cromosómica y su ulterior fijación o perdida. La
determinación del valor adaptativo de un polimorfismo no se
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reduce a demostrar que sobre este esta actuando la selección
natural, sino también que esta selección es equilibradora,
esto es, que favorece el mantenimiento de la condición
polimórfica. En el caso de los polimorfismos para inversiones
en Drosophila estos estudios pudieron afinarse tanto comose
ha querido, dadas las excepcionales caracteristicas del mate
rial, y en la actualidad existen pocas dudas de que los po
limorfismos de inversión en este grupo estan en su mayor
parte mantenidos por selección natural (Brussard 1984, Sper
lich & Pfriem 1986, Hasson 1988). E1 caso de los ortópteros
es distinto; si bien ofrecen ventajas de otro tipo
(generaciones discretas, figuras meióticas sumamenteclaras,
facilidad de captura en el campo) son menos manejables desde
el punto de vista experimental, por lo que la cuestión del
valor adaptativo de los polimorfismos debe ser encarada por
vias más indirectas, i.e. correlación entre frecuencias
cromosómicas y variables geográficas y/o climáticas
(Confalonieri & Colombo1986). Sin embargo, la presencia de
variación cromosómica tan extendida en este grupo requiere
una explicación mas satisfactoria y menos especulativa. La
correlación -con ser uno de los metodos más antiguos y
sencillos para inferir la existencia de factores selectivos
sólo puede servir comoindicio de cuales rasgos pueden estar
involucrados en una relación selectiva (Endler 1987;
Confalonieri & Colombo 1988). Un estudio mas completo deberia
determinar no sólo cuales son los efectos mas notorios de
esos rasgos sobre el fenotipo -y si esos efectos tienen
importancia selectiva- sino también de que manera estan in
volucrados esos factores en el mantenimiento del polimor
fismo.

3. Ventajas del modelo glggigg. g ggrgug lg; lgggxsminogs

Tal como fue señalado anteriormente, el ejemplo de
Drosophila resulta paradigmático para todo aquel que
incursione en la citogenetica con un enfoque poblacional. La
posibilidad de efectuar predicciones y de corroborar estas
predicciones mediante la experimentación permite alcanzar un
nivel teórico que es inaccesible en otros organismos. Esta
mismasituación de vanguardia, sin embargo, ofrece al que
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desarrollar sus investigaciones. A lo largo de este trabajo
se notará en algunos casos la traslación de modelos y teorias
originalmente propuestos para Drosophila al campo muchomenos
propicio de los ortopteros; esta analogia puede considerarse
algo forzada debido a las diferencias esenciales y
metodológicas que separan a ambos grupos. Bin embargo,
consideramos que salvar las contradicciones e incongruencias
que sin duda generará esta comparacion algo inadecuada es un
trabajo creativo y que puede resultar enriquecedor; por otra
parte, los ortópteros presentan caracteristicas que no son
compartidas por los drosofilidos (comogeneraciones discretas
y meiosis ejemplares) y que pueden considerarse favorables
para ajustar el enfoque. Dentro de la variedad de
posibilidades que ofrecen los ortopteros, se ha elegido a 1a
subfamilia Leptysminae como tema de estudio por las
caracteristicas que se mencionarána continuacion.

La subfamilia Leptysminae (Acridoidea: Acrididae) se
encuentra distribuida a lo largo de todo el continente ameri
cano (Roberts 1978). Incluye las tribus Tetrataeniini y
Leptysmini; ambos grupos comprenden generos adaptados a la
vida semiacuatica (Roberts 1978) y en general se los encuen
tra relacionados con gramineas y ciperáceas (Amedegnato1974,
Roberts 1978). Esta subfamilia comprende 42 especies, de las
cuales 21 fueron estudiadas citológicamente con profundidad
diversa (Amoedo 1980,I Mesa & a1. 1982, Bidau & Hasson 1984,
Confalonieri & Bidau 1986).

El cariotipo predominante de los Leptysminae es el mismo
que presenta la mayoria de los Acridoidea: número cromosomico
2n= 23 o / 24 o , sistema de determinacion del sexo x0/xx y
todos sus cromosomasacro- o telocentricos (Mesa & al. 1982).
Sin embargo, en algunas especies (Leptysma argentina, Cornops
aquaticum, Stenopola pallida, Tetrataenia surinama) han
ocurrido fusiones céntricas que provocaron una disminución
del número cromosomico; en C. aquaticum las 3 fusiones
descritas son polimorficas (Mesa 1956) mientras que en
Leptysmaargentina coexisten una fusion polimbrfica y otra
fijada (Amoedo 1979, Bidau & Hasson 1984, este trabajo). S.
pallida y T. surinama difieren del cariotipo ancestral en 1 y
2 fusiones fijadas, respectivamente (Mesa & al. 1982).
Estudios poblacionales mas extensos han revelado la
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existencia de cromosomas B en Cylindrotettix obscurus
(Confalonieri & Bidau 1986) y segmentos y cromosomas super
numerarios en L. argentina (Amoedo 1979, Bidau & Hasson
1984).

A partir de lo expuesto anteriormente, queda claro que
la subfamilia Leptysminae constituye un modelo interesante
para la realización de estudios citogeneticos poblacionales
tendientes no sólo a evaluar la importancia de los cambios
cromosómicosen la evolución transespecifica, sino tambien a
estudiar la distribución geografica de los polimorfismos
cromosómicos, sus frecuencias y sus eventuales efectos exo
y/o endofenotipicos como una aproximación citológica al
problema del mantenimiento de la variabilidad cromosómica. En
el presente trabajo de tesis se hizo especial hincapié en
este último aspecto mediante el estudio citogenetico de la
especie Leptysma argentina, dada la presencia de abundante
variación cromosómicaen esta especie. Es conveniente aclarar
aqui que estos propósitos que quedan planteados no han sido
plenamente satisfechos; un estudio más completo y extenso
—quequedaria fuera de los alcances de esta tesis, por ser
potencialmente cada uno de sus aspectos una tesis con entidad
propia- deberia incluir, ademásdel analisis citológico de L.
argentina, un pormenorizado estudio de los cariotipos de cada
una de las especies que integran esta subfamilia, asi comola
determinación de parametros ecológicos y de variabilidad
isoenzimatica que permitan someter a contraste las hipótesis
generadas por el analisis citológico. El trabajo que aqui se
expone consiste en el inicio de un estudio que deberá
ampliarse y profundizarse mediante el empleo de otras
tecnicas, y en varias oportunidades nos hemos conformado con
dejar planteados los problemas que deberan ser resueltos mas
adelante; sin embargo, debe tenerse en cuenta que este
estudio representa una visión arbitrariamente detenida en un
punto de un trabajo que es —ydebe ser- continuo. Esperamos
que su organización en un cuerpo coherente a fin de someterlo
a la consideración de un jurado sea una instancia
enriquecedora de ese proceso.
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HATERIQEES Y METODOS:

1. Procedencia del materia; biolggigo=

Para 1a realizacion de este estudio se coleccionaron 389
individuos machos pertenecientes a la especie Leptysma
argentina y 87 de 1a especie Cylindrotettix obscurus; ambas
especies pertenecen a 1a tribu Leptysmini de la subfamilia
Leptysminae (que ademas comprende a los Tetrataeniini); en
una población (Puerto Talavera) se hallaron ademas dos
individuos que son indistinguibles de la especie Leptysma
argentina con arreglo a los criterios taxonomicoscorrientes
(Ronderos, comunicacion personal) pero que presentaron un
cariotipo radicalmente distinto, por lo que se los consideró
pertenecientes a otra especie que sera provisoriamente
denominada Leptysma sp. En la tabla 1 se detallan las
localidades donde fueron coleccionados estos ejemplares,
conjuntamente con el tamaño de la muestra y la fecha
aproximada de recolección.

Todos los individuos fueron disecados en el campo y sus
testiculos fijados en 3:1 metanol (o etanol): acido acético y
posteriormente guardados a 4,3 °C. Las preparaciones
citologicas fueron hechas por aplastado en orceina lacto
propionica o hematoxilina ferrica.

2. Qbservacggg citolgggggl

Para el estudio de los efectos intra- e
intercromosomicos en Leptysmaargentina se utilizaron 189
individuos machos de las siguientes colecciones: 57
individuos (coleccion 1983) y 4B individuos (colección 1984)
de 1a poblacion de Rio Luján; 15 individuos de la poblacion
de Zárate, 12 individuos de la poblacion de Pilar y 47
individuos de las poblaciones situadas en el Parque Nacional
El Palmar. Todos los individuos fueron disecados en el campo,
sus testiculos fueron fijados en 3:1 (metanol: acido acético)
y posteriormente almacenados a 4° C. Los foliculos fueron
aplastados en orceina lacto-propionica, y los quiasmas fueron
registrados en celulas en metafase I, siendo clasificados
comoproximales (P),l intersticiales (I) y distales (D) de
acuerdo a si se hallaban en el tercio proximal, medio o
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distal del cromosoma con respecto al centrómero,
respectivamente.

3. Estudio morfometrico:

Para el estudio morfométrico se midieron los individuos
muertos y disecados con la ayuda de una lupa binocular
graduada. Se consideraron las siguientes variables:

a) Largo de tegmina; en algunos casos fue imposible
tomar con precision este valor debido a que la tegmina podia
estar raida en su extremo libre.

b) Lar o total; se considero desde el extremo frontal
(=fastigio) hasta el extremo posterior del fémur; esta medida
es mas confiable que la que abarca desde el fastigio hasta el
extremo posterior del abdomendado que esta varia de acuerdo
con el estado de alimentación o hidratación del animal
(Ronderos,I comunicacion personal).

c) gongitud de femur;
d) Lon itud de tibia;
e) Longitud de thax;
f) Altura del torag.

4. s udi d l d atribución de uiasm s:

Para el estudio de la frecuencia y posicion de los
quiasmas, se analizaron con preferencia metafases I dado que
estas permitian visualizar con mayorfacilidad el centromero
y por 1o tanto la posicion del quiasma era mas sencilla de
determinar. Los quiasmas fueron clasificados comoproximales
(P), intersticiales (I) o distales (D) con respecto al
centromero de acuerdo a si se encontraban en el tercio
centromerico, en el intermedio o en el telomerico,
respectivamente.

Para el estudio de distribucion de quiasmas en diplotene
el diseño experimental utilizado es,I basicamente, el mismo
empleado por Fox (1973) en Schistocerca gregaria, teniendo en
cuenta las particularidades de L. argentina: se mapeo la
distribucion de los quiasmas a lo largo de los bivalentes, se
obtuvieron las distancias d, 1;, 1, y r (asumiendo que la
formacion de quiasmas procede desde el telomero hacia el
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registro 1a frecuencia de quiasmas totales, proximales,
intersticiales y distales para cada célula de acuerdo al
criterio empleadocon anterioridad. Dadoque -a diferencia de
Schistocerca- L. argentina presenta cromosomasmetacéntricos,
se consideraron los brazos de cada metacéntrico por
separado. Para este estudio se utilizaron celulas en
diplotene, que permiten una buena visualizacion de la
posicion de los quiasmas (fig. 2b); las células fueron
rigurosamente seleccionadas de acuerdo a los siguientes
criterios:

a) Que cada celula estuviera intacta y pudiera ser
diferenciada de otras en su vecindad.

b) Que fuera posible detectar la posicion de los
centromeros.

c) Gue no existiera ambiguedad entre quiasma y
enrollamiento relacional de los homólogos.

Se utilizaron con tal proposito B individuos homocigotas
estandar, 10 heterocigotas y 9 homocigotas para 1a fusión, en
cada uno de los cuales se midieron 10 celulas. Cada celula
fue dibujada en camara clara con una magnificacion de 3.750
x. Las mediciones se efectuaron con un analizador de imágenes
(Mini-Hop, Kontron Elektronik Gruppe); cada medicion fue
repetida 3 veces y promediada. Las medidas que se tomaron
fueron las siguientes: 1) desde el telomero hasta el primer
(o único) quiasma (=distancia diferencial, d); 2) desde el
primero hasta el segundo quiasma (=distancia de
interferenciai, in); desde el segundo hasta el tercer quiasma
,en caso de haberlo (ia) y 4) desde el último quiasma hasta
el centrómero (=distancia residual, r).

Para este estudio se utilizaron los individuos
coleccionados en diciembre de 1986 en la poblacion de Arroyo
el Palmar, Provincia de Entre Rios, a fin de eliminar
posibles diferencias genéticas entre poblaciones; de esta
manera, se supone que los genes que controlan la distribucion
de los quiasmas se encuentran distribuidos a1 azar en los
distintos cariotipos. Asimismose descartaron individuos que
presentaban segmentos supernumerarios o cromosomas B, a fin
de eliminar la variación debida a heterocromatina
supernumeraria. Esta poblacion fue elegida debido a que fue
la única de las 9 poblaciones de L. argentina estudiadas
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hasta el presente que mostró frecuencias intermedias para 1a
fusión 3/6 (ver Resultados 3.); de esta manera fue posible
obtener un númerosuficiente de los tres cariotipos sin un
esfuerzo de captura excesivo. Los individuos fueron disecados
en el campo, y sus testículos fueron fijados en 3:1 etanol:
acido acético y posteriormente mantenidos a 4° C. Los
preparados citologicos fueron obtenidos por aplastado en
orceina lactopropibnica.

Los datos numéricos obtenidos a partir de las mediciones
fueron almacenados y procesados en ordenador. Estos datos
fueron transformados a porcentajes de la longitud total
autosómica por celula y los cromosomas automaticamente
ordenados de acuerdo con su longitud mediante programas
diseñados ad hoc.
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RESULTADOS Y DISCUSION:

1. Cariotigg dg Legtzsna arggntigg:

El cariotipo de L. argentina fue previamente descrito
por Bidau & Hasson (1984); en su forma basica consiste de 21
cromosomas en el macho y 22 en la hembra (20 A + XO/XX). El

Par n' 1 ES un MEtaCEntrico largo, el par n" 2 es un
telocentrico largo (L), los pares 3 a B y el X son
telocentricos medianos (M) y los pares 9 a 10 son
telocentricos cortos (S). El par n“ B presenta grandes
bloques de heterocromatina y su condensación es precoz; este
tipo de bivalentes se conoce con el nombre de "megamerico" y
son comunesen los ortópteros (fig. 1).

2. Poli-orfisnos cromosbmicos:

En casi todas las poblaciones estudiadas BEencontraron
2 variaciones cromosomicas en estado polimorfico: una de
ellas es una fusion centrica entre los pares 3 y 6 del
complementobásico (fusion 3/6)(Fig. 2a,b,c,d) y la otra es
un segmento supernumerario heterocromatico situado en la
region intersticial del par n" 10 (5‘) (fig. 2a,c). En
algunas poblaciones (especialmente aquellas en las que se
pudo obtener una muestra de tamaño significativo) se
registraron también polimorfismos para un segmento
supernumerario heterocromatico en la región centromerica del
par n° 10 (¡3) (fig. 2b,c). Finalmente se detecto la
presencia de un cromosoma B parcialmente eucromático,l de
tamaño comparable al del cromosoma X, en todas las
poblaciones bien representadas (fig. 2 d).

2.1. Segmentos supernumorarios:

2.1.1. Morfologia:

El par 10 es el más pequeño del complemento; en su forma
estandar forma durante la meiosis un unico quiasma de
posicion distal o intersticial, y posee poca o ninguna
heterocromatina centromerica (fig. 3a), a juzgar por los
resultados del bandeo C (Bidau & Hasson 1984). Es común, sin
embargo, la ocurrencia de un segmento supernumerario



28

interStiCial (Si) que aumenta notablemente el tamaño de este
cromosoma, de modoque este se asemeja a un telocentrico
mediano (fig. 3d).

Ademasde este segmento intersticial, se detecto la
presencia de otro segmento supernumerario heterocromatico
(52) en el mismo par; este segmento es de ubicacion proximal
y su tamaño es variable (fig. 3h). En la poblacion de Rio
Lujan (RL colección de 1983) se han encontrado ambos
segmentoscon frecuencias relativamente altas (F(s.)= 0.45,
F(53)= 0.25) y por lo tanto fue posible obtener los 9
cariotipos (fig. 3 y 4).

2.1.2. Comportamientomeiotico:

Cuandoel Si se encuentra en heterocigosis, el par 10
puede formar un quiasma de posicion proximal (mas
frecuentemente)(fig. 3d) o distal (más raramente) o bien dos
quiasmas, uno proximal y el otro distal (fig. 3f). El quiasma
sera llamado distal cuando se encuentre entre el s; y el
telómero, y proximal cuando se sitúe entre el centromero y el
s1.

Observado en paquitene, el bivalente 10 puede estar
totalmente apareado en las regiones eucromaticas formando un
asa en la region correspondiente al segmentos; (fig. 4f),
puede estar apareado solo en la region proximal (fig. 4h) o
solo en la distal (fig. 4g). En estado homocigotico, el par
10 portador del segmento I; forma por lo general un solo
quiasma en la region proximal (fig. 4a,e)¡ con mucha menor
frecuencia puede formar un solo quiasma en la region distal
(fig. 4b) o en ambas (fig. 4d).

2.2. El cronosoma supernumerariol

En las poblaciones estudiadas se hallo-un polimorfismo
para un cromosomasupernumerario (B) (fig. 5), semejante al
previamente comunicado por Amoedo (1979) y Bidau & Hasson
(1984) para localidades del Uruguay y de la Capital Federal,
respectivamente. Este cromosomaB fue hallado en todas las
poblaciones bien representadas y su frecuencia es siempre
baja (tabla 2). No se hallaron individuos portadores de dos
cromosomas B: este hecho, que podria atribuirse a una
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eficacia menguada de los portadores, es mas probablemente
producto de esa baja frecuencia.

El comportamiento meiotico del cromosoma B de Leptysma
argentina responde a las caracteristicas conocidas para estos
elementos (Hewitt 1979) y es mas bien regular. En leptotene
el cromosomaB puede ser visto alternativamente asociado al X
o bien libre (figs. 5b y 5 a); la frecuencia de asociacion al
X aumenta en paquitene. Es en este estadio cuando se hace mas
evidente su naturaleza parcialmente eucromatica; la región
heteropicnótica positiva presenta una tinción semejante a la
del cromosoma X, y es en esta region por donde se asocia con
el elemento sexual (fig. 5d). La region eucromatica permanece
sin asociar y presenta un aspecto semejante al de los pares
del complemento basico, haciendose evidente en oportunidades
un marcado patron cromomerico (fig. 5d). En diplotene se
encuentra por lo general libre (fig. Se), o bien asociado al
X o al bivalente megaméricoen forma inespecifica (fig. Sf).
En metafase I se orienta generalmente hacia un polo (fig. 59)
y migra precozmente hacia el (fig. óc). Sin embargo, en un
8.7 Z de los casos se detecto autoorientacion, en cuyo caso
la division del B es postreduccional (fig. 6a), es decir,
ecuacional en anafase I (fig. bb) y reduccional en anafase II
(fig. bd). Este tipo de comportamiento ya habia sido
comunicado en muchos otros organismos con cromosomas B,
especialmente ortopteros (Jones & Rees 1982), por lo que en
nada se aparta Leptysmaargentina de la regla. En células con
B prerreduccional este llega precozmente a 1 de los polos
(fig. bc); en caso contrario, se demora (fig. bb).

A pesar de la constancia de su comportamiento meiotico,
los efectos del cromosomaB son variados y seran comunicados
en la sección 5.1.1.

2.3. La fusión centrica 3/6:

Como se indicó previamente, en casi todas las
poblaciones investigadas se detecto la presencia de una
fusión centrica entre los pares 3 y b del complementobasico.
La fusion originó un nuevo cromosoma metacentrico (el
cromosoma3/6), que se encuentra en estado polimorfico. Esto
determina la formacion de heterocigotas y de homocigotas para
la fusion, con la consiguiente formacion de trivalentes en
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los primeros (fig. 7b,c) y de bivalentes metacentricos en los
segundos (fig. 7d). El comportamientomeiotico del trivalente
es notablemente regular; sobre un total de 120 metafases I
analizadas en 11 individuos provenientes de la poblacion de
Rio Lujan se obtuvo un 94.2 Z de orientacion alterna (o
convergente), que es la única que puede producir gametas
viables (fig. 7h); el 5.8 Z restante mostro orientacion
lineal (fig. 7d), y de no mediar reorientacion esta sera la
frecuencia de gametas inviables.

3. Frecuencias de l li-orfi r'
geggrafica:

En 1a tabla 2 se resumen las frecuencias de cada uno de
los 4 polimorfismos mencionados anteriormente en todas las
poblaciones de L. argentina estudiadas hasta ahora (cuando
hubo mas de una coleccion se indica siempre la primera). Las
frecuencias de la fusion centrica 3/6 y el segmento s;
presentan una considerable variación entre poblaciones y
fueron esquematicamente representadas en la figura B; en este
mapa también se incluyen las dos poblaciones estudiadas por
Bidau & Hasson (1984). Este esquema sugiere la existencia de
un patron geográfico, pues las frecuencias de ambos
polimorfismos se incrementan hacia el sur. La poblacion de
Isla Talavera (IT) seria la única excepcion a este patron
general, dado que muestra una frecuencia inesperadamente baja
Para El segmento Ss con respecto a las poblaciones vecinas de
Zárate (Z) y Puerto Talavera (PT) (fig. 8). Este detalle,
aparentemente anomalo,I no deja de tener su interes dado que
esta "poblacion" (en rigor una zanja de 50 m de largo y 1 de
ancho a la vera de 1a ruta 12, poblada por ciperaceas y
despoblada por un periodico desmalezamiento), es a lo SUMo
tan antigua como el Complejo Zárate-Brazo Largo (12 años),
viéndose pertinazmente alterada por la actividad humanay por
la desecación. Es probable entonces que la baja frecuencia de
51 obedezca a un reciente efecto de fundador y/o a la
operacion de la deriva genetica. Una pequeña coleccion de ó
individuos efectuada al año siguiente (1986) arrojo una
frecuencia de 0.1666 para el segmento, lo que no es en s1 tan
interesante como el hecho de que el único portador de s; era
un homocigota (la probabilidad de encontrar un homocigota,
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segun la fórmula de Hardy-Weinberg, es de 0.0277, y su
frecuencia esperada para una muestra de tamaño N= 6 es de
0.1667). Este hecho sugiere (si bien el exiguo tamaño
muestral nos previene de extraer conclusiones definitivas)
que el homocigota en cuestión podria ser un migrante de
alguna población vecina.

3.1. Correlación con la latitud y la longitud: evidencia de
un patrón geográfico:

Con el fin de evaluar el grado de asociación entre las
frecuencias cromosómicas y la procedencia geografica de cada
muestra se llevó a cabo un analisis de correlación doble
entre: latitud y longitud (Xi y X2, respectivamente) y las
frecuencias de cada polimorfismo (Y) por separado. Los
analisis fueron llevados a cabo excluyendo e incluyendo a la
población IT, en vista de sus peculiaridades. La correlación
doble (r) fue muy alta para la fusión centrica 3/6 en ambos
casos (r= 0.95 y r 0.93, con y sin IT, respectivamente); se
encontró una asociación más debil, pero asimismo
significativa para el cromosomaB (r= 0.63 y r= 0.68) y no se
encontró asociación para el segmento s. (r: 0,37 y r= 0,41).
E1 segmento s; mostró una correlación debil pero
significativa cuando se incluyó a IT (r= 0.61), y se elevó a
r= 0.93 cuando ésta fue excluida.

3.2. Evidencia gráfica: agrupamicnto en un sistema biaxial

Con el fin de expresar en forma gráfica el patrón
geográfico mencionado previamente, las tres combinaciones de
pares ordenados entre las variables: frecuencia de F,
ÏFECUEÜC13de Si y frecuencia de B fueron representados
gráficamente en sendos sistemas biaxiales ortogonales (figs.
9a,b y C). En F versus 51 (Fig. 9a) y s; versus B (Fig. 9C)
es evidente que las poblaciones geográficamente mas próximas
tienden a agruparse (nótese el aislamiento de la población de
Isla Talavera). Este patrón se repite en F v5. B (Fig. 9h)
pero ademas es notoria una asociación negativa entre las
frecuencias. Es sabido que los cromosomas B son elementos
parasitarios del genomay que dependen de la "tolerancia" del
sistema genético de la especie para mantener su presencia en
las poblaciones naturales (Nur 1969, Nur 1977, Jones & Rees
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1982, Ruiz Rejón & a1. 1987). ¿Indica este hecho que las
poblaciones con mayor frecuencia de fusión toleran peor 1a
presencia del cromosoma B? No necesariamente, dado que la
correlación —que es alta y significativa y es menor que
cero- sólo indica concomitancia y de ninguna manera
causalidad. Aún cuando la correlación fuera muyalta, este
hecho podria deberse a factores climáticos o genéticos o
meramente al azar.

Para unificar los factores climáticos y hacer aleatorio
el factor genético debemos manejarnos dentro de una misma
población. Si el cromosomaB es efectivamente menos tolerado
por los portadores de 1a fusión que por los no portadores,
aquellos presentaran una frecuencia menor que la esperada.
Este punto se examinará cuando se analice la población de "El
Palmar" (3.3.2).

3.3. Estabilidad temporal de los polimorfismos:

Las poblaciones de L. argentina son de dificil
localización (viven en manchones de ciperáceas, pero no en
todos ellos), abarcan areas reducidas y son en general poco
densas. Se intentó el seguimiento temporal de 3 poblaciones,
que parecian —porsu densidad relativamente elevada- ideales
para un muestreo intensivo que permitiera tener una idea de
las fluctuaciones de las frecuencias crooosóoicas en
generaciones consecutivas. Estas poblaciones fueron: Rio
Lujan (RL), Puerto Talavera (PT) y El Palmar (EP). La primera
localidad, situada en la margen izquierda del rio homónimoen
jurisdicción del Partido de Campana, fue muestreada
intensivamente en la estaciones meióticas (Setiembre
Diciembre) de 1983 y 1984; lamentablemente en 1985 se
construyeron en ese lugar un campo de equitación y un
camping. La población de Puerto Talavera fue muestreada a lo
largo de la primavera de 1986, pero la desecación del charco
(incluido el incendio de su vegetación) impidió posteriores
colecciones en 1987 y 1988. Finalmente, la población de El
Palmar, por hallarse mas protegida de las catástrofes
(excepción hecha de los citogenetistas) permitió su muestreo
secuencial en los años de 1985, 1986, 1987 y 1988.

En la población de Puerto Talavera se realizaron 3
muestras el 23/X, el 12/XI y el 29/XI de 1986, que
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permitieron tener una idea de las fluctuaciones de las
frecuencias cariotipicas en una mismageneracion y que son
las que se analizan seguidamente.

3.3.1. La poblacion de Puerto Talavera:

La primera coleccion, efectuada el 26/X/1986 en una
poblacion inusualmente densa de Leptysma argentina, revelo un
patron de frecuencias cromosbmicas caracteristico para la
region (véase el mapa de la fig. B, y también la tabla 2).
Sin embargo, al analizar las frecuencias cariotipicas, se
halló un notorio exceso de heterocigotas con respecto a la
expresion de Hardy-Weinberg para el segmento s; (tabla 3a.1)
que es significativo al 10%. Se efectuaron otras 2
colecciones el 12/x y el 29/XI, respectivamente, donde los
tamaños muestrales fueron sensiblemente menores pese al mayor
esfuerzo de captura. En la segunda coleccion (24 individuos)
el exceso de heterocigotas disminuyó fuertemente, mientras
que en la tercera se noto un leve defecto de heterocigotas
(tabla 3a.1). Este hecho, no percibido anteriormente dado que
la mayor parte de las colecciones (por razones de tiempo y de
movilidad) se hacen de una vez, sugiere una serie de
hipótesis:

a) Los heterocigotas para I; tendrian ventaja sobre
cualquier homocigota en la etapa ninfal; esto haria que, a
mediados de octubre (cuando recien se ha producido la última
muda y aun muchos individuos machos y la totalidad de las
hembras no la han alcanzado) los heterocigotas se vieran en
exceso con respecto a la frecuencia esperada según la fórmula
de Hardy-Neinberg. Ya en el estadio adulto no habria tal
superioridad (o aun habria desventaja) lo que haria que las
frecuencias se nivelen.

b) El creciente esfuerzo de captura necesario para
capturar números cada vez menores de L. argentina puede ser
interpretado en terminos de la mortalidad normal para la
especie o bien como una consecuencia del daño demográfico que
el muestreo produciria sobre la población. En este caso, se
puede pensar en dos posibilidades:

b.1) Los heterocigotas para I; serian más facilmente
capturables. Esta seria la causa de que en la primera
coleccion, con un bajo esfuerzo de captura, se colecte un
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número mayor de ellos. Las posteriores colecciones
terminarian por dar cuenta del resto de la población, o bien

b.2) los heterocigotas para 5¿ llegan antes al estadio
adulto. Dado que que en la primera colección aún habia
ninfas, que se descartaron por inmadurez testicular, la
primera muestra tendria un sesgo en favor de los
heterocigotas; este sesgo alteraria la composición de la
población, lo que se veria reflejado en las colecciones
posteriores.

Existen buenas razones para suponer que el tamaño
poblacional es sumamente limitado, y que el tamaño muestral
(67 machos) esta muycerca del tamaño censal de la población
masculina de L. argentina. De cualquier modola hipótesis b.2
no explica el exceso de heterocigotas en la segunda
colección, cuando ya no habia ninfas, y en la b.l interviene
demasiado el azar. Una estimación del tamaño poblacional
ahorraria mucha argumentación; si a partir de ella resultara
evidente que el tamaño censal es mucho mas grande que el
muestral, las hipótesis b.1 y b.2 quedarian descartadas (pero
nótese en caso contrario no se podria descartar a).

El experimento anterior fue consciente y sugerido por el
inusual exceso de heterocigotas hallado en una muestra
desacostumbradamente temprana. Sin embargo, el posterior
analisis de viejas colecciones fue revelador: la población de
Rio Lujan, que en 1984 fue muestreada en 3 etapas, presentaba
un patrón análogo. Las tres muestras fueron efectuadas el
28/X/19B4 (21 individuos), el 25/XI/19B4 (14 individuos) y el
22/XII/19B4 (11 individuos). En la tabla 3b se indican las
frecuencias cariotipicas halladas que, pese a los exiguos
tamaños muestrales, pareCen sugerir un exceso inicial de
heterocigotas que luego no se repite y aun se revierte. En
este caso resultó evidente que los tamaños muestrales eran
poco significativos en relación al tamañopoblacional.

Estos datos apuntan en forma inconcluyente pero
sugestiva en dirección a la hipótesis a). Es dificil resistir
a la tentación de asignar a esta supuesta ventaja del
heteFDCigota Sil+ el mantenimiento del polimorfismo para este
enorme segmento supernumerario; en todo caso, seria un
ejercicio poco provechoso dado que se ignora si la cópula se
produce inmediatamente después de la muda, hacia el final de
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la estacion o todo el tiempo (para que el exceso de
heterocigotas inmediatamente después de la muda produzca un
aumento de la frecuenCia de Si, la copula deberia efectuarse
en ese momento). Lamentablemente, la escasez o ausencia de
datos confiables sobre los parametros poblacionales de esta
especie relativiza toda conclusion.

La tabla 3 también resume los datos de fluctuacion de
las frecuencias cromosomicasy cariotipicas de la fusión 3/6
en Puerto Talavera (PT) y Rio Lujan (RL) (3a.2 y 3b.2). En
PT es evidente un aumento de la frecuencia del cromosoma
fusionado 3/6, aunque las diferencias no son significativas.
En RL (1984) se obtuvo un patron similar. Esto es destacable,
dado que las altas frecuencias para el cromosoma 3/6 que
presentan las colecciones de fines de noviembre y de
diciembre en PT y RL (0.86 en ambos casos) es coincidente con
las de la coleccion RL (1983), realizada integramente en el
mes de diciembre (0.88 para el cromosoma 3/6, sobre una
muestra de 50 individuos); no es de descartar que las
frecuencias que se obtengan para la fusion en una poblacion
cualquiera dependan en cierta medida del momento de la
estacion en que esta se efectúe.

3.3.2. Lagpoblacion de "El Palmar":

En el Parque Nacional El Palmar (Entre Rios) se
muestrearon 3 poblaciones de Leptysma argentina en las
siguientes localidades: Arroyo de los Loros (LL), Arroyo El
Palmar (EP) y un sitio pantanoso llamado arbitrariamente
"Yarara Guazú" (YG). La poblacion EP fue seguida a lo largo
de 4 años con el objeto de verificar el grado de estabilidad
de las frecuencias cromosomicas para cada polimorfismo a-lo
largo del tiempo. Las frecuencias de todos los polimorfismos
en cada año se indican en las tablas 4 (El Palmar) y 5
(Yarara Buazú). Dejando de lado las frecuencias cariotipicas
-ninguna de las cuales se aparta significativamente de lo
esperado segun la formula de Hardy-weinberg- las frecuencias
cromosomicaspara la fusion 3/6 revelaron ser relativamente
estables en la poblacion EP, mas alla de leves fluctuaciones
(tabla 4a). No puede decirse lo mismodel segmento 5¿ (tabla
4b) que muestra una notoria tendencia a incrementar su
frecuencia. Un patron semejante se obtuvo en 1a poblacion YG,
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si bien en este caso sólo se disponen de registros para los
años 1986 y 1988 (tabla 5a y Bb). El segmento ¡a se mantiene
en baja frecuencia en todos los casos (tabla 4c y 5C).
NotablementeII el cromosoma B, que en 1985 y 1986 habia
mostrado frecuencias altas (en comparación con las
poblaciones de la Pcia. de Bs. As.) baja su frecuencia en
1987 y desaparece (al menos de las muestras) en 1988 (tabla
4d). Esto es valido tambien para YB(tabla 5d).

En los cuatro años de muestreo en el Parque Nacional El
Palmar se coleccionaron 167 individuos de Leptysma argentina,
de los cuales 11 (6.59 Z) son portadores del cromosoma B
descrito previamente. Las frecuencias de los portadores de
los cromosomas B en los distintos cariotipos de la fusión
polimórfica 3/6 se distribuyen de 1a manera que se indica en
la tabla 7, donde se nota una menor incidencia proporcional
del cromosoma B en los homocigotas de fusión. Si bien el
hecho puede ser casual, debido a los bajos números de
portadores de B (que precisamente imposibiltaron un analisis
estadistico que delimitara la significación de esta
desviación), no seria descartable una menortolerancia de los
portadores de la fusión hacia el elemento supernumerario. En
la sección 3.1 (Distribución geografica de los polimorfismos)
se hace referencia a la correlación negativa existente entre
la frecuencia de la fusión 3/6 y del cromosomaB en distintas
poblaciones, lo que constituye otra indicación en el mismo
sentido.

3.4. Correlación entre les frecuencias croeosóeicas y
variables ambientales:

En el apartado anterior se hace referencia al aumento de
la frecuencia del segmento Si y la desaparición del cromosoma
B en 1987 y 1988. Con el fin de comprobar si estas
perturbaciones obedecen a cambios del medio, se analizó la
relación de la frecuencia de estos polimorfismos con algunas
variables climáticas. Se consultaron por lo tanto registros
pluviometricos y de temperatura para los años 1985, 1986,
1987 y 1988 de la estación meteorológica de Concordia, que es
la más cercana al Parque Nacional "El Palmar" (Tabla bb); es
digno de mención que los años en que se registra un brusco
aumento en la frecuencia de B; (1987 y 19GB) coinciden con
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una intensa seguia, que es evidente en los registros pero
muchomas en la vegetación. Se consultaron asimismo registros
climáticos de otras localidades donde se efectuó colección o,
en su defecto, de la estación meteorológica mas cercana,
según una estadistica 1951/1980 del Servicio Meteorológica
Nacional (Tabla 6a). A partir de esta indagación pareció
evidente una asociación negativa entre los niveles de
precipitación en una región dada y la frecuencia de s; en esa
localidad o sus inmediaciones. Se realizó entonces una
correlación entre los valores pluviometricos medios anuales y
la frecuencia de 5;. Para tal fin, a los promedios de las
frecuencias cromosómicas de las poblaciones del Parque
Nacional "El Palmar" se les asignó los valores de la estación
Concordia (distante 45 kms); a los promedios de las
poblaciones "zarateñas" (Z, IT y PT) se les asignó los de la
estación INTA San Pedro (60 kms) y a RL la de Aeroparque
Buenos Aires (50 kms). Es evidente el caracter aproximativo
de este estudio, que mas pretende hallar indicios que arrojar
conclusiones definitivas. Sin embargo, se halló una fuerte
correlación negativa entre la frecuencia de s; y los valores
pluviometricos (r= -0.BO95), en forma consistente con la
asociación hallada anteriormente. Tambien se halló una
correlación negativa entre la frecuencia de la fusión 3/6 y
la temperatura media anual (r= -0.B282) (Tabla bb).

3.6. Consideraciones generales:

Hasta aqui se ha procurado vislumbrar las causas que
pueden conducir al mantenimiento de cada polimorfismo
mediante el analisis de sus frecuencias en función de
variables geográficas y/o climáticas, o bien a traves de las
fluctuaciones de las frecuencias cromosómicasy cariotipicas
en función del tiempo. De esta manera, se ha hallado un
patrón geográfico para las frecuencias de 3 de los 4
polimorfismos: este patrón esta dado por un aumento de la
frecuencia de la fusión 3/6 hacia el sur y del segmento I;
hacia el sudoeste, mientras que la frecuencia del cromosomaB
se correlaciona negativamente con la de la fusión centrica
(ver mapa); los estudios de las frecuencias cronosómicas en
distintas generaciones reveló que la frecuencia de la fusión
3/6 es relativamente estable, que 1a del s; tiende a aumentar



38

y la del B a disminuir en los 4 años consecutivos en que se
analizó la población de El Palmar y en los 2 años (no
consecutivos) en que se estudió la población Yarara Guazú.

Los estudios de frecuencias cariotipicas mostraron que
la frecuencia de los heterocigotas para sl, que es alta
cuando los individuos realizan la última muda, tiende a
disminuir conforme avanza la temporada, mientras que la
frecuencia de los homocigotas para la fusión tiende a
aumentar en detrimento de las del resto de los cariotipos.
Finalmente, la correlación negativa entre indices
pluviométricos y la frecuencia del s; (en el tiempo y en el
espacio) sugieren algún tipo de ventaja selectiva para el
segmento s; en ambientes mas secos. La correlación de la
fusión con la temperatura sera interpretada luego, a la luz
de los efectos de la fusión sobre el exofenotipo.

Estos resultados, si bien sugieren que la selección
natural podria estar operando en el mantenimiento de los
polimorfismos considerados o aun en la determinación de las
frecuencias de estos polimorfismos, de ninguna manera son
suficientes para demostrarlo. Señala Endler (1987): "(la
correlación con factores ambientales) es probablemente el
metodo mas común y mas antiguo para la detección de la
selección natural en el campo". Pero también señala: "Toda
area tiene gradientes ambientales en varias direcciones. Si
se arrojara un lapiz sobre un mapa, es casi cierto que
algunos gradientes ambientales tendran componentesparalelos
al lapiz; sólo los gradientes perpendiculares no tendran
ninguno". Por lo tanto es claro que la evidencia proveniente
de 1a correlación con variables geográficas y climáticas
deberia ir acompañadade datos relativos a los posibles
mecanismos de acción de los reordenamientos cromosbnicos
sobre componentes relevantes de la eficacia biológica
(fitness) que puedancontribuir a una explicación causal de
estos fenómenos.

El analisis de los efectos fenotipicos que causan los
reordenamientos seria una manera de hacer mas preciso el
enfoque. Durante mucho tiempo se consideró que los
reordenamientos cromosómicos, fuera de los efectos conocidos
sobre la mecanica de la meiosis, carecian por completo de
manifestaciones fenotipicas. Sin embargo pronto se hicieron



39

notar los efectos que algunos reordenamientos presentaban
sobre la recombinación: ya en 1953 Schultz & Redfield,
trabajando con cepas de Drosophila melanagaster polimórficas
para una inversión en el cromosomaX, habian descubierto que
en los heterocigotas se producia un aumentode las distancias
de mapaen las regiones que flanqueaban a la inversión. Estos
hallazgos concernientes a efectos de reordenamientos
cromosómicos sobre 1a recombinación (revisados por Lucchesi &
Suzuki, 1968, y mas tarde por Lucchesi 1976) se habian
realizado mediante pruebas genéticas (es decir, mediante el
analisis de la descendencia de los portadores) y la
información habia quedado de alguna manera circunscripta
dentro del ámbito de los genetistas de Drosophila. Sin
embargo, en el año 1965 los citogenetistas británicos Bernard
John y Godfrey Hewitt, trabajando en un ortóptero que
presentaba 3 tipos diferentes de cromosomaB (el "trunalino"
Nyrmeleotettix maculatus) hallaron que la presencia de
cromosomassupernumerarios aumentaba en forma significativa
la frecuencia de quiasmas en los portadores. Esta primera
detección de un efecto fenotipico de una mutación cromosómica
(John mas tarde -1981—acuñaria el término endofenotipo para
diferenciarlo del exofenotipo, o fenotipo visible) fue
seguida de una verdadera explosión de hallazgos del mismo
tipo que abarrotaron las revistas especializadas (ver
revisiones en Hewitt 1979, Jones & Rees 1982, John 1981,
1983, Vilardi 1983). Todos,I o al menos la mayoria de los
trabajos a los que se hace referencia apuntaban a 1a misma
conclusión: el efecto detectado (el aumento o la disminución
o la diferente distribución de los quiasmas) era la causa
mismadel mantenimiento del polimorfismo detectado, ya fuera
este una inversión, una fusión o diversas formas de
heterocromatina supernumeraria. John & Lewis (1966) señalaron
que es en esta función -vale decir, en el control de la
recombinación- donde debia buscarse la raison d'etre de 1a
variación cromosómica, y acuñaron la expresión "selección
retrospectiva“ para referirse al caso en que una
caracteristica -en este caso, un reordenamiento cromosómico
sea seleccionada por sus efectos sobre 1a descendencia.

Conviene efectuar aqui una pequeña discusión. En el
parrafo anterior se ha utilizado -de intento- una
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identificación a nuestro entender espuria, esto es,I la de un
efecto con una función. Describir un efecto es sostener que
determinada alteración (aumento en la frecuencia de quiasmas,
aparición de manchas en la piel) esta causada por un agente
(gen, reordenamiento cromosómico); pero afirmar que dicha
alteración constituye la función de ese agente equivale a
invertir los terminos: en la terminología evolutiva, equivale
a afirmar que la función es la causa final que determina la
presencia del agente (en este caso, es el control de la
recombinación lo que "explica" el mantenimiento del
polimorfismo). Es posible que entre las causas del
mantenimiento de algunos polimorfismos (especialmente las
fusiones céntricas y las inversiones) se cuente su propiedad
de ser eficaces supresores de la recombinación donde esta es
indeseable, pero la reiterada (e injustificada) pretensión de
que todos los polimorfismos se explican por sus efectos sobre
los quiasmas se parece a una fórmula elegante para
desentenderse de un problema incómodo.

3.7. Efectos fenotipicos de los reordenamientos
cro-osónicosa controversias

Si bien -como queda dicho- se le ha prestado mucha
atención a los efectos de los reordenamientos cromosómicos
sobre la recombinación, existe también una tendencia a
considerar que los reordenamientos cromosómicos no presentan
efectos exofenotipicos. John (1983), quien tradicionalmente
sostuvo que la razón de ser de la variación cromosómicaesta
en su control sobre la recombinación de los portadores (o,
comogusta aclarar, de su descendencia), señala con no poco
dogmatismo:

"...no se ha hallado evidencia de cambios fenotipicos
notables en relación con reordenamientos cromosómicos. Por Io
tanto, en ninguna de las poblaciones polimórficas o
politipicas de ortopteroides referidas con anterioridad hay
indicación alguna de que las diferencias en constitución
cromosómicaque las caracterizan esten asociadas con algún
cambio fenotipico."

Lande (1979), interesado en la neutralidad selectiva de
los reordenamientos cromosómicos -gracias a la cual
desarrolla un metodo para estimar tamaños efectivos de demes
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durante la evolucion tomando comodato la tasa de cambio
cromosómico- por su parte sostiene:

"Los reordenamientos autosomicos preservativos del
contenido de los cromosoams usualmente no provocan cambios
fenotipicos notables, comono sea reduciendo la fertilidad
del heterocigota”

Si bien reconoce que:
"Podrian haber excepciones a esta regla en las fusiones

robertsonianas que involucren alguna delecion de material."
A pesar de lo afirmado anteriormente, es posible que la

eventual presencia de cambios fenotipicos producidos por
reordenamientos cromosomicos en situacion politipica -o aun
en distintas especies- quede enmascarada por causas no
cromosomicaszes claro que ninguna inferencia puede extraerse
a partir de diferencias fenotipicas entre poblaciones o
especies que no solo divergen en algunos reordenamientos
cromosomicos sino a veces también en buena parte de su acervo
genico. Por el contrario, la situación inversa es muy
frecuente, porque es comúnel caso de especies cripticas que
solo se diferencian entre si por unos cuantos reordenamientos
cromosomicos (White 1973, Patterson & Stone 1952). Un cambio
fenotipico producido por un reordenamiento cromosómicosblo
podria demostrarse mas alla de toda duda comparando el
fenotipo de distintos cariotipos para un rearreglo que se
encuentre en estado polimbrfico, dado que solo en este caso
puede suponerse que el trasfondo genético es aleatorio con
respecto al rearreglo. Es cierto, lamentablemente, que estas
diferencias no solo son dificiles de hallar sino que no se
buscan, tal vez por la convicción de que los reordenamientos
cromosomicossolo presentan efectos endofenotipicos.

En nuestra búsqueda de efectos fenotipicos de los
polimorfismos de Leptysma argentina se ha emprendido el
estudio tanto del exo- como del endofenotipo,l y los
resultados de ese estudio se indican a continuacion.

4. Efectos exofenot c de l li rfi s cromosbn'cos
de ngtzgma arggntina:

Conel objeto de determinar si la fusión céntrica, el
segmento intersticial o el cromosoma B ejercen alguna
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influencia sobre rasgos exomorfológicos, se emprendió un
estudio morfometrico en ejemplares disecados provenientes de
varias poblaciones; este estudio abarco rasgos facilmente
medibles con un microscopio estereoscopico graduado, tales
como longitud total, de tegmina, de femur, de tibia y de
tórax, y la altura del tórax. Como ya se ha señalado
anteriormente, podria también interpretarse que las
diferencias morfometricas fueran de origen genético o
meramenteambiental (distinta temperatura o humedad,distinta
alimentacion o un acervo genico distinto podrian cómodamente
invalidar una conclusion). Por lo tanto se ha buscado en
primer lugar efectuar comparaciones entre cariotipos pero
siempre dentro de una misma población; de esta manera los
efectos ambientales se suponen uniformes y las diferencias
genéticas entre individuos pueden asumirse como aleatorias
con respecto al cariotipo (lo que no es valido si se comparan
individuos pertenecientes a poblaciones distintas). Deesta
manera se tiene la seguridad de estar registrando solo los
efectos debidos al cariotipo. Conesa certeza, se procedió
luego a efectuar comparaciones entre poblaciones con
diferentes frecuencias para los polimorfismos (en realidad
uno solo: la fusión 3/6).

4.1. Comparacionesentre cariotipos y dentro de poblaciones:

De las tres poblaciones muestreadas en Parque El Palmar
sólo dos reunieron un tamaño muestral suficiente para la
realizacion de pruebas estadisticas: Arroyo El Palmar (EP) y
Yarará Buazú (VB). Los resultados se indican en la tabla 8.
En la primera poblacion se midieron 68 individuos, de los
cuales 12 eran homocigotas básicos, 34 heterocigotas y 22
homocigotas de fusión; se hallo que los homocigotas de fusion
eran en promedio mas grandes (largo total=25.78 mm)que los
heterocigotas (1t=24.98 mm)y que los homocigotas basicos
(lt=25.11 mm) (tabla Ba). En YBse analizaron 42 individuos,
y también los homocigotas para la fusión (5 ind., lt=25.2B
mm)fueron en promedio mas grandes que el resto, solo que
aqui los heterocigotas (23 individuos, 1t=25.18 mm)
presentaron mayor tamaño que los homocigotas estandar (14
ind., lt=24.54 mm)(tabla Bb); este patron (es decir, el
aproximadamente acumulativo) parecio ser el mas común en el
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resto de las poblaciones, donde el tamaño muestral no
permitió efectuar analisis estadisticos (es decir, LLy RL,
porque SF y P son monomórficas) (tabla 9).

En 1a población PT, sin embargo, si bien no fue posible
obtener los tres cariotipos de 1a fusión (se hallaron sólo
dos homocigotas estandar, un número insuficiente para una
comparación estadistica) se efectuó un analisis de la
varianza comparando homocigotas de fusión con heterocigotas;
si bien sólo en dos rasgos se obtuvieron diferencias
significativas (i.e. largo total y largo de tórax) en todos
los casos los homocigotas de fusión presentaron mayor tamaño
que los heterocigotas (tabla Bc).

Es por 1o tanto evidente que: i) los portadores de la
fusión centrica 3/6 son significativamente mas grandes que
los no portadores; ii) el efecto parece ser aproximadamente
acumulativo (es decir, que se acentúa con un aumento de dosis
de la fusión 3/6), si bien esta caracteristica no es
constante; iii) Las diferencias de tamaño se registraron
entre cariotipos dentro de una misma población, por lo que
puede en principio descartarse la incidencia de factores
ambientales y/o genéticos; de tal manera, estas diferencias
de tamaño pueden ser atribuidas enteramente a 1a presencia de
la fusion 3/6.

4.2. Comparaciones entre poblaciones: correlación de las
variables norfonótricas con la frecuencia de la fusión
3/6:

Se examinó la correlación entre la frecuencia de la
fusión 3/6 y las variables morfológicas medias en las nueve
poblaciones. Los resultados de este analisis se resumen en 1a
tabla 9. La correlación con la frecuencia de la fusión 3/6
resultó altamente significativa para todos los caracteres
medidos. En la fig. 10 se grafica la longitud media por
población vs. la frecuencia de la fusión 3/6 en las
poblaciones analizadas. Este resultado es esperado, dado que
si la fusión 3/6 produce un aumento de tamaño en los
portadores (tal lo demostrado en el punto anterior), a mayor
frecuencia de la fusión se derivara un mayor tamaño medio por
población.
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Sin embargo,l es importante destacar un hecho curioso: no
toda la regresión de las medidas corporales sobre la
frecuencia del cromosoma3/6 se debe a la diferencia de
tamañoentre cariotipos; según se puede apreciar en la tabla
9 y es plenamente visible en la fig. 10b, el tamaño medio por
cariotipo por población también se correlaciona positivamente
con 1a frecuencia del cromosomafusionado 3/6, para los tres
cariotipos (en especial los homocigotasde fusión, véase fig.
10b) y para todas las variables; es evidente que esta
correlación (dentro de cariotipos) no es explicable en
términos cromosómicos, y pueden ser en cambio atribuidas a
factores genéticos o al ambiente. Es posible que la causa de
esta correlación dentro de cariotipos sea ambiental (la
correlación con la temperatura media por año es altamente
significativa). Pero si la causa es genetica, puedeocurrir
que esta diferencia genetica sea fortuita (debido a factores
estocasticos) o que obedezca a presiones de seleccion que
impongael medio. En este último caso (presiones de selección
en favor de un tamaño incrementado) los individuos de mayor
tamaño (por ejemplo los portadores de la fusión 3/6) tendrian
una ventaja selectiva. De esta manera, en aquellas
poblaciones donde fuera adaptativo un tamaño incrementado se
registrarian mayores frecuencias del cromosomafusionado 3/6,I
que es lo que se observa. Es tentador atribuir a este efecto
la distribución de las frecuencias de la fusión 3/6; falta
sin embargo analizar los efectos endofenotipicos de los
polimorfismos de L. argentina, que se examinarán a
continuación.
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5. Efectos endofenotigicos d! los gglinorfisggs cromosboicos
de Legtzsea arggnggaga

5.1. Efectos de la heterocronatina supernumeraria sobre la
frecuencia y posición de los quiasmas:

5.1.1. Efectgg del cromosomasupernumerario ¡El!

Se ha señalado, que en contraste con la constancia de su
comportamiento meiotico, los efectos del cromosomaB podian
ser variados en su expresion. Bidau & Hasson (1984)
observaron formación de univalentes en individuos de Leptysma
argentina portadores de B. Tambiense noto este efecto en 1a
poblacion de Rio Lujan; sin embargo, su intensidad vario
notablemente entre individuos: mientras que en algunos se
observaron unas pocas celulas con dos univalentes, en otros
1a mayoria de las celulas mostraba este fenomeno.

De un total de 73 celulas analizadas en este último
individuo, el II 8 (megamerico) mostro un 13.7% de asinapsis
(o desinapsis); el II 9 un 2.8 Z y el II 10 una sola celula
(1.4 Z). Cuandose observaron univalentes por lo general los
pares afectados fueron aquellos con mayor contenido de
heterocromatina; el par B (megamerico) posee grandes bloques
de heterocromatina distal, el 9 posee bloques de
heterocromatina intersticial y el II 10 en ese individuo era
heteromorfico para el segmento 5;.

Finalmente, se llevo a cabo un analisis de varianza para
comprobar si la presencia del cromosoma B trae aparejada
alguna modificacion en 1a frecuencia o la posicion de los
quiasmas. Si bien la media de los individuos portadores de B
fue mayor que 1a de los individuos no portadores (media no
portadores= 12.986; media portadores= 13.582) las diferencias
fueron no significativas (p= 0.14), aunque este resultado
probablemente se deba al escaso número de portadores de B que
fueron analizados (5 individuos). Es posible entonces afirmar
que, al presente nivel de análisis, el cromosoma B de
Leptysmaargentina carece de efectos significativos sobre 1a
frecuencia de quiasmas.
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5.1.2. Segmentos supernumerarios:

En los heterocigotas para 5; este segmentointersticial
puede dividirse ecuacional o reduccionalmente en anafase I,
dependiendo de la formación o no de quiasmas proximales en
este bivalente. Para comprobar si existe influencia del s,
(proximal) sobre 1a posicion de los quiasmas en el bivalente
10 de los heterocigotas para 5‘ se efectuó un análisis de
regresión de las variables: porcentaje de quiasmasdistales
VS- dOSis dEl 52. Se utilizaron los heterocigotas para s;
porque el segmento intersticial constituye un marcador de la
posición de los quiasmas; se llamaron proximales a aquellos
quiasmas que se ubicaron entre el centrómero y el segmento, y
distales a los que lo hacian distalmente. De otra manera,
hubiera sido dificultoso determinar la posición de los
quiasmas con precisión debido a la escasa longitud del
cromosoma10. No se consideraron los homocigotas para s; por
ser su númeroinsuficiente.

Los heterocigotas para s; que no presentaban sz
mostraron un alto porcentaje de division ecuacional en
anafase I, debido a la elevada frecuencia de quiasmas
proximales (28.83 t 20.49 de distales). Los heterocigotas
para ambos segmentos evidenciaron un mayor porcentaje (50.25
i 18.79) de quiasmas distales, y este fue mayor aún en 105
homocigotas para ¡a (72.80 + 14.85). Las diferencias
resultaron significativas (p= 0.035), demostrando que la
pre5encia del segmento proximal altera la posición de los
quiasmas en el bivalente heteromorfico 10.

En cuanto a los efectos intercromosomicos de los
segmentos supernumerarios, se realizaron sendos analisis de
varianza con portadores de si y de sa. Los quiasmas fueron
registrados en metafase I, se analizaron 9 o 10 celulas por
individuo, y comoresultado del análisis no se registraron
diferencias significativas entre cariotipos para quiasmas
totales, intersticiales, distales ni proximales, excepcion
“ECha de 105 Pürtadül’eS dEl Si, donde se registró una mayor
frecuencia de quiasmas totales y proximales. Se supuso que
este aumento podia deberse al mismobivalente 10, que si bien
siempre forma un solo quiasma cuando no lleva segmento, en
estado heteromórfico puede formar dos quiasmas. En efecto, a1
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excluir el II 10 de los análisis las diferencias se
convirtieron en no significativas.

5.2. La fusión centrica 3/6:

Los polimorfismos para fusiones céntricas son escasos en
los ortopteros,I sobre todo teniendo en cuenta la presencia
común de polimorfismos para cromosomas B y segmentos
supernumerarios en este grupo (Hewitt 1979, Henriques Gil á
a1. 1982, Santos & Giraldez 1978, Vilardi 1984, 1985 a, b,
Remis & Vilardi 1986) y -en algunas familias- de inversiones
pericentricas (White & Morley 1955, White 1973, Vaio & a1.
1979, Goñi & a1. 1984, Confalonieri 1988, Confalonieri &
Colombo 1989). Estos polimorfismos son también comunes en los
roedores (Capanna & a1. 1985, Patton & Sherwood 1983, Bianchi
& Merani 1981, Reig & al. 1980, Searle 1984, 19Bóa, b, 1988).
Sin embargo, los reordenamientos de tipo robertsoniano han
jugado un papel muy importante en 1a evolucion del cariotipo
de los ortopteros: se han registrado hasta el presente 22
casos de reduccion del número cromosomico sin reducción del
número fundamental (Mesa & al. 1982), sin contar a1 numeroso
grupo de la familia Bomphocerinae (ex Truxalinae) que
presenta el llamado "cariotipo Chorthippoide" (3 pares
metacentricos y S telocéntricos); esta subfamilia comprende
13 generos posiblemente originados a partir de la misma
especie ancestral (John & Freeman 1975; Hewitt 1979; John
1983).

En la superfamilia Acridoidea se han registrado hasta 1a
fecha 4 casos bien documentados de polimorfismo para fusiones
céntricas: Üedaleonotus enigma (Hewitt & Scroeter 1968),
Leptysma argentina (Amoedo1979, Bidau & Hasson 1984, este
trabajo), Dichroplus pratensis (Sáez y Perez Mosquera1971,
Bidau 1984) y Cornops aquaticum (Mesa 1956, 1982); en estos
dos últimos casos las fusiones céntricas ocurren en varias
partes del complemento, determinando la formacion de
polimorfismos y politipismos en D. pratensis.

La dificultad en el establecimiento de un polimorfismo
para una fusion centrica parece provenir de las dificultades
que pueden surgir en la orientacion y segregación del triva
lente en los heterocigotas (Sybenga 1975). En efecto, un tri
valente puede mostrar dos configuraciones en metafase l:
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alterna o lineal; de ambas, solo la primera permite la
formacion de gametas euploides. Si la frecuencia de
orientacion lineal es alta, se producirá una elevada
proporcion de gametas aneuploides,l lo que disminuirá
severamente la fertilidad del heterocigota (White 1973,
Hewitt 1979, Sybenga 1975). En tal situación —va1e decir,
desventaja del heterocigota- el mantenimiento de un
polimorfismo es improbable. Si en cambio la frecuencia de
orientacion alterna es elevada la fertilidad no se altera y
por lo tanto es posible el establecimiento de un polimorfismo
estable.

Según John y Lewis (1965), los condicionamientos
mecanicos que presentan los multivalentes para orientarse en
forma alterna son los siguientes: i) los cromosomas
involucrados deben presentar tamaños similares; ii) la
frecuencia de quiasmas debe ser baja en esos cromosomas, y
iii) esos quiasmas deben localizarse en posicion distal con
respecto al centromero. Si tales condiciones ya se
encontraban presentes en los individuos normales, se dice que
los cromosomas involucrados muestran un buen grado de
preadaptación (entendida comouna predisposición favorable
para el mantenimiento de un polimorfismo de ese tipo).
Üedaleonotus enigma, un saltamontes que presenta un
polimorfismo para una fusión entre los pares 4 y 5, parece
ser precisamente un caso de preadaptaciún,I dado que los
quiasmas son predominantemente distales en todos los
cromosomas, tanto en los homocigotas basicos como en los
heterocigotas o en lcs homocigotas estructurales (Hewitt &
Schroeter 1968).

En el caso de las fusiones céntricas polimorficas que
tienen lugar en cromosomascon elevada frecuencia de quiasmas
proximales, deberia Ocurrir una reduccion o directamente una
supresión de los quiasmas proximales en el trivalente de
fusión con respecto a los homocigotas. En Dichroplus
pratensis, por ejemplo, tanto los homocigotasestructurales
como los heterocigotas para las 5 fusiones céntricas
polimorficas muestran una fuerte reduccion del
entrecruzamiento proximal con respecto a los homocigotas
basicos, donde la formación de quiasmas es irrestricta (Bidau
1984). Es dificil dilucidar si tal reduccion en el
entrecruzamiento es debida a un efecto secundario de la
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fusion per se o a una adaptacion a la condicion polimorfica,
posterior a la aparicion del reordenamiento.

Comose ha venido insistiendo con anterioridad, las
fusiones céntricas, juntamente con las inversiones para- (en
Dipteros) y pericentricas (en Ortopteros), son consideradas
como mecanismos cromosomicos que mantienen libres de
recombinacion a ciertas regiones del genoma. Con el objeto de
comprender mejor el papel que pueden jugar estos
reordenamientos en el control de la recombinacion, se ha
efectuado un estudio comparando los tres cariotipos de la
fusion 3/6 de Leptysma argentina (homocigotas basicos,
heterocigotas y homocigotas de fusion) en función de la
frecuencia y la posicion de los quiasmas en metafase, tal
comose describe a continuacion.

5.2.1. Efectos ingracromgsOmicosge la fusión 3/6:

5.2.1.1. Efectos sobre la frecuencia de quiasmas:

Se analizaron 220 celulas de 17 homocigotas basicos, 609
celulas de 44 heterocigotas y 942 celulas de 56 homocigotas
de fusion (al menos 9 por individuo) en las cuales se
registro la frecuencia de quiasmas en los cromosomas
involucrados en el reordenamiento (esto es: los pares 3 + 6
de los homocigotas basicos, el trivalente 3-3/6-6 de los
heterocigotas y el par 3/6-3/6 de los homocigotas de fusion),
y también la frecuencia total de quiasmas por celula, con el
proposito de detectar efectos intracromosomicos de la fusion
3/6. Se demostro que ambas variables eran homogéneasentre
las diferentes poblaciones aqui consideradas (tablas 11 y 14)
y en consecuencia los datos de las diferentes poblaciones
fueron tratados en forma conjunta. Los valores medios de los
cromosomasinvolucrados en la fusion fueron los siguientes:
homocigotas basicos: 2.8813 1 0.1064; hEtEFDCiQQtaSI2.0559
1 0.0152; y homocigotas de fusion: 2.0995 1 0.0203. En el
caso en que la fusion 3/6 produzca una restricción
intracromosomica sobre la frecuencia de quiasmas (un
requisito sine qua non para el mantenimiento del polimorfismo
en la población), se espera que el coeficiente de regresión
(vale decir, la pendiente) de las frecuencias de quina-as en
los miembros involucrados en la fusión (Y) sobre la
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frecuencia total de quiasmas de la celula correspondiente (X)
sea menor en los portadores de 1a fusión que en los
homocigotas basicos (esto demostraria que el control de la
frecuencia de quiasmas en el cromosomafusionado es diferente
que en los mismos cromosomas no ‘fusionados,I que se consideran
comorepresentativos del resto del complemento. Se llevó a
cabo un análisis de covarianza (según Snedecor 1956) para
comparar los parámetros de regresión entre los tres
cariotipos (tabla 12). Las diferencias entre pendientes
fueron altamente significativas cuando se comparóa los tres
cariotipos (tabla 12, fig. 11); las diferencias entre
heterocigotas y homocigotas de fusión fueron también
significativas, lo cual sugiere -comoparece razonable- que
las restricciones son mas fuertes en los heterocigotas que en
los homocigotas de fusión.

En Leptysma argentina, además del bivalente 3/6-3/6 de
los homocigotas de fusión, existe otro bivalente
metacentrico: es el par 1, que es el mayor del complemento y
que seguramente es resultado de una fusión fijada que cambió
el número basico de esta especie de 2n = 23 o , 24 o (número
ancestral para la familia Acrididae) al actual 2n = 21 o , 22
o. Dado que esta fusión se encuentra fijada y por ende no
forma heterocigotas que puedan sufrir no disyunción en
anafase I,se encuentra libre de las restricciones señaladas
anteriormente. En consecuencia se juzgó útil para los fines
de la comparación realizar en este par el mismoestudio que
el realizado con 1a fusión polinórfica 3/6.

Se comparó a1 bivalente 1 con los bivalentes no
fusionados 3 y ó y con el metacentrico 3/6. Para ese fin se
analizaron 1771 celulas de los mismos 117 individuos del
analisis anterior (17 homocigotasbásicos, 44 heterocigotas y
56 homocigotas de fusión) y se registraron las frecuencias de
quiasmas del bivalente 1, de los bivalentes 3+6 (o trivalente
3-3/6-6 o bivalente 3/6-3/6) y asimismo la frecuencia de
quiasmas total; la frecuencia de quiasmas promedio para el II
1 fue de 2.6547 1 0.1037.

El analisis de covarianza entre el bivalente 1 y los
bivalentes no fusionados 3 y ó revelaron quel 1) la
pendientes no diferian significativamente (p = 0.8069) y 2)
que la medias ajustadas eran significativamente mas altas
para el bivalente 1 que para los no fusionados 3+6
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(p < 0.001)(tab1a 12). El punto 2) es una consecuencia logica
del mayor tamaño del cromosoma 1 cuando se lo compara con la
suma de longitudes de los cromosomas 3 y 6 (Mather 1937). El
punto 1) demuestra que el bivalente 1 y los bivalentes no
fusionados 3+6 presentan un control semejante de la
recombinación, no evidenciando las restricciones que
presentaron los elementos involucrados en la fusión 3/6. Esto
resulta especialmente claro luego de compararlo con el
bivalente fusionado 3/6-3/6 (tabla 12), figura 11). Sin
embargo, estas conclusiones que derivan de una comparación
entre distintos pares cromosomicos deben ser tomadas con
cautela, dado que pares diferentes podrian comportarse de
distinta manera.

5.2.1.2. Efectos de la fusión 3/6 sobre la posicion de
los quiasmas:

Se clasificó a los quiasmas como P, I y D en los
cromosomas 3 y 6 (fusionados o no) y en el metacentrico 1
(ver Materiales y Métodos, 2.) Los resultados se muestran en
1a tabla 13 y en la figura 12. Los valores de ji-cuadrado
indican que la frecuencia de quiasmas proximales e
intersticiales disminuye en forma significativa en el
metacentrico 3/6, cuando se lo compara con los bivalentes 3+6
de los homocigotas basicos (tabla 13a, fig. 12c); los
heterocigotas tienen este patrón aun mas marcado (tabla 13a,
fig. 12:) y este efecto es también significativo. Se comparó
la posicion de los quiasmas en ambos metacentricos de fusión
(el 1 y el 3/6); el analisis reveló que la localización de
quiasmas en el cromosoma 1 es mucho mas libre que en el
metacentrico 3/6, ya que tiene mas quiasmas proximales e
intersticiales (tabla 13h, fig.12b) que serian del todo
intolerables en un metacentrico en situacion polimúrfica. Sin
embargo, como se notó con anterioridad (Southern 1967a, John
& Freeman 1975) el patrón de localizacion de quiasmas esta
muchomas restringido en el metacentrico 1 que en los
telocentricos, tal comoresulta evidente a partir de la
comparacion entre el bivalente 1 y los bivalentes 3 + 6 no
fusionados, que presentan mas quiasmas proximales e
intersticiales (tabla 13:, fig. 12a).
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A partir de estos resultados se puede afirmar que:
1) La fusion 3/6 rige un desplazamiento de quiasmas hacia las
posiciones distales, estando -como es lógico- mas marcado
este efecto en los heterocigotas que en los homocigotas de
fusion; 2) Los efectos de ambas fusiones (i.e. la fijada y 1a
polimórfica) parecen haber sido diferentes, dado que la
distribución de quiasmas es menos restringida en el
metacentrico 1 que en el 3/6. Cabe aqui nuevamente la
salvedad de que se están comparando diferentes pares
cromosomicos, por lo que las conclusiones_deben tomarse con
cautela.

5.2.2. Efectos in ercromosómicos:

Para este estudio se analizaron 117 celulas de 18
homocigotas basicos, 498 celulas de 50 heterocigotas y 589 de
S9 homocigotas básicos (10, raramente 9 celulas por
individuo) para obtener su frecuencia total de quiasmas (T),
y su frecuencia de quiasmas proximales (P), intersticiales
(I) y distales (D). Los datos de diferentes poblaciones
revelaron ser homogéneos(tabla 14) y en consecuencia se los
trato en forma conjunta. En 1a figura 13 se representan
histogramas de distribucion del número de quiasmas para cada
variable considerada (T,P,I y D). El analisis de varianza
(diseño jerarquizado) demostró diferencias altamente
significativas entre cariotipos, evidenciando que la fusion
3/6 produce un notable decremento en las frecuencias T, P e
l, y un leve incremento en la frecuencia D (tabla 15). Este
último efecto se debe probablemente a los efectos
intracromosomicos descritos en 5.2.1; en efecto, cuando estos
cromosomasfueron excluidos en un nuevo análisis (tabla 16)
la frecuencia Dno mostro diferencias significativas entre
cariotipos. Todos estos efectos intercromosomicos de la
fusion 3/6 son mas marcados en los homocigotas de fusión que
en los heterocigotas y, contrariamente a los intracromoso
micos, son aproximadamente acumulativos.
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5.2.3. Relaciones entre frecuencia y posición gg quiasmas:

La fusión centrica 3/6 tiene influencia sobre la
frecuencia de quiasmas y sobre su posición, pero no queda
claro si estos efectos son independientes uno de otro o si
estan causalmente relacionados (vale decir: si la disminución
de la frecuencia de quiasmas totales se ve explicada por 1a
disminución de la frecuencia de quiasmas proximales no sólo
en distintos cariotipos sino dentro de un mismocariotipo).
Es sabido que la frecuencia y la posición de los quiasmas se
encuentra en gran medida bajo control genético; la pregunta
es:¿los genes responsables del control de la recombinación
actuarán de la mismamanera que la fusión 3/6 para disminuir
la frecuencia de quiasmas totales (verbigracia: disminuyendo
la frecuencia de quiasmas proximales e intersticiales) o de
alguna otra manera ?

Conel objeto de analizar esta cuestión ¡e obtuvieron
los coeficientes de correlación entre distintas combinaciones
de las variables T, P, I y D medias por individuo dentro de
cada cariotipo. Los resultados se indican en la tabla 17. En
los 3 cariotipos los valores mas altos de correlación (y los
únicos altamente significativos, p < 0.001) fueron obtenidos
entre las variables P y T (correlación positiva) y I y D
(negativa). La correlación positiva entre P y T sugiere, por
lo tanto, que el control de la frecuencia de quiasmas se
ejerce mediante la modificación del número de quiasmas
proximales¡ la frecuencia de quiasmas distales es mas o menos
fija, irrespectivamente de la frecuencia media total de
quiasmas que exhiba el individuo. Este hecho es sugestivo,
porque 1a disminución de la frecuencia total de quiasmas que
ocurre como efecto intercromosómico de la fusión 3/6 se
produce de 1a misma manera, esto es, mediante una disminución
de la frecuencia de quiasmas proximales (y en menor medida de
los intersticiales). Este hecho sugiere que a) La fusión 3/6
actúaria sobre los genes que efectúan el control de la
frecuencia y posición de los quiasmas, o bien b) La fusión
3/6 operaria a1 mismo nival que esos genes, es decir,
actuando sobre algún factor determinante para el control de
la distribución de quiasmas.

Por otro lado, la correlación negativa entre I y D puede
implicar que un quiasma puede ser distal o bien intersticial,
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pero que dos quiasmas raramente coexisten en ambas
posiciones; esta interpretación nos remite al concepto de
interferencia, que sera desarrollado másadelante.

5.2.4. Efectos intra- e intercromosómicos: consideraciones
QEDELELEá=

Los efectos intracromosómicos de la fusión 3/6 de
Leptysmaargentina (vale decir: la fuerte localización distal
que se observa en el cromosomametacentrico, ya sea que este
se encuentre en homo-o en heterocigosis) eran los esperados
para una especie con formación irrestricta de quiasmas con
una fusión polimórfica, si ese polimorfismo es estable (ver
3.2.): en efecto, la elevada frecuencia de quiasmas
proximales e intersticiales que forman los cromosomas3 y ó
sin fusionar hubieran sido intolerables en un trivalente que
con alta frecuencia debe observar una orientación convergente
(en L. argentina es del 95%). Sin embargo, con respecto al
origen de esta redistribución de quiasmas, pueden mencionarse
al menos dos posibilidades: 1) La estricta localización
distal en los portadores de 1a fusión se deberia a un efecto
directo del reordenamiento sobre la formación de quiasmas
(problemas de apareamiento o bien interferencia a traves del
centrómero) y este hecho afortunado determinaria 1a
viabilidad del polimorfismo, o bien: 2) Esta redistribución
seria resultado de una adaptación del cromosomametacentrico
a la situación polimórfica, conseguida mediante selección
contra los heterocigotas con alta frecuencia de quiasmas en
el trivalente (estos serian menosfértiles debido a una alta
frecuencia de mala segregación).

Ambasposibilidades tienen sus inconvenientes; en la
explicación "seleccionista", es dificil imaginar un mecanismo
genético mediante el cual este pudiera concretarse; por otro
lado, no existe en la literatura ningún caso registrado de
una fusión centrica espontánea que produzca automaticamente
una redistribución tan acentuada de los quiasmas. Southern
(19ó7b) no observó ningún efecto intracromosómico sobre el
patrón de quiasmas en la fusión espontánea H./H. de
Nyrmeleotettix maculatus; Polani (1972) tampoco halló
restricciones quiasmaticas en un heterocigota para una fusión
de reciente aparición entre los cromosomas ó y 15 en Mus
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musculus; tampoco Vilardi (1984) en un heterocigota para una
fusión espontánea 2/3 en Staurorhectus longicornis
(Orthoptera). Peters (1982) refiere la recurrencia de
fusiones céntricas espontáneas en híbridos sintéticos
interpoblacionales del pirgomórfido Atractomorphasimilis, y
si bien el autor no se ocupa de los eventuales efectos de
estas fusiones sobre las condiciones de los quiasmas, se
infiere a partir de las fotografias y del texto que 1a
elevada frecuencia de quiasmas proximales e intersticiales
permaneció sin cambio. Teoh & Yong (1983) describen una
fusión centrica espontánea -y comunican efectos
intercromosómicos- en el ortóptero chino VaIanga nigrocornis,
pero oblicuamente omiten toda información sobre posibles
efectos intracromosomicos. López Fernandez & a1. (1984)
hallan una leve reducción de la frecuencia de quiasmas
proximales en el brazo corto del metacentrico originado por
una fusión espontánea entre los pares 5 y B de Chorthippus
jucundus. Finalmente, Remis (1989), estudiando 1a
distribución de quiasmas del trivalente producto de una
fusión espontánea entre los acrocentricos 6 y 7 del ortóptero
Sinipta dalmani, no halló diferencias significativas al
compararlo con sus homólogos no fusionados. Definitivamente,
no parece haber aún evidencia de que una redistribución de
quiasmas tan marcada como la observada en la fusión
polimórfica 3/6 de L. argentina pueda darse en un mutante
espontáneo. Por otra parte, la hipótesis "seleccionista"
también tiene sus inconvenientes: comobien ha señalado el
Dr. Bidau (1989) es dificil imaginar un mecanismogenético
por el cual pudiera efectuarse esta selección, salvo que los
genes responsables de la localización distal estuvieran
fuertemente ligados al cromosomafusionado (lo que, de todas
maneras, es posible).

De todos modos, la única manera de saber mas alla de
toda duda cual puede haber sido la causa de tal
redistribución de quiasmas hubiera sido contemplar in situ el
surgimiento de la fusión 3/6 y seguir su comportamiento en
las primeras generaciones; dado que eso es imposible, la
mejor manera de inferirlo seria a traves de otra fusión
centrica espontánea en 1a misma especie. Podria también
exigirse que el individuo en que aparezca esta fusión fuera
un heterocigota para la fusión 3/6, a fin de comparar mejor
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el comportamiento de ambos trivalentes, y también que fuera
un mosaico para la fusion espontánea, a fin de poder comparar
los distintos foliculos de un mismoindividuo.

Afortunadamente se hallo un individuo con la mayoria de
esas caracteristicas (no era mosaico) entre los 48 ejemplares
coleccionados en 1984 junto al Rio Lujan. La descripcion y el
análisis de este caso ocupara la seccion siguiente.

5.3. Análisis de un mutante espontáneo para una fusion
centrica:

El mutante espontáneo, perteneciente, comoya se dijo, a
la coleccion 1984 de la poblacion Rio Luján, era un
heterocigota para una fusión entre los pares 5 y 7 del
complementobásico (fig. 14) y también era heterocigota para
la fusion polimorfica 3/6. Se detecto la presencia de un
fragmento en mas del 50% de las celulas (fig. 14:),
probablemente resultado del reordenamiento, lo que sugiere
que esta fusión se originó realmente en el individuo
portador. El fragmento era céntrico y mitoticamente estable;
generalmente se lo encontraba libre (fig. 14c) pero podia
también ocasionalmente asociarse con la region centromerica
del cromosoma 5 sin fusionar (fig. 14d). En profase y
metafase I se observaban con claridad dos trivalentes: el
formado por la fusion espontánea 5/7 (III 5-5/7-7) y aquel
correspondiente a la fusion 3/6 (III 3-3/6-6). La fusion fue
hallada en todos los foliculos analizados sugiriendo que la
mutación abarco toda la linea germinal.

La orientación del trivalente 5-5/7-7 fue irregular (36%
de orientacion lineal)(fig. 14e) y mostró una alta frecuencia
de quiasmas proximales. La orientacion del III 3-3/6-6 en el
doble heterocigota fue mucho mas regular (3%de orientación
lineal), no difiriendo significativamente en este aspecto de
los heterocigotas 3/6 no mutantes (X2(¿,=1.29¡ p=0.25). Un
test de contingencia comparandoorientación lineal y alterna
en los trivalentes 5-5/7-7 y 3-3/6-6 demostró diferencias
altamente significativas (X2(¿,=12.39; p< 0.001).

Con el proposito de determinar si la fusion 5/7 tuvo
algún efecto intracromosomico significativo sobre la
frecuencia de quiasmas, se compararon 115 celulas
pertenecientes a B individuos no mutantes de 1a misma
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población de Rio Luján (RL) y 25 celulas del doble
heterocigota (tabla 18). La correlación entre la frecuencia
media de quiasmas en los cromosomas 5+7 sin fusionar y la
frecuencia total de quiasmas fue altamente significativa
(r=0.85; p=0.002). Los datos obtenidos a partir del doble
heterocigota no se apartan significativamente de la linea de
regresión (fig. 15), lo cual sugiere que la fusión 5/7 no
tuvo efecto sobre la frecuencia de quiasmas en los elementos
fusionados.

Asimismose analizó el patrón de distribución de los
quiasmas; con tal fin se analizaron 113 placas en metafaSe I
correspondientes a 9 individuos no mutantes (que incluían por
igual a heterocigotas y homocigotas para la fusión 3/6) y 32
celulas del doble heterocigota, y sus quiasmas fueron
clasificados comoP,I I y D (tabla 19). Las diferencias entre
el mutante y los individuos normales no fueron
significativas.

La frecuencia de quiasmas se encuentra por lo general
positivamente correlacionada con la longitud cromosómica
(Mather 1937, Southern 19ó7a, Fox 1973). Por lo tanto deberia
esperarse que la frecuencia de quiasmas en los bivalentes 3+6
sumados sea mayor que en los 5+7. Esto es cierto en el
homocigota basico (sin fusión 3/6)(X3‘1,=24.06; p < 0.01,
tabla 20a.i) pero 1a situación se revierte en el doble
heterocigota (X2(;,=15.9ó; p < 0.001),I siendo esta vez mayor
la frecuencia de quiasmas en el trivalente 5-5/7-7 a pesar de
su menor longitud (tabla 20a.ii).

La distribución de quiasmas fue muy similar entre los
pares 3+6 y 5+7 en el homocigota basico (X3¡¿,=1.B455;
p=0.1743, tabla 20b.i) pero significativamente diferente en
el doble heterocigota (X2(¿,=4.2691; p=0.0388, tabla 20b.ii),
teniendo el trivalente 3-3/6-6 una localización masdistal.
Para evitar números bajos de quiasmas en el test de Ji
cuadrado, las clases P e I fueron reunidas (tabla 20 b)(fig.
15).

Los resultados indicados más arriba demuestran -tanto
como puede demostrarse- que a una fusión centrica espontánea
no sigue obligadamente una fuerte redistribución de quiasmas
(complementando los casos citados anteriormente) y, mas im
portante, que esto ocurre en un organismo que presenta una
fusión céntrica polimórfica que si produce una fuerte
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redistribución de los quiasmas en el trivalente; el hecho de
haber podido comparar ambos trivalentes en el mismoindividuo
elimina posibles interacciones de orden genético. Desde ya,
distintas fusiones en cromosomas diferentes podrian ejercer
muydiversos efectos en circunstancias distintas; pero no es
posible pedir una comparación mas ajustada que esta.

Por otra parte, la fusión que originó el metacéntrico 1
no parece haber tenido efectos intracromosómicos sobre la
frecuencia de quiasmas, al menosa este nivel de precisión
(pero véase Resultados 7.3); en efecto, sólo se notó una
ligera diferencia en la posición de los quiasmas cuando se
comparó al metacentrico 1 con elementos no fusionados del
complemento. Por supuesto, la validez de esta comparación
depende criticamente de la suposición de que todos los
cromosomas telocentricos se comportan de la misma manera,I y
que los antiguos telocentricos que dieron origen al
metacentrico 1 también observaban un comportamiento
comparable. Si esto es cierto, una posible explicación es que
una fusión centrica fijada no hubiera necesitado pasar por
una situación polimórfica muyprolongada. El rearreglo podria
haberse fijado por deriva al azar, pese a una eventual
presión selectiva contra el heterocigota; la presencia de
conducción meiótica pudo haber favorecido este prOCEso(la
existencia de selección contra el heterocigota determina.la
formación de un equilibrio inestable quell si las eficacias
darwinianas de los homocigotas son iguales entre si, se
encuentra próximo a la frecuencia media 0.5). Sin embargo,
Hedrick (1971) demostró que bajos coeficientes de conducción
meiótica bastarian para llevar el equilibrio inestable hasta
frecuencias muy bajas, que serian las que puede presentar un
reordenamiento en su origen. Dado que no conocemos el tamaño
de aquellas poblaciones de L.argentina, ni la eficacia del
heterocigota ni de los homocigotas ni mucho menos el
coeficiente de conducciónmeiótica (si hay tal), resulta
claro que esto no es mucho mas que un mero ejercicio
especulativo, pero nos permite vislumbrar una posible
explicación para una diferencia tan pronunciada entre dos
cromosomasmetacéntricos (uno fijado y el otro polimórfico)
en cuanto a la distribución de sus quiasmas.

Aunexiste otra posibilidad: que ambos en su origen
hubieran sido polimórficos, pero que luego de la fijación del
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metacentrico 1 las presiones selectivas que impedían la
formación de quiasmas intersticiales en ese cromosoma
hubieran desaparecido. Tal parece ser el caso de D.
pratensis: Bidau (1989) comparó dos poblaciones en que los
metacéntricos 1/2, 3/4 y 5/6 se encontraban fijados y en
estado polimórfico, respectivamente. En esta última, los
homocigotas de fusión presentaron una gran restricción en su
frecuencia de quiasmas proximales en los bivalentes
metacentricos, mientras que en la población en que las
fusiones estan fijadas la frecuencia de quiosmas proximales
aumentó en forma altamente significativa (Bidau 1988).

5.4. Efectos endofenotipicos de los polimorfiseos
croeosóeicos en L. argentina: rasgos generales:

Resulta evidente, a partir de los resultados mencionados
anteriormente, que la fusión 3/6 presenta efectos profundos y
variados sobre la frecuencia y la posición de los quiasmas en
Leptysma argentina; estos efectos pueden resumirse como
sigue:
1) Formación de un nuevo grupo de ligamiento a partir de dos

pares cromosómicos que segregaban independientemente (obvio
efecto de toda fusión centrica).
2) Supresión de la formación de quiasmas proximales e
intersticiales en los cromosomas involucrados en la fusión,
lo que produce una disminución abrupta en la frecuencia de
quiasmas y su estricta localización distal en estos elementos
(efectos intracromosómicos).
3) Disminución de la frecuencia de quiasmas totales (T),
proximales (P) e intersticiales (I), y ligero aumentode 1a
frecuencia de quiasmas distales (D) en los cromosomas no
involucrados en la fusión (efectos intercromosómicos). Estos
son mas pronunciados en los homocigotas para la fusión que en
los heterocigotas, tal como lo revelaron los analisis de
varianza entre cariotipos para cada una de estas variables.

En una primera aproximación resulta llamativo que una
disminución en la frecuencia de quiasmas totales se explique
en su mayor parte por una disminución en la frecuencia de
quiasmas proximales e intersticiales, y es valido preguntarse
si la variación en la frecuencia de quiasmas entre individuos
dentro de un mismocariotipo (variación no atribuible por lo
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tanto al efecto de ningún reordenamiento y si a causas
genéticas y/o ambientales) se produce de la misma manera. Se
observó que la correlación entre P y T es altamente
significativa, que entre I y T es significativa y que entre
ambas explican la casi totalidad de la variación
interindividual en cada cariotipo. La correlación entre D y T
no es significativamente distinta de cero, y por el contrario
es muy alta y negativa entre I y D. Estos resultados entre
individuos concuerdan plenamente con los resultados entra
cariotipas, lo que sugiere que la presencia de la fusión
estaria acentuando un mecanismo de control normalmente
presente en las poblaciones.

Dadogue la fusión 3/6 presenta pronunciadas efectos
sobre la frecuencia y posición de quiasmas,l es de esperar que
poblaciones con diferentes frecuencias del cromosoma
fusionado tambien presentaran diferencias en sus frecuencias
T, P, I y D medias por población. Un total de 154 individuos
pertenecientes a distintas poblaciones fueron analizados para
frecuencia y posición de quiasmas; en cada uno se analizaron
10 celulas en metafase I y se obtuvo para cada variable el
valor medio por celula por individuo; en la tabla 21 se
representan los valores promediados por población, junto con
1a frecuencia del cromosoma3/6 (q). La correlación de T, P e
I con 1a frecuencia de quiasmas fue negativa y altamente
significativa; por otro lado, la correlación de D con la
frecuencia de la fusión fue positiva y significativa (tabla
21). Los valores de la tabla 21 fueron representados
gráficamente en la fig. 17; es digno de notar que, mientras
las lineas T y P son casi paralas entre si, las lineas I y D
son practicamente imagenes especulares entre si. Entonces se
llevó a cabo un analisis de correlación entre I y D y entre P
y T; el grado de asociación fue muyalto en ambos casos: la
correlación fue negativa para I y D (r=—0.988, p < 0.001) y
positiva para P y T (r=0.9óó, p < 0.001). Tambien es
destacable que estas correlaciones (en gran medida explicadas
por las diferentes frecuencias de la fusión en cada
población) repiten los resultados citados mas arriba,
correspondientes a individuos dentro de cariotipos, donde se
asumeque las diferencias entre individuos que explican la
correlación deben ser en gran medida genéticas.



61

Cabe preguntarse si este comportamiento descrito para
Leptysmaargentina es una peculiaridad de esta especie, en
vista de su inusual grado de variación cromosomica, o bien si
existen en estos rasgos ciertas regularidades que son
extrapolables a otras especies mas o menos emparentadas y que
poseen poca o ninguna variación cromosomica. A continuación
examinaremosel caso del ortoptero CyIindrotettix obscurus,
perteneciente también a la subfamilia Leptysminae y portador
de un sistema algo complejo de cromosomas B (Confalonieri &
Eidau 1986) que revelara, dentro de la diversidad,
regularidades fundamentales en el control de la recombinacion
en esta subfamilia.

b. Control de la reconbinación un r an'soo con sis en.
coo le o e cr s rn rari = el caso de
QXIindratettix abscurus:

Los cromosomas B son de ocurrencia común entre los
ortopteros; este orden comprende mas del 50 Z de los casos en
que se ha comunicado la existencia de elementos
supernumerarios en animales, y sólo son superados en este
aspecto por las gramineas (Hewitt 1979, John 1983, Jones &
Rees 1982). Sin embargo, esta aparente supremacia puede ser
engañosa debido a la atencion preferencial que los
citogenetistas han dedicado a estos grupos; en efecto, los
cromosomassupernumerarios han sido detectados en casi todos
los linajes eucarioticos (Jones &Rees 1962).

Se ha demostrado la existencia de varios sistemas
supernumerarios que modifican la frecuencia y/o la
distribucion de los quiasmas en sus portadores (John & Hewitt
1965 a, b, Jones & Rees 1967, Vilardi 1985, Remis & Vilardi
1986). La lista de citas es arbitrariamente corta, dado que
la literatura a este respecto es abrumadora(ver revisiones
en Jones & Rees 1982, John 1983 para los ortopteros).

Estudios previos en CyIindrotettix obscurus (Thunberg)
revelaron la presencia de dos tipos de cromosomasB: uno de
ellos es un isocromosomamitoticamente estable y parcialmente
heterocromático (Iso B) que forma regularmente univalentes en
profase y metafase I, y el otro es un cromosomatelocentrico
(Be), mitOticamente inestable cuyo tamaño es comparable al de
los miembros mas pequeños del complemento (Confalonieri &
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Bidau 1986). Estos autores demostraron ademas que en los
portadores de ambos tipos de B la produccion de esperma
anormal se incrementa con respecto a los no portadores
(Confalonieri & Bidau 1986). Nuestro objetivo en el presente
estudio es verificar la presencia de efectos sobre la
frecuencia y la posicion de los quiasmas en C. obscurus por
parte de ambos tipos de B. Asimismose buscara establecer
paralelismos con los efectos intercromosomicos provocados por
la fusión centrica 3/6 observados en Leptysmaargentina, a
fin de determinar afinidades y diferencias en el control de
la recombinación (se trata de dos especies evolutivamente
proximas entre si) y el modo en que los polimorfismos
cromosomicos operan cambios sobre esos patrones.

6.1. Los cromosomassupernumerarios de Cylindrotettix
obscurus:

Veintiocho (32.18 Z) de una muestra de B7 machos eran
portadores de algún cromosoma B adicional al complemento
basico (2n=22+X0/XX)(fig. 18). Entre los portadores, siete
(8.04 Z) llevaban un solo cromosomaIlo B (figs. 18,19,20),
uno (1.26 Z) llevaba dos lso Bs y cinco (5.75 Z) llevaban
ambos tipos de B. Sólo un individuo (1.26 Z) tenia dos Iso Bs
Y un número variable de Bco. Esta información está resumida
en la tabla 22.

La morfologia y el comportamiento meiotico del
complemento normal y de los cromosomas B ya fueron descritos
previamente (Confalonieri & Bidau 1986). El Iso B es
submetacentrico (fig. 18) y forma siempre un univalente en
anillo cuando esta presente en simple dosis. Con respecto al
Iso B, es conveniente intercalar una breve digresion; Según
Darlington (1937) un isocromosoma es un cromosoma con brazos
homólogos, genéticamente idénticos y que son imágenes
especulares uno de otro (Rieger & al. 1968). Es claro
entonces que el Iso B de C. obscurus no es un isocromosoma en
sentido estricto, si bien puede haberse originado a partir de
uno por alguna inversión pericentrica, delecion o duplicación
que habria modificado su morfologia originalmente
metacentrica hasta dar el submetacentrico que vemosahora.
Sin embargo, dado que su comportamiento es el de un
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isocromosoma (se aparea consigo mismo y forma univalentes en
anillo) en el presente trabajo se lo mencionara como Iso B.

En el presente estudio se observaron además dos machos
portadores de dos Iso Bs; en un individuo, ambos Iso Bs se
apareaban normalmente en paquitene (fig. 19h) y formaban un
bivalente con dos quiasmas (fig. 19c). El otro individuo con
2 Iso Bs era portador ademas de 1 hasta 3 8.5 (fig, 20d,e),
Cincuenta y seis entre 108 placas metafasicas de este
individuo (51.8 Z) presentaron dos univalentes en anillo
(fig. 19d), 11 (10.2 Z) mostraron un univalente abierto, y
las restantes 43 (39.8 Z) llevaban un bivalente abierto. La
frecuencia de formacion de univalentes B en este individuo no
diferia significativamente en foliculos con 1, 2 o 3 Bgs
(57.1, 48.7 y 63.6 Z de formacion de univalentes en anillo,
respectivamente). Diecisiete entre 28 placas metafasicas II
(60.7 X) analizadas tenian un Iso B, 5 (17.8 Z) dos y 6 (21.4
Z) ninguno.

6.2. Efectos de los Ilo Bs sobre la frecuencia de qui-smas y
sobre la posición:

Se analizaron 12 portadores de Iso B y 58 no portadores
de ningún B y se computaron sus frecuencias de quiasmas T, P,
I y D con el fin de detectar posibles efectos del Iso B sobre
alguna de estas variables. Coneste fin se llevo a cabo para
cada variable un analisis de varianza de diseño jerarquizado.
Los Iso Bs mostraron una frecuencia de quiasmas totales (T)
significativamente mayor (p < 0.001)| esta diferencia esta
enteramente explicada por un incremento en la frecuencia
media de quiasmas proximales (P), que es también altamente
significativo. Ningún cambiosignificativo fue detectado en
la frecuencia de quiasmas intersticiales (i) y distales (D)
(tabla 23). La logvarianza se incremento en los portadores de
Iso B pero no en forma significativa (p=0.12). Aunque los
efectos sobre la frecuencia de quiasmas parecieron ser
aproximadamente aditivos (tabla 23) el bajo número de
individuos portadores de 2 Ilo Bs impidió su tratamiento
estadistico por separado y en consecuencia todos los
portadores de Iso Bs fueron tratados en forma conjunta.

6-3. Efectos de los Bus sobre frecuencia y posición de los
quiasnas:
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No es esta la primera vez que se comunican efectos de
dosis (es decir, acumulativos) de cromosomas B sobre la
recombinación; ya Jones & Rees (1967) los habian detectado en
plantas, y Remis & Vilardi (1987) en Dichroplus elongatus, un
ortóptero. Para su detección en Cylindrotettix obscurus se
siguió fielmente. el metodo empleado en este último trabajo:
se registraron las frecuencias de quiasmas (en este caso T,
P, I y D) en todos los individuos donde se detectó variación
en El húmerü de Bas (Ver tabla 22)(exceptuando los individuos
que ademas eran portadores de Iso Bs), y para descartar la
variación individual los datos fueron transformados en
desviaciones estandarizadas con respecto a la media y por fin
reunidos (Remis & Vilardi 1987). Los datos medios
transformados se representan en la tabla 24. Sólo se
obtuvieron diferencias significativas entre datos
transformados para las variables T (p=0.002) y P (p=0.02). En
este último caso,I los valores disminuian de O a 1 B; y luego
aumentaban en forma acumulativa paralelamente al aumento en
el número de dosis de Bus (fig. 21a). Aproximadamente el
mismopatrón -si bien no tan evidente- se notó para los
valores de quiasmas totales (fig. 21h). Se aplicó entonces un
analisis de regresión, siempre siguiendo el metodo
desarrollado por Remis &Vilardi (1987), para el intervalo 1
6 Bus en ambas variables. La regresión fue positiva y
altamente significativa en ambos casos (T: p < 0.001 y P:
p= 0.002)(tab1a 25).

6.5. Efectos de interacción:

En cinco individuos (ver tabla 22) se encontraron ambos
tipos de B. Todos contenian un número variable de 8.5. A
pesar de los efectos mencionados previamente, la frecuencia
total de quiasmas tendia a descender marcadamente
paralelamente al incremento de 3.5 en esos individuos (tabla
22). Con el propósito de evaluar la significación de esas
diferencias, los datos fueron transformados como en c) y
luego reunidos; los datos transformados se muestran en la
tabla 27. Se detectó una clara tendencia hacia frecuencias de
quiasmas T y P decrecientes,l si bien las diferencias no
fueron significativas (tabla 26). Se llevó a cabo entonces un
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analisis de regresibn según lo indicado anteriormente para el
intervalü 0-4 Bus; la regresión fue significativa y negativa
para los quiasmas proximales (p=0.028)) mientras que los
quiasmas totales mostraron una significación fronteriza
(p=0.07)(tabla 26). El efecto de los B¡5 sobre la frecuencia
de quiasmas fue otra vez similar para los quiasmas totales y
proximales (fig. 22).

Junto con el decremento de la frecuencia de quiasmas, se
noto un aumento de la frecuencia de univalentes (tabla 2B).
En los individuos normales la ocurrencia de univalentes es
rara o nula; por el contrario, en los portadores de Iso B +
Bgs conjuntamente, se noto un notorio incremento en 1a
frecuencia de univalentes, excepto en el portador de 2 Iso Bs
(en el cual, comse recordará, la frecuencia de quiasmas era
muyalta) (tabla 22).

6.6. Relaciones entre frecuencia y posición de quiasmas:

Repitiendo lo ya actuado para el caso de Leptysma
argentina, se realizaron analisis de correlación entre
diferentes combinaciones de las variables T, P, I y D medias
por individuo en 58 machos sin B (tabla 29). Otra vez como en
caso de L. argentina, las únicas correlaciones altamente
significativas (p < 0.001) fueron para P vs. T (r=O.71), I
vs. P (r=-0.45) y I vs. D (r=-O.79).

Tal como se señalo previamente, el efecto de los
cromosomasB sobre 1a frecuencia, posicion y/o varianza del
número de quiasmas ha venido a ser uno de los efectos mas
frecuentemente informados comomanifestacion fenotipica de
esos elementos (John & Hewitt 1965 a, Jones & Rees 1982). Sin
embargo ha quedado claro que no hay regla respecto del tipo
de efecto que ellos pueden ejercer sobre el fenotipo; es mas,
si puede hablarse de una "regla", es que no hay regla en
absoluto. Efectos de dosis fueron descritos previamente en
maiz (Chang & Kikudome 1974, Jones & Rees 1982) y Listera
(Vosa & Harlow) entre los vegetales, y -como ya se ha
repetido- en Dichroplus elongatus (Remis & Vilardi 1987) en
los ortopteros. En los machosde Nyrmeleotettix maculatus se
observaron dos tipos de B que incrementan la frecuencia de
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quiasmas de manera significativa si bien no fue evidiente
ningún efecto de dosis (John & Hewitt 1965 a, b). Sin
embargo, en las hembras de la misma especie se detectó un
incremento progresivo de 0 B a 1 B a 2 B (Hewitt 1976).

En Cylindrotettix obscurus ambos tipos de B aumentan la
frecuencia de quiasmas en forma aproximadamente acumulativa,
si bien este patrón no es tan claro en el caso de los B‘S.
Comoen el caso de la fusión 3/6 de L. argentina (pero en
sentido inverso,l porque los B de Cylindrotettix aumentan la
frecuencia de quiasmas mientras que la fusión de Leptysma la
disminuye) toda la variación en número de quiasmas totales se
ve explicada por una variación en número de quiasmas
proximales. Otra vez, como en el caso de L. argentina, el
efecto de un polimorfismo cromosómico sobre los quiasmas
imita el efecto, más gradual, de la variación interindividual
dentro de la misma categoria cariotipica (la frecuencia de
quiasmas totales esta correlacionada con la de proximales en
ambos casos). En ambos casos, por ende, debe inferirse que
cada polimorfismo cromosómicoestaria reforzando un proceso
que es el que normalmente controla la frecuencia de quiasmas.

Dejaremos de lado las peculiaridades de C. obscurus y de
su complejo sistema de cromosomassupernumerarios; bastenos
recalcar que este parece ser el único caso de dos cromosomas
B cuya interacción produce exactamente el efecto contrario
que por separado (recordaremos asimismo que la formación de
univalentes ya habia sido descrita como un efecto del
cromosomaB de L. argentina, cuyo aspecto presenta una
llamativa semejanza con cada uno de los brazos del Iso B de
Cylindrotettix; recordaremos tambien que ambas especies
estan filogeneticamente muy próximas y que ambos cromosomas B
parecen ser muyantiguos a juzgar por su distribución). Lo
que nos ocupa en este trabajo es el notorio paralelismo en el
comportamiento quiasmatico de las dos especies, lo que nos
lleva a pensar en modos semejantes de controlar la
recombinación y en definitiva en un mecanismo común de
formación de los quiasmas. Se buscó la explicación de este
comportamiento en base a un modelo conocido de formación y
distribución de quiasmas, que es el modelo de formación
secuencial de quiasoas (Mather 1937), modificado por
Henderson (1963) y Fox (1973) y que es el que se explica
someramente a continuación.
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7. Estudio de l ' i c r t' :

7.1. Modelode formación secuencial de quiasmas (Hather,
1938):
Los estudios de distribucion de quiasmas fueron

iniciados por Mather (1936, 1937), quien en en base a una
serie de trabajos en los que analizó la relacion lar
go cromosomico/frecuencia de quiasmas en varias especies y a
la distribucion de los eventos de entrecruzamiento en
Drosophila, sugirió que la formacion de los quiasmas seria
secuencial a lo largo de los bivalentes, comenzandoa partir
de un punto fijo que podria ser el centromero. La distancia
entre el punto de iniciacion y el primer quiasma fue
denominadadistancia diferencial ("d"); la distancia entre el
primer quiasma y el siguiente -y entre los quiasmas
subsiguientes- fue llamadadistancia de interferencia ("i"),
y a la longitud de cromosomaremanente se la llamo distancia
residual ("r"). Es destacable que Mather, ademas de proponer
que la formacion de quiasmas seria secuencial, no avanzb
ningún mecanismo de formación de quiasmas; en consecuencia,
las distancias 'd", "i" y r de Mather pueden ser consideradas
comoconceptos descriptivos, y no implican ningún mecanismo
deterministico en particular (Jones 1987). En un estudio
diseñado para poner a prueba la hipótesis de Mather,
Henderson (1963) mapeo la distribucion de quiasmas en
diplotene en la langosta Schistocerca gregaria, una especie
con todos sus cromosomas telocentricos. El patron de
distribución condujo a Henderson a plantear que en esa
especie la formacion de quiasmas procederia desde el telómero
hacia el centromero, si bien en algunos casos podria hacerlo
a partir de ambos extremos simultaneamente. Fox (1973)
reexamino el caso de Schistocerca y propuso que la formacion
de quiasmas seria secuencial desde el telomero hacia el
centrómero, porque en los pares medianos, que en general son
monoquiasmaticos, el único quiasma se localiza distalmente;
también propuso que las posiciones de los quiasmas
subsiguientes se encontrarian limitadas solamente por la
interferencia. Otros estudios, realizados en ortopteros (Shaw
& Knowles 1976, Laurie y Jones 1981, Coates & Shaw 1982), en
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oocitos de ratón (Maudlin & Evans 1980) y en espermatocitos
humanos (Hulten 1974) han interpretado sus resultados en
terminos del modelo secuencial de Mather, y todos
(exceptuando solamente a Coates & Shaw 1982) proponen a los
telómeros, mas que a los centrómeros, como puntos de origen
de la secuencia. Todos, sin excepción, asignan a la
interferencia un papel preponderante en la regulación de la
posición de los quiasmas.

En las secciones precedentes se ha tratado de obtener la
mayor información posible acerca de los efectos que provocan
las variaciones cromosómicas sobre la recombinación en las
especies Leptysma argentina y Cylindrutettix obscurus, ambas
pertenecientes a la subfamilia Leptysminae. En ese estudio se
determinó que existe cierta regularidad en el patrón de
distribución de quiasmas, en la variación entre individuos e
incluso en los efectos que provocan los cambios cromosómicos
sobre este patrón. El modelo de formación secuencial de
quiasmas brinda una herramienta útil para interpretar en
formacoherente y sencilla estos resultados y para realizar
predicciones que puedan ser corroboradas o rechazadas. Los
resultados anteriores fueron entonces interpretados en
terminos del modelo de Mather, de la siguiente manera:

1) La formación de quiasmas en L. argentina y C. obscurus
comenzaria a partir del extremo telomerico; esto ex
plicaria: l) la preponderancia de quiasmas distales en
los bivalentes con un solo quiasma, y H) la falta de
correlación entre las frecuencias D y T, dado que si
todos los bivalentes tienen al menos un quiasma, y si
ese único quiasma es generalmente distal, se sigue que
la frecuencia de quiasmas distales debe ser
aproximadamente constante.

2) Si la distancia diferencial ("d") varia ligeramente
entre celulas y/o entre individuos, en algunos casos la
posición del primer quiasma podria ser intersticial en
vez de distal; esto explicaría la correlación negativa
entre I y D.

¡Lil La posición del segundo quiasma estaria condicionada por
la interferencia quiasmatica. Este quiasma podria
incluso no formarse si la distancia de interferencia
("i") fuera mas larga que el resto de la longitud del
bivalente; por lo tanto, 1a frecuencia de quiasmas de un
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bivalente dependerá tanto de su largo total comode la
distancia de interferencia ("i"). Dadoque ese segundo
quiasma se encuentra por lo general en posicion
proximal, si la distancia "i" varia entre células y/o
entre individuos, 1a frecuencia total de quiasmas se
correlacionara positivamente con la frecuencia de
quiasmas proximales, que es lo que se observa en L. ar
gentina y C. obscurus. Se postula en consecuencia que:

l) La frecuencia de quiasmas en estas especies se hallaria
regulada genéticamente por la variación en la intensidad
de la interferencia: esta intensidad se pondria de
manifiesto en "distancias de interferencia" ("i")
incrementadas;

H) La distancia diferencial ("d") varia entre individuos y
aun entre celulas de un mismoindividuo, pero no seria
determinante para el control de la frecuencia de
quiasmas.

IN) En el caso de L.argentina la fusion centrica 3/6
provocaria un incremento de la distancia de
interferencia ("i"),y el cromosomaIso B de C. obscurus
un decremento. Esto explicaría el paralelismo entre el
control no cromosomico de la frecuencia y la
distribucion de quiasmas y los efectos de ambas
variaciones cromosómicas.

W) Nuevamente en el caso de L. argentina los efectos
intracromosomicos de la fusion 3/6 serian en gran
medida independientes de los efectos intercromosomicos.
Dado que la estricta localización distal en el
trivalente favorece 1a orientacion alterna del mismo
que es la única que puede producir gametas viables- se
ha postulado que los efectos intracromosomicos serian el
resultado de seleccion a favor del mantenimiento del
polimorfismo,I en la suposición de que este podria
resultar adaptativo.

Teniendo en cuenta que los estudios sobre frecuencia y
posicion de quiasmas descritos hasta el momento fueron
llevados a cabo en metafase I y sin diferenciar un bivalente
de otro (a excepcion de los cromosomas involucrados en la
fusion 3/6 de L. argentina) esta interpretación es totalmente
conjetural. Por lo tanto se utilizo el diseño experimental
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cuyos detalles se señalan en Materiales y Metodos a fin de
poner a prueba esta hipótesis en una de estas especies. Se
eligió Leptysma argentina debido al particular interes que
presenta el polimorfismo para la fusión centrica; los
resultados de este estudio se brindan a continuación.

7.2. Distribución de quiasoas en Leptysna argentina:

7.2.1. Distancia de interferencia:

Dado que las frecuencias T, P, I y D presentan una
variación altamente significativa entre individuos (ver
arriba), en el analisis de la distancia de interferencia
entre cariotipos se procuró controlar la variación debida a
diferencias individuales mediante el uso de un diseño
estadistico adecuado (ANÜVAjerarquizado). Las diferencias
entre individuos fueron en todos los casos no significativas
y en consecuencia, dentro de cada cariotipo, se reunieron los
datos pertenecientes a distintos individuos. De los 9
cromosomas -o brazos cromosómicos- que pueden formar dos
quiasmas (el 9 y el 10 forman normalmente uno solo),I 6
mostraron el patrón esperado, esto es, una distancia "i"
incrementada en los heterocigotas y mas aún en los
homocigotas de fusión. Estos cromosomas son: los
telocéntricos 2, 5, 4 y 7 (significativos al 0.1, 1, 5 y 107.,I
respectivamente) y los brazos 1L y -/ó (significativos al 5%)
(tabla 30). En los brazos 10 y 3/- la distancia “i” aumenta
en los heterocigotas pero vuelve a bajar en los homocigotas
de fusión, mientras que el cromosoma B se comporta a la
inversa; en todos estos casos las diferencias no son
significativas (tabla 30).
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7.2.1.2. Relación de la " distancia de interferencia“ ("i")
con la longitud cromosómica:

En otras especies de ortópteros donde se estudió la
distribución de quiasmas se observó una correlación entre la
distancia "i" y el largo cromosómico (Southern 1967a, Fox
1973). Esta correlación tambien se comprobóen L. argentina,
en los tres cariotipos para la fusión; se observa asimismo
que los portadores de la fusión tienden a presentar mayores
distancias "i" (fig. 23). El analisis de la covarianza
(utilizando al largo cromosómicocomovariable concomitante)
reveló diferencias significativas entre las rectas de
regresión (tabla 31), pudiendo por lo tanto afirmarse que la
fusión 3/6 produce un incremento generalizado de la distancia
"i", tal comose postuló anteriormente.

La correlación entre la distancia "i" y el largo cro
mosómicoha sido interpretada en forma diversa por distintos
autores, lo que implica una concepción divergente de la forma
en que operaria la interferencia quiasmatica. Henderson
(1963) y Southern (1967a) sostenían que la distancia "i"
determina dónde ha de formarse el segundo quiasma,l estando
"i" distribuida normalmentey caracterizada en consecuencia
por una media y una varianza. Desde este punto de vista,
entonces, la correlación distancia "i" vs. longitud cro
mosómicase deberia a que la interferencia operaria con dife
rente intensidad según la longitud de los cromosomas.

Por el contrario,I Fox (1973) sostuvo que la inter
ferencia operaria determinando dónde no se ha de formar el
segundo quiasma, y esta seria la distancia que se distribuya
normalmente; la longitud de la región donde está impedida la
formación de un nuevo quiasma (esto es,| donde la interfe
rencia es completa) puede ser inferida a partir de las
distancias "i" mini-as. Por su parte, las distancias "i"
máximasestaran condicionadas por una serie de factores,
entre ellos la posición del primer quiasma y la longitud
remanente del cromosoma (Fox 1973). En Schistocerca gregaria
la distancia "i" minima es constante para todos los
cromosomas, irrespectivamente del largo cromosómico (Fox
1973); según la explicación de Fox,l esta correlación se
deberia a que la longitud remanente es mayor en los cromo
somas mas largos. De este razonamiento surge que "distancia
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de interferencia" es un mal nombre para la distancia entre
dos quiasmas, dado que dependeria no sólo de la interferencia
quiasmatica sino también de otros factores. De todos modosse
seguira hablando de "distancia i" por razones históricas.

En la figura 24 se representó en forma de histograma
la distancia "i" versus el largo cromosómicopara cada biva
lente (o brazo) en Leptysmaargentina; la distribución de la
distancia "i" observada en los histogramas varia muchoentre
los distintos cromosomas,y en todos los casos 1a dispersión
difiere bastante de una distribución normal. Por otra parte,
las distancias "i" minimas dentro de cada cariotipo son
aproximadamente constantes, son mayores en los heterocigotas
que en los homocigotas basicos y se incrementan aún mas en
los homocigotas de fusión, como puede apreciarse en la figura
24; este hecho parece confirmar la hipótesis de que el au
mento de la distancia "i" media señalado en 7.2.1. se corres
ponde con un real incremento de la interferencia quiasmatica.

7.2.2. Distancia diferencial:

Si bien la hipótesis enunciada en 7.1. no le otorgaba a
la distancia diferencial "d" ningún papel en la determinación
de la frecuencia de quiasmas, es de interes comprobar si una
distancia "i" incrementada se corresponde con distancias
diferenciales ("d') menores -lo que indicaria que los
quiasmas tienden a distribuirse a distancias iguales con
respecto a ambos extremos- o bien si "d" es independiente de
"i". Los resultados favoreCen la primera posibilidad (tabla
32). Dentro de cada cariotipo,I las distancias "d" son menores
en los metacéntricos que en los acrocentricos y, dentro de
cada par, mucho menores en los bivalentes con dos quiasmas
que en los que tienen un solo quiasma. Cuando se compararon
los 3 cariotipos, se observó una tendencia generalizada hacia
una disminución de "d" en los heterocigotas, acentuada en los
homocigotas de fusión. Las únicas excepciones a este patrón
fueron el brazo 1L y nuevamente el cromosoma B. En el resto
las diferencias fueron significativas al 0.12 (3, ó y 2),l al
5% (1€, 1L, 5 y 7) o directamente no significativas (9 y 10).
Es notable tambien la disminución de la distancia diferencial
que se observa en los cromosomas 3 y b como consecuencia de
la fusión (tabla 32), debido a la fuerte localización distal.
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La correlación de la distancia "d" con la longitud cromo
sómica fue no significativa para homocigotas basicos y hete
rocigotas (r= 0.13 y r= -0.22) y fue en cambio significativa
y negativa para los homocigotas de fusión (r= -0.75). Este
hecho parece tener que ver con una creciente localización
distal (=menores distancias "d") en los cromosomas
metacentricos, que son ademas los más largos.

En resumen, puede afirmarse que la hipótesis que se
avanzó resiste con exito la evidencia suministrada por las
distancias "i" y "d". En efecto, se nota una mayordistancia
"i" en los portadores de la fusión -mayor aún en los
homocigotas de fusión que en los heterocigotas- acompañada
por una disminución en la distancia diferencial; el
incremento en la distancia "i" explicaría por lo tanto la
menor frecuencia de quiasmas totales, intersticiales y
proximales en los portadores de 1a fusión, dado que en
algunos casos habria segundos quiasmas que no llegarían nunca
a formarse. De ser cierto esto, en los portadores de la
fusión tendria que haber una disminución de la frecuencia de
quiasmas en todos los bivalentes, y esta disminución tendria
que ser mayor cuanto menor sea la longitud del cromosoma.
Esta evidencia se analizará a continuación.

7.3. Evidencia a partir de los histogranas de distribución
de quiasmas:

En las figs. 25, 26, 27, 28, 29, 30 y 31 se representan
los histogramas de distribución de quiasmas en cada uno de
los cromosomas de L. argentina para cada cariotipo
(homocigotas estandar. heterocigotas y homocigotas de
fusión), en los bivalentes con 1 y 2 quiasmas hasta el
cromosomaó, inclusive. Los resultados de 5.1 y 5.2 se
reflejan aqui en forma clara, resultando evidente una mayor
localización proximal-distal de los quiasmas en los
portadores de la fusión 3/6. Esto resulta particularmente
evidente en el cromosoma2, donde el aumento de las distancia
"i" se evidencia en un corrimiento de los quiasmas proximales
hacia las regiones centromericas. El mismopatrón se repite
en los pares medianos (con excepción de los cromosomas 3 y
ó). En éstos la caida en 1a frecuencia de quiasmas es tan
abrupta que no puede explicarse por el aumento en la
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distancia "i", dado que cromosomasmas cortos (4, 5 y 7)
presentan mayores frecuencias de quiasmas. Esto también
resulta coherente con lo expresado en 7.1. (iv): los efectos
intracromosómicos de la fusión 3/6 no serian producto del
aumentode la distancia "i", sino que tendrian un origen
independiente.

Tal comose mencionó anteriormente, la hipótesis de
trabajo —es decir, que la disminución de la frecuencia de
quiasmas en los portadores de la fusión 3/6 se debe a un au
mento en la distancia "i“- predice que los mismos cromosomas
mostrarán menores frecuencias de quiasmas en los heterocigo
tas y en los homocigotas de fusión que en los homocigotas
basicos. Sin embargo, en la tabla 33, donde se muestran las
frecuencias medias de quiasmas en cada cromosoma para cada
cariotipo, se observa que no existen practicamente
diferencias en las frecuencias de quiasmasentre carioeorfos
para ningún cromosomatelocggtrico -que es, precisamente,
donde se observaron aumentos significativos de la distancia
"i"-, sino que las diferencias se acumulan en el cromosoma1,
donde las diferencias entre cariotipos para la distancia
media "i" fueron debilmente significativas, o no
significativas (Vease tabla 30). Por supuesto, la mayorparte
de 1a diferencia en la frecuencia de quiasmas esta dada por
los fusionados 3 y 6 (tabla 33). Evidentemente la hipótesis
original, tal comoesta presentada, resulta insuficiente.

¿De que manera puede explicarse entonces que una distan
cia "i" incrementada en promedio no de como resultado una
menor frecuencia de quiasmas, comocabria esperar a partir
del modelo secuencial? Como se recordará, paralelamente con
un aumento de la distancia "i" se producia un decremento en
la distancia diferencial, lo que da comoresultado el mismo
número de quiasmas pero ahora distribuidos según un claro
patrón proximal-distal, como puede observarse en los
histogramas. De acuerdo con 1a hipótesis original, si se
grafica 1a frecuencia de quiasmas en función del largo
cromosómicodeberian observarse tres lineas aproximadamente
paralelas (fig. 32a) representando, de arriba hacia abajo, a
los homocigotas basicos, a los heterocigotas y a los
homocigotas de fusión. E1 mismografico con los datos reales,
sin embargo, da un patrón totalmente distinto: en la fig. 32h
(donde se representaron por» separado las rectas de los
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metacentricos y la de los telocentricos) se advierte que, en
estos últimos, las lineas no solo son paralelas sino que se
superponen, como si la fusion 3/6 no hubiera tenido el menor
efecto. Es en los metactálntricos,l sin embargo, donde se
advierten notables diferencias; no solo el metacentrico 1 de
los homocigotas basicos forma una recta por deb-jo de la de
los telocentricos (un efecto análogo fue detectado por
Southern 19b7a, en ortopteros con algunos cromosomas
metacentricos) sino que la presencia de la fusion 3/6 provoca
una abrupta caida en la frecuencia de quiasmas de ambos
metacentricos (figura 32b). Un comportamiento semejante -como
ya se dijo,l análogo también a lo observado por Southern
(1967a) en los cromosomasmetacentricos de varias especies de
"truxalinae" (ahora Gomphocerinae)- se esperarla sblo en
presencia de interferencia a traves del centromero, que no se
considero en un primer momento y que se analizará a
continuacion.

7.4. Interferencia a travús del centro-ero:

Tal como se indico en la seccion previa, trabajos
anteriores descartaron la existencia de interferencia a
traves del centromero en los ortopteros; Southern (19ó7a)
pretendió demostrar su inexistencia mediante procedimientos
estadisticos que discutiremos luego, en tanto que autores
posteriores (Arana & a1. 1980, Colombo 1987, 19B9a, por
citar algunos) lo dieron como un supuesto universalmente
cierto para los ortopteros y no discutieron su validez. Sin
embargo, la operacion de interferencia a traves del
centromero ha sido sugerida en varios organismos, comoCulex

'pipiens (Callan &Montalenti 1947), Dicranomya trinotata,
Forficularia auricularia y Asellus aquaticus (John &Lewis
1965) y posteriormente en el ortoptero Chorthippus brunneus
(Laurie y Jones 1981), donde ha resultado aparente que la
posicion de un quiasma en un brazo influenciaria la posición
de otro quiasma en el otro brazo. Southern (19ó7a), con el
objeto de saldar esta controversia -al menospara el caso de
los ortopteros- realizo estudios de correlación en el
inmejorable material que proporcionan los ortopteros
"truxalinos" (Chorthippus y especies relacionadas) que
presentan el asi llamado cariotipo "Chorthippoide",I esto es,
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tres pares metacentricos y 5 telocentricos, mas el cromosoma
X. Con tal objeto, Southern (1967a) realizó estudios de
correlación entre la frecuencia de quiasmas de un brazo y la
frecuencia de quiasmas en el otro brazo; una correlación
negativa, a1 decir de Southern, seria indicativa de
interferencia a traves del centrómero. Los resultados fueron
erraticos, dando en algunos cromosomasde algunas especies
(estudió cuatro) un coeficiente de correlación (r) positivo,
en otros negativo, pero en ningún caso fue el r sig
nificativo. Southern (19ó7a) concluyó por lo tanto que no
existe interferencia a traves del centrómero, a1 menos en
estos organismos.

De acuerdo con nuestro criterio, sin embargo, el anali
sis de Southern (19ó7a) resulta insuficiente; en efecto, si
fuera cierto que en las especies que estudió este autor la
distancia "i" esta negativamente correlacionada con la
frecuencia de quiasmas, y esta frecuencia depende solamente
de la interferencia, entonces sólo cabe esperar correlaciones
positivas entre el número de quiasmas de un brazo y el otro;
en el peor de los casos, esto es, una pobre asociación entre
el número de quiasmas y la distancia 'i“, se esperaran co
rrelaciones que seran tambien pobres. La mejor manera de
comprobarsi existe interferencia a traves del centrómero es,
a nuestro entender, verificando la existencia o no de
correlaciones entre la distancia residual de un brazo y 1a
distancia residual del otro (comose recordara, la distancia
residual ("r") era la que mediaba entre el centrómero y el
quiasma mas próximo). Esta consideración se basa en el
siguiente razonamiento: si la interferencia operara a traves
del centrómero, entonces habria una distancia de
interferencia a traves del centrómero que seria la sumade
las dos distancias residuales (a las que llamaremos R1 y R2).
Por supuesto, para este caso vale la salvedad mencionada mas
arriba (ver 5.5.1.2); la "distancia de interferencia" (en
este caso R1 + R2) reflejará realmente 1a interferencia
quiasmatica si las distancias entre los quiasmas son cortas;
si son largas es posible que estos no interactúen en
absoluto; pero habra una distancia mini-a donde la
interferencia sea completa y esta distancia (comoen el caso
de 1-a") sera aproximadamente constante o, al menosvariara
dentro de ciertos márgenes. En este caso cuanto menor sea la
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distancia R de un lado del centromero, mayor sera del otro,
conduciendo por ende a correlaciones negativas entre R1 y R2.
Por ello, si se considerasen todas las distancias se
obtendrian correlaciones pobres (si las distancias son largas
es posible que dos quiasmas no interactúen en absoluto),
pudiendo esperarse que éstas mejoren si se consideran
distancias R1 + R2 cada vez menores (es decir, cuando los
quiasmas empiecen a interactuar). Como última prediccibn
podria esperarse que, si se trata de genuina interferencia
quiasmatica, tambien R1 + R2 aumentara en los portadores de
la fusion 3/6, tal comoocurre con la distancia "i".

Los resultados de este analisis se muestran en la tabla
34. Las correlaciones entre R1 y R2 (donde R1 es 1a distancia
residual del brazo 1L y R2 es la del brazo 1C) son no
significativas cuando se consideran todos los cromosomas1
para todos los cariomorfos; sin embargo, cuando se consideran
solo las distancias R1+R2menores que 25 (en pocentaje de la
longitud total autosomica) comienzana aparecer correlaciones
negativas, que en el caso de los homocigotas de fusion es
significativa. Se observa que, para cada uno de los
cariomorfos, el módulo de r es cada vez mayor conforme la
distancia R1+R2disminuye. En la fig. 33 se representa el mo
dulo del coeficiente de correlación (que es siempre negativo)
graficado versus la distancia R1+R2¡se observa no solo que
la repulsión es mayor a menores distancias R1+R2 sino que
este rechazo se da con mas fuerza en los portadores de la
fusion que en los homocigotas basicos, y mas en los
homocigotas de fusion que en los heterocigotas. Esto conduce
a dos interrogantes:

a) ¿Quiere decir esto que la repulsión de quiasmas que se
da a traves del centrómero puede ser genuinamente llamada
interferencia? Es dificil dar una respuesta, especialmente
cuandoel concepto de interferencia resulta tan dificil de
precisar. Sybenga (1975), que efectuó una revision de los
casos en que se insinuo interferencia a traves del centro
mero, sostuvo que esta podria ser consecuencia de variaciones
en el apareamiento. En tanto no se conozca la verdadera causa
de este proceso, resultara muydificil diferenciar un efecto
de otro. Pero en todo caso resulta claro que este proceso
según el cual quiasmas proximos a traves del centromero se
repelen (o no se forman) parece ser la causa mas probable de
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la disminución de quiasmas que se observa en Leptysma
argentina en forma concomitante con la presencia de la fusión
3/6 (esto es, de los efectos intercroeosómicos mencionados
anteriormente).

b) ¿Es suficiente la operación de la interferencia a
traves del centrómero para explicar los llamados efectos 1n
tracronosómicos? Es dificil responder a este interrogante; en
primer lugar, porque no fue posible realizar con el bivalente
3/6-3/6 un estudio comparable al realizado con el bivalente 1
(es decir, la correlación entre las distancias residuales de
cada brazo) porque en el 3/6-3/6 la localización distal es
practicamente completa, y hay muy pocos bivalentes con
quiasmas proximales o intersticiales. En nuestra opinión no
existe, al menos por el momento, razón para pensar lo
contrario. Por lo tanto, es posible que los hasta aqui
llamados "efectos intracromosómicos" y los "efectos in
tercromosómicos" tengan el mismoorigen: una intensificación
de la interferencia quiaseática en los portadores de la fu
sión 3/6. Este aumentode la interferencia -junto con la ma
yor localización distal del primer quiasma- tendria entonces
dos consecuencias: en los cromosomastelocentricos produciría
un desplazamiento del segundo quiasma hacia el centrómero;
este efecto, paralelamente con una localización masdistal
del primer quiasma (es decir, "distancias d" menores)
provocaria un patrón de distribución proximal-distal sin no
dificacián de 1a frecuencia de quiasnas. La frecuencia de
quiasmas si se veria alterada en los cromosomasmetacentri
cos, debido a que la interferencia en esta especie es opera
tiva a traves del centrónero; este hecho provoca disminución
de la frecuencia de quiasmas proximales en el bivalente 1 y
su total supresión en el bivalente 3/6, debido a su menor
longitud. Nótese que el brazo 10 (que tiene aproximadamente
la misma longitud que el brazo 3/—) también evidencia una
supresión de los quiasmas proximales e intersticiales en los
portadores de la fusión (fig. 26). Un estudio que abarque un
número mayor de bivalentes 3/6-3/6 que el aqui analizado (en
total 90) tal vez aclare definitivamente la cuestión de los
"efectos intracromosómicos".
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7.5. Elaboración y cálculo de nuevos indices de
recambinacióna partir de los datos de distribución
de quiasmas.

La frecuencia y la posición de los quiasmas resultan
buenos estimadores del nivel de recombinación genetica en una
población, especialmente cuando los analisis genéticos son
dificiles o imposibles (Jones 1987). Sin embargo la
frecuencia de quiasmas puede ser insuficiente cuando se trata
de comparar diferentes poblaciones de una mismaespecie que
muestran variaciones sutiles en estos valores. En estudios de
citogenetica poblacional, donde el calculo de la reducción en
1a recombinación ocupa un papel central en los argumentos
adaptacionistas (como en el caso de Drosophila) es sumamente
importante contar con un estimador que de cuenta de la
mayoria de las modificaciones que causan los reordenamientos.
En el caso de Drosophila robusta, Carson (1955, 1958) señala
por primera vez en esa especie el patrón central-marginal,
que compara con el observado por Dobzhansky y colaboradores
en las D. willistoni sudamericanas (Da Cunha & Dobzhansky
1954) y que luego seria observado en otras especies de
Drosophila e incluso en ortópteros (Hewitt 1979). Es sabido
que para los heterocigotas de inversión la recombinación se
halla suprimida en las regiones mutuamenteinvertidas; Carson
(1955) expresa el nivel de heterocigosis por medio del indice
de reconbinación libre (IFR, index of free recombination),
que consiste simplemente en la longitud proporcional del
genomano molestada por inversiones. Este indice es el que
luego utiliza para efectuar comparaciones y correlaciones con
variables ecológicas a fin de fundamentar su hipótesis de la
heteroselección; mención aparte del destino final de esta
hipótesis, el indice se reveló como sumamenteoperativo, a
punto tal que es aún utilizado por Brussard (1984) en un
enfoque mas moderno del mismo problema.

En el caso de los ortópteros se utiliza universalmente
la frecuencia de quiasmas como estimador del nivel de
recombinación (ver Hewitt 1979 para una revisión). Sin
embargo, y ademas de los inconvenientes señalados antes, esta
variable cuenta con una limitación que la invalida para
polimorfismos de tipo robertsoniano: no considera la
variación en el número de grupos de ligamiento. Darlington
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(1939) habia propuesto un indice de recombinacion -que
consiste en la suma del número haploide (n) con el numero
medio de quiasmas por poblacion (x)- que representa el numero
medio de elementos que segregan en forma independiente; asi,
el número de gametas posibles es 2‘"*"’. Sin embargo, este
indice aún no considera la variación en la posicion de los
quiasmas, que causarán una recombinacibn maxima si el quiasma
es perfectamente intersticial y una recombinacion cero si es
totalmente distal o -en el caso de los telocentricos
totalmente proximal. Para DichropIus pratensis, Tosto y Bidau
(1987) utilizan un indice de Darlington modificado, que
consiste en la suma del número haploide (o de grupos
segregantes, en el caso de los heterocigotas de fusion) al
númerode quiasmas intersticiales. Este indice presenta dos
inconvenientes: da la misma jerarquía a todos los quiasmas
intersticiales, que son los que se encuentran en el tercio
medial del cromosoma(la clasificacion de la posicion del
quiasma, como antes en este trabajo, es subjetiva) y no
considera a los quiasmas proximales que, en el caso de los
cromosomasmetacentricos, tambien aportan a la recombinacibn.
Por otro lado, el indice de Darlington (modificado o no) da
el mismo peso estadístico a todos los cromosomas, lo que en
un cariotipo bastante asimétrica (comoes el caso de los
ortopteros) es una gran simplificación. Se procura aqui por
lo tanto lograr un enfoque mas preciso mediante un indice que
tenga en cuenta: a) El tamaño relativo de los cromosomas, y
b) La posicion exacta de los quiasmas.

a) Sea 6 1a productoria de 2(n)(l¿), donde 1; es la
longitud proporcional de cada cromosoma(1a sumatoria de los
li es 1); si todos los cromosomastuvieran el mismolargo
(l;=l¡=---=l"), entonces l¿=1/n , y BI 2“ es el númerode
gametas posibles.

b) Sea 6 productoria de 2(n-€>x)(l¿),l donde 1‘ es en este
caso la longitud de cada una de las n+x regiones cromosomicas
que segregan independientemente. Nótese que en el caso
especial en que todas las n+x regiones tuvieran la misma
Iongitud (l;=l==--'=ln), es decir, si todos los cromosomas
tuvieran el mismo tamaño y los quiasmas se ubicaran en la
mitad del cromosoma, entonces 1;: 1/(n+x). e. 2cn#ua es el
número posible de gametas, y el logaritmo en base 2 de 6 es
(n + x), que es el mismo indice de Darlington.
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Se propone entonces a Ir- 1926 como un indice de re
combinacion mas general que representa el número efectivo de
elementos que segregan independientemente, ponderados por su
longitud proporcional, en cada individuo. El nivel medio de
recombinacion puede obtenerse en principio -de no mediar
objeciones teóricas insalvables- promediando los indices de
cada individuo. Según este planteo,,I el indice de Darlington
seria un caso especial de este otro indice, en las
condiciones señaladas mas arriba; mas especificamente, el
indice de Darlington seria siempre una sobreestima del nivel
de recombinacion presente en una poblacion.

Este indice propuesto seria operativo tan sólo para
aquellos casos en que la determinacion precisa de la posición
de los quiasmas fuera sencilla. Consideramosque la totalidad
de los ortopteros cumple con este requisito, especialmente
teniendo en cuenta que los modernos procesadores de imagenes
simplifican y aceleran la medicion y el procesamiento de
estos datos. En el Apéndice se incluye un programa BASICpara
el calculo de este indice (en dialecto GN-BASIC,Microsoft).

Este programafue utilizado para calcular los indices de
recombinacionen los individuos utilizados para efectuar el
estudio de distribución de quiasmas en Leptysmaargentina. En
la tabla 34a se indican los valores promedio para cada
cariotipo, y también las varianzas. Se incluye también el
indice de Darlington (ID) y el número real de fragmentos que
segregan independientemente (y que dada la preponderancia de
los quiasmas terminales es mucho menor que el ID).

Se pueden señalar tres limitaciones de este indice. La
primera,I de orden teorico, es que considera a cada fragmento
comosi fuera efectivamente de segregación independiente. La
segunda es de orden practico: su varianza es muyelevada, lo
que lo hace algo inadecuado para efectuar correlaciones. Otro
inconveniente es que otorga excesivo peso estadistica a los
fragmentos muy pequeños, lo que baja su valor en forma exce
siva. Este último inconveniente fue salvado adoptando el si
guiente criterio: los fragmentos menores que el 1 Z de la
longitud total del genoma no son considerados por el
programa.

En cuanto al primero, se busco su solucion dividiendo el
problema en dos pasos: en primer lugar, considerando la
recombinación producida por los quiasmas en cada cromosoma;
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en segundo lugar, ponderando estos valores por el largo
relativo de cada cromosoma; esto condujo a una ligera
modificación del indice, que se muestra a continuacibn

donde 1;, es la longitud de cada fragmento cromosomico
separado por los quiasmas, X; es el numero de esos
fragmentos, L¿ es el largo proporcional de cada cromosoma, y
n es el número de elementos segregantes. En el Apúndice se
brinda un programa BASIC para el cálculo de este indice. Su
aplicacion para el caso de Leptysma argentina arrojo los
resultados que se indican en 1a tabla 34h.

En las tablas 35 y 36 se muestran las correlaciones de
ambos indices con las frecuencias de quiasmas totales,
proximales, intersticiales, distales y con el númeroreal de
fragmentos (sumatoria de los Xi) para los tres cariotipos de
la fusion 3/6. Ambosindices se comportan de la misma manera,
pero es notorio que el segundo es muchomás sensible a las
variaciones en la posicion de los quiasmas y que a la vez es
mas preciso, por cuanto su varianza es menor; este hecho se
refleja en que los valores de r (el indice de correlación)
para este indice son siempre mas elevados. Otro hecho notable
es que en los tres cariotipos para la fusion 3/6 la
correlación con los quiasmas intersticiales es bastante
buena, por lo que la modificacion de Tosto y Bidau (1987) al
indice de Darlington puede considerarse, en este caso, como
una buena aproximación. Pero es evidente que la correlación
con 1a frecuencia de quiasmas proximales (P) mejora en los
homocigotas de fusión; este efecto puede ser mucho mas
notorio en organismos con mayor número de cromosomas
metacentricos, comoDichroplus pratensis.

Se propone entonces el indice Ir para organismos que
permitan una medicion razonablemente precisa de la distri
bucion de quiasmas; para aquellos que tengan todos sus
cromosomastelocentricos,I el indice de Darlington modificado
(Tosto & Eidau 1987) es una buena aproximación. En el caso de
Leptysmaargentina se utilizara para obtener correlaciones
con parametros morfológicos y ecológicos.

8. Unnuevo cariotigg en la subfamilia ngtxsminag:



La subfamilia Leptysminae presenta un cariotipo basico
de 2n= 23 o 24 o, un sistema de determinación del sexo
XO/XXpresenta todos sus cromosomas telo- o acrocentricos
(Mesa & a1. 1982). Sin embargo, en algunas especies (Leptysma
argentina, Cornops aquaticum, Stenopola pallida, Tetrataenia
surinama) han ocurrido fusiones céntricas que condujeron a
una disminución del numero cromosómico sin modificar el
número de brazos, o numero fundamental. En C. aquaticum las 3
fusiones son aparentemente polimórficas (Mesa 1956, Mesa &
a1. 1982), mientras que en L. argentina coexisten una fusión
polimórfica y otra fijada. S. paIIida y T. surinama
difieren del cariotipo ancestral en 1 y 2 fusiones fijadas,
respectivamente (Mesa & al. 1982). Las fusiones X-autosoma,
con ser comunesentre los acrididos (originando sistemas de
determinación del sexo neo X-neo Y,I Sáez 1963, Cardoso &
Dutra 1979) no han sido detectadas entre los leptysminos
(Amoedo 1980, Mesa & a1. 1982).

En la temporada de recolección de Leptysma argentina
correspondiente a la primavera de 1986 se capturaron en la
población de Puerto Talavera (Pcia. Bs. As.) B3 individuos
que aparentemente pertenecian a dicha especie. Sin embargo,
su ulterior analisis citológicoi reveló que 2 individuos
presentaban un complemento cromosómico radicalmente dife
rente. Estos 2 individuos fueron considerados por el Dr. Ri
cardo Ronderos comopertenecientes a la especie L. argentina,
basándose en criterios puramente morfológicos. Por ello se
consideró de interes incluir en este trabajo una breve
descripción de este cariotipo.

Leptysma(argentina?) presenta un cariotipo bastante
reducido: 2n=1ó, 14 A + neo X-neo Y, que se puede remontar al
cariotipo ancestral para la familia (22A+ X0) postulando la
ocurrencia de cuatro fusiones céntricas, una de ellas entre
el cromosoma X y un autosoma (figs. 34 y 35 ). Uno de los dos
individuos coleccionados en esta población era portador de un
cromosoma B mas pequeño que el X (figs. 34 y 35). Este ca
riotipo es extremo para la familia Leptysminae, en la que no
se habian descrito hasta ahora sistemas neo X-neo Y.

El cromosoma neo Y es sensiblemente más corto que la
porción autosómica del neo X (fig. 34a,b); ademas, su región
proximal se encuentra heterocromatinizada y no se aparea. La



B4

divergencia morfológica entre neo X y neo Y es común (Hewitt
1979), se encuentra bien documentada en el genero Dichroplus
(Cardoso & Dutra 1979) y es considerada parte de un proceso
de masculinizacion del neo Y (Sáez 1963). Sin embargo, Hewitt
(1979) señala que el acortamiento del neo Y con respecto a la
porción autosomicoa del neo X es un fenomeno restringido a la
superfamilia Eumastacoidea. L. (argentina?) es entonces el
primer caso descripto de un acridoideo con sistema neo X-neo
Y donde este presenta un acortamiento (fig. 35b). Esta
divergencia seria ademásun indicador de cierta antiguedad
para este reordenamiento (Sáez 1963).

Las 3 fusiones céntricas autosomicas dieron origen a 3
pares metacéntriocos; el mayor de ellos (figs. 34c,d, 35 b)
el centromero presenta una estructura doble, lo que sugiere
que seria producto de una fusión céntrica entre dos
cromosomas acrocéntricos (John & Freeman 1975). La regiones
centroméricas de este par se repelen tempranamente en
paquitene (fig. 34c). La localizacion de los quiasmas en
estas regiones es irrestricta (fig. 35d).

El cromosomaB, encontrado en uno de los dos individuos
analizados, se encuentra por lo general asociado a la porcion
"X-antigua"("paleo-X") del neo X en paquitene (fig. 34a,c) y
suele conservar esta asociacion en diplotene y diacinesis
(figs. 35b,c). En metafase el B se autoorienta hacia uno de
los polos (fig. 35d).

Estos individuos difieren de L. argentina en muchos
rasgos de su cariotipo, y por ende deben ser considerados
comopertenecientes a una especie aún no descrita y que se
encuentra intimamente relacionada desde el punto de vista
morfológico con la anterior; de aqui en adelante, esta espe
cie sera llamada "Leptysma 5p.", a secas. La presencia de
tres fusiones autosomicas fijadas y la fusión X-autosomapu
dieron haber sido causantes del proceso que condujo a su se
paración en una especie autonoma (John 1983, Lande 1985). En
efecto, las fusiones céntricas son reordenamientos que pro
vocan suficiente heterosis negativa en el hibrido comopara
facilitar una especiacion cromosómica, si el trivalente re
sultante no cumple los requisitos indicados anterirmente para
su buena segregación en anafase I (Gropp & al. 1982). El
tamaño poblacional requerido para que una mutación cromo
somica con heterosis negativa se fije es muy bajo (Lande
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1985) y disminuye conforme aumenta el grado de heterosis ne
gativa; sin embargo, Hedrick (1977) ha demostrado que bajas
niveles de conducción meiótica aumentan notablemente la pro
babilidad de que una mutación se fije en estas condiciones.
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DISCUSION GENERAL Y CONCLQQIONEQ:

1- Advertencia:
Es evidente a partir de las revisiones existentes (John

& Lewis 1965, Hewitt 1979, John 1983, Brussard 1984, Sperlich
& Pfriem 1986) que los organismos mas estudiados desde el
punto de vista de la variación cromosómicay su distribución
geografica -a1 menosdentro del reino animal- fueron los
insectos. El origen, 1a naturaleza y el significado de esta
variación (ya sea esta polimórfica, politipica, entre
especies o bien en mutantes espontáneos ocasionales) han sido
muy controvertidos, y su importancia fue en algunas
oportunidades subestimada y en otras sobrevalorada; según
nuestra modesta opinión, sólo seria posible obtener una
dimensión mas clara de este fenómeno mediante un estudio tan
riguroso como fuera posible y cientifico en el sentido mas
restrictivo del termino, es decir, sin articulos de fe,
hipótesis ad-hoc ni meras conjeturas.

En el caso de Drosophila (que es el modelo paradigmático
de los estudios citogeneticos poblacionales) las muchas
posibilidades que ofrece el material permitieron postular
hipótesis que en un grado considerable han sido pasibles de
refutación o bien de aceptación provisoria a traves de la
realización de experimentos cruciales. El caso de los
ortópteros es bien distinto: estos insectos poseen la ventaja
de ser conspicuos, con poblaciones numerosas en algunos casos
(no en el de Leptysma argentina) y de exhibir excelentes
figuras mitóticas y meióticas. Por otra parte, sus
caracteristicas demográficas, -i.e. generaciones discretas y
más o menos sincrónicas- facilitan los estudios
poblacionales. Sin embargo, su manipulación experimental
ofrece serios inconvenientes de orden tecnico debido a que
sus hábitos reproductivos son complejos (por ejemplo,
Leptysma argentina ovipone endofiticamente dentro de
ciperáceas y sólo dentro de determinadas ciperáceas) y al
hecho de que cada generación abarca por lo común un año.
Estos inconvenientes dificultan la crianza en el laboratorio
-cuanto mas la realización de cruzamientos- y por ende
restringen la posibilidad de discriminar entre distintas
hipótesis con algún grado aceptable de certeza. La historia
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de la citogenetica de ortópteros, fértil en polémicas entre
autoridades enfrentadas por interpretaciones opuestas de un
mismo fenómeno -sin que ningún experimento crucial pudiera
haber saldado 1a cuestión con menor efusión de tinta- es
elocuente en ese sentido (cf.las polémicas entre White y John
sobre casi todos los temas).

Existe otro impedimento para que un estudio en estos
organismos arroje -a1 menos por el momento- resultados
inequivocos y de facil interpretación. Una buena proporción
de las premisas de las que se parte y casi todas las
conclusiones a las que se arriba, dependen para su validez
del conocimiento de algunos parametros demográficos de cada
especie, en particular de su dinamica poblacional y su habito
reproductivo. Dado que nuestro desconocimiento de esas
caracteristicas es pleno, sólo es poible hacer conjeturas
sobre el origen,l importancia adaptativa y destino probable de
los cambios cromosómicos que abundan en este grupo. Este
trabajo debe considerarse por lo tanto como una primera
aproximación al problema de la variación cromosómica en
poblaciones naturales de ortópteros; una segunda aproximación
requerirá sin duda un enfoque multidisciplinario que
comprendatambién estudios ecológico-poblacionales.

En vista de lo señalado se ha venido procurando en este
trabajo no efectuar una contribución mas a la abundancia de
conjeturas ya existentes en este terreno sino mas bien
plantear hipótesis refutables que contribuyan a señalar
caminos posibles para la ulterior indagación experimental.
Noobstante, cierto nivel de especulación en estos temas es
inevitable, y en eso consistirá el resto de este trabajo.

2- Guiagggg y recompinagggg:

Los quiasmas fueron descriptos y designados con ese
nombre por JansSens (1909) a partir de sus estudios meióticos
en anfibios urodelos, si bien ya Rückert (1692) habia
descrito esas estructuras en los oocitos de tiburones.
Janssens efectuó la definición de quiasma en los siguientes
terminos: "...1a palabra quiasma puede ser tomada en el
sentido general de dos hebras que se cruzan una con otra
formando una Cruz de San Andrés" (Janssens 1909). Darlington
(1932) aclara que el mismoentrecruzamiento de homólogos que
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parece una Cruz de San Andrés puede parecer una Cruz Griega
desde otro punto de vista.

Masalla de la controversia teológica, se plantearon dos
hipótesis alternativas para explicar la naturaleza de los
quiasmas. La hipótesis "clásica" (impropiamente llamada
"teoria clasica") de Weinrich (1916) y Robertson (1916)
argüia que los quiasmas representaban la concurrencia de
distintos modos de separación de las cromatidas y que por
ende no se relacionaban con el crossing-over. La hipótesis
llamada “teoria de la quiasmatipia", atribuible directamente
a Janssens (1905, 1909, 1924), proponia en cambio que los
quiasmas son el resultado de intercambios en los bivalentes
entre cromatidas homólogas no hermanas. Janssens propuso
ademas -con el consenso y el apoyo de la escuela de
genetistas de Drasophila de Morgan-que esos intercambios
eran los mismosque postulaban los genetistas para explicar
la recombinación genetica: en otras palabras, como lo
señalara Darlington (1932) mas adelante, que el quiasma era
la expresión citológica del crossing-over. La definitiva
demostración de la teoria de la quiasmatipia -despues de
convincentes argumentaciones por parte de Darlington (1930,
1932), basadas en gran medida sobre sus propias
observaciones- estuvo a cargo de Whitehouse (1965), quien
recopiló toda la evidencia existente hasta ese momento.

La teoria de la quiasmatipia otorga a los quiasmas
ciertas ventajas como medio para la estimación de la
recombinación en un organismo. Según G.Jones (1987), "Los
quiasmas ofrecen un medio muy rapido y directo para el
estudio de 1a recombinación. En organismos apropiados, ellos
pueden brindar información detallada y precisa sobre 1a
cantidad tota] de recombinación y sobre su distribución a Io
largo de] genoma. Tambienpermiten analizar Ia recombinación
en un amplio espectro de especies, sin estar limitados por 1a
disponibilidad o 1a carencia de marcadores genéticos, y en
híbridos estériles que no pueden ser analizados
genéticamente".

Es posible determinar la posición de los quiasmas en
cualquier estadio de la profase I, pero la interpretación
puede variar dependiendo de la existencia o no de
terminalización. El concepto de terminalización fue
introducido por Darlington (1929), quien recurrió a ella por
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via de hipótesis para reconciliar dos hechos aparentemente
contradictorios: el apareamiento lado a lado de los homólogos
en cigotene y paquitene (=parasinapsis) y la asociación
extremo a extremo que se observa en muchos bivalentes llegada
1a metafase I. Pese a muchas modificaciones y
relativizaciones de la hipótesis por parte del mismo
Darlington (1932, 1937) la idea de quiasmas desplazandose por
los bivalentes a 1a manera de los cierres relámpago resulto
tan atractiva que aún se enseña en algunos cursos elementales
de genetica comoun rasgo invariable de la meiosis. Muchos
estudios estadisticos, en algunos casos aprovechando
marcadores citologicos como la presencia de bandas C
intersticiales, han fallado en favor (Santos &Biráldez 1978,
Vilardi 1987) y en contra (Loidl 1979) de la terminalizacion;
sin embargo, la evidencia directa (utilizando marcadores del
ADNcomo la bromo-deoxiuridina, que tiñe diferencialmente las
cromatidas hermanas) mostraron en forma convincente que, en
un rango de organismos que va desde las langostas hasta los
ratones y hamsters (Tease & Jones 1976, Jones & Tease 1980,
Jones 1987) los quiasmas gg terminalizan.

3. Variación de la frecuencia y ggsición de los guiaggas:

Existe amplia evidencia sobre determinantes genéticos
(ver revision en Rees 1961, Baker a a1. 1976) y causas
ambientales, tanto internas como externas a1 organismo, que
producen variacion quiasmatica. Se han detectado diferencias
significativas entre distintas especies (Hewitt 1964, Rees &
Jones 1967, Hillel & al. 1973, Ennis 1972), entre individuos
dentro de una misma especie, ya sea en poblaciones
genéticamente variables (Laurie & Jones 1981, Whitehouse &
a1. 1981) o en lineas endocriadas (Rees 1935) y entre celulas
de un mismoindividuo. La variación entre celulas da una idea
del grado de control que es ejercido sobre la frecuencia de
quiasmas, y esta puede variar (Rees & Thompson 1956). Las
diferencias entre sexos (revisadas por Callan &Perry 1977)
son a menudo pasadas por alto, pero los machos y las hembras
puedendiferir en la distribucion de los quiasmas, y estas
diferencias pueden ser ligeras o sustanciales. En general,
las maximas restricciones se encuentran el el sexo
heterogametico (Callan & Perry 1977), hasta el extremo de que
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en varias especies el macho es aquiasmatico (John & Lewis
1965) (v.gr. el caso de Drosophila).

En cuanto a las causas no genéticas, existe tambien
evidencia de que 1a frecuencia de quiasmas se altera luego de
exposición a altas temperaturas (Elliot 1958, Henderson 1962;
King & Hayman 1978) pero también por otras variables
ambientales (Westerman 1967) y por 1a edad (Maudlin 1972,
Speed 1977); SE han detectado asimismo cambios estacionales
en la lagartija australiana Phyllodactylus marmoratus (King &
Hayman 1978).

La evidencia hasta aqui presentada demuestra que la
frecuencia y la posición de los quiasmas se encuentra
modificada por un amplio espectro de factores fisicos,
genéticos y fisiológicos. Sin embargo,nuestro interes esta
centrado en el efecto que suelen presentar los
reordenamientos cromosomicos sobre el número y la
distribucion de los quiasmas, y este es el tema que se
examinará a continuación.

4. Efectos de los cambios cromosómicossobre la frecgencig y
la ci d l uia s:

La presencia de cambios cromosomicos, espontáneos o
polimúrficos, puede producir efectos a menudo dramáticos
sobre 1a recombinacion, ya se trate de heterocromatina
supernumeraria (v. John 1981) o de reordenamientos
cromosomicos propiamente dichos, tal como se encuentra
abrumadoramenteregistrado en 1a literatura. Este hecho ha
llevado a la suposición, no siempre fundada, de que el
mantenimiento de los polimorfismos cromosomicos que afectan a
la recombinacion se debe precisamente a esos efectos. Si bien
se ha demostrado que en algunos casos (v.gr. Drosophila) los
polimorfismos cromosómicos son mantenidos por seleccion
natural, y que en este proceso es crucial la heterosis
producida por complejos genicos coadaptados -que a su vez se
hallan protegidos de la recombinacion por los
reordenamientos- (Carson 1955, 1958, Dobzhansky & a1. 1963,
Brussard 1984, Sperlich & Pfriem 1986). en el caso de los
ortopteros no es tan claro que los efectos producidos por los
cambios cromosomicos constituyan verdaderamente una funcion.
Por el contrario, es probable que muchosde los polimorfismos
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descriptos para heterocromatina supernumeraria (ver John 1983
para una revisión) sean neutrales y que en consecuencia esten
mantenidos por presión de mutación (John 1981).

Asimismo, muchose ha insistido en el posible papel que
los cromosomas B podrian jugar en el control de la
recombinación (John & Hewitt 1965a, b, John 1976, Hewitt
1979, John 1981, Jones & Rees 1982, John 1983), basándose en
las alteraciones que algunos de ellos producen sobre la
frecuencia y posición de los quiasmas; sin embargo, parece
cada vez mas claro que los cromosomas supernumerarios se
mantienen como resultado de una suma algebraica de mecanismos
de acumulación (conducción meiótica positiva, no disyunción
direccional hacia la linea germinal) y de perdida (conducción
meiótica negativa, selección purificadora, retraso del B en
anafase y posterior eliminación en un núcleo de
restitución)(0stergren 1945, Nur 1969, 1977, Hewitt & a1.
1987).

Incluso los polimorfismos para fusiones céntricas, que
podrian jugar un papel importante en la conservación de
relaciones epistaticas y de dominancia en virtud de las
restricciones que imponensobre la recombinación, podrian
deber su mantenimiento original y aun su mantenimiento actual
a causas tan poco selectivas como la conducción meiótica. En
este sentido es particularmente ilustrativo el caso de las
poblaciones inglesas de la musaraña común (Sorex araneus)
cuyo cariotipo, al parecer originalmente acrocentrico, se
encuentra en la actualidad alterado por un número de fusiones
céntricas fijadas y polimórficas (Searle 1986a). Estudios de
la meiosis femenina (Searle 19Bóa,1988) han revelado que
estas fusiones presentan un grado considerable de conducción
meiótica, lo cual causó su fijación en casi toda la isla. Sin
embargo, en una estrecha zona híbrida entre dos razas
cromosómicas se halló que tres fusiones céntricas con
homologia monobraquial dan lugar a la formación de
multivalentes cuya orientación es problematica (Searle 1984)
y que por lo tanto reducen la fertilidad de los portadores.
Comoconsecuencia de esta selección negativa contra los
portadores de los metacentricos, 1a frecuencia de sus
homólogos acrocentricos es muchomas alta en el centro de la
zona hibrida que en sus márgenes (Searle 19Bóa) y fuera de
ella es cero. Dado que la formación de un cromosoma
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metacéntrico a partir de dos telocentricos reduce severamente
la recombinación, y que los hibridos entre las dos razas
cromosómicas son practicamente estériles, es muyprobable que
en los metacentricos hayan surgido complejos génicos
coadaptados protegidos por las fusiones. Sin embargo la causa
del mantenimiento del polimorfismo no seria esta, sino mas
bien un balance entre la conducción meiótica y la selección
contra los híbridos. Este es un ejemplo extremo, pero valido
para ilustrar acerca del peligro de las generalizaciones
excesivas en materia de polimorfismos cromosómicos.

Por otra parte, el hallazgo de los efectos que los
reordenamientos ejercen sobre los quiasmas ha llevado a
muchosautores a considerar que, descubierta por fin la
raison d'etre de estos polimorfismos,I estos no pueden tener
efectos sobre el exofenotipo. Sin embargo en una serie de
trabajos en el ortóptero "Graba scurra (hoy Keyacris scurra),
Lewontin & White (1960) y White & Andrew (1960, 1962)
demostraron que dos inversiones pericentricas en estado
polimórfico producian una disminución en el peso total de los
individuos analizados en casi todas las poblaciones
estudiadas. Estos estudios fueron repetidos con mayor numero
de poblaciones y de individuos por población (White, Lewontin
& Andrew 1963), con los mismos resultados. Sin embargo, Lande
(1979), interesado en presentar un modelo de evolución
cromosómica con la menor complicación posible, asume que los
reordenamientos cromosómicos no poseen efoctos morfológicos,
sin la menor referencia a los trabajos ya citados. Por su
parte, John & Lewis (1966) y John (1983), en sendas
revisiones, incluyen referencias a este trabajo, si bien 1o
hacen con grandes reservas y pesadas objeciones. Una de ellas
es que la correlación entre tamañoy cariotipo no señala la
dirección en que marcha la relación causal, si es que la hay
en absoluto (nótese que esta objeción es tambien aplicable, y
quiza con mas razón, a los efectos endofenotipicos); otra
objeción es que los efectos exofenotipicos no son
consistentes entre distintas poblaciones, sino que en algunos
casos los heterocigotas son tan pesados como los homocigotas
estandar o tan livianos como los homocigotas de inversión. Es
claro que John & Lewis (1966) y John (1983) están reclamando
a los efectos exofenotipicos una constancia de 1a que los
efectos sobre los quiasmas carecen por completo. Más alla de
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casos bien delimitados (como en los polimorfismos para
inversiones y fusiones céntricas, donde la supresión
intracromosomica del entrecruzamiento es una condicion de
posibilidad para el mantenimiento del polimorfismo) no parece
haber regla en absoluto con respecto a los efectos
intercromosómicos que pueden producir los cambios
cromosómicos sobre la recombinacion. Lucchesi (1976) señalo
que las translocaciones de Drosophila puedenclasificarse en
tres grupos: las que aumentan la recombinación, las que
disminuyen la recombinaciún y las que no aumentan ni
disminuyen la recombinación, en tanto que es imposible
asignar regla alguna a los variados efectos que los
cromosomas B y los segmentos supernumerarios ejercen sobre
las condiciones de los quiasmas. Por otra parte, los efectos
de un mismoreordenamiento pueden ser variables en distintas
poblaciones (Confalonieri 1988) y en algunas pueden no
hacerse presentes en absoluto. Un caso digno de nota,I
descrito y analizado en este mismo trabajo, es el de
CyIindrotettix obscurus, donde dos tipos de cromosomasE por
separado aumentan la frecuencia de quiasmas, mientras que al
interactuar la disminuyen.

De lo señalado anteriormente surge que los efectos sobre
la recombinacion de ninguna manera pueden reclamar primacía
sobre los efectos exofenotipicos, al menosen lo que respecta
a la solidez de la prueba. Es cierto que existen muchosmas
ejemplos de efectos endo- que exofenotipicos, pero no puede
saberse (porque en general los resultados negativos nunca se
publican) si este hecho se debe a que no fueron detectados o
a que no fueron buscados. Si la causa es esta última, el
sesgo bien puede deberse a la actitud negativa que las
autoridades tienen en relacion con los efectos
exofenotipicos. Comoejemplo caracteristica de esta actitud,
Hewitt (1979), si bien cita todos los trabajos de White,
Lewontin y Andrew sobre Moraba scurra y sus polimorfismos de
inversión y discute exhaustivamente el desequilibrio de
ligamiento existente en esas poblaciones -y por lo tanto la
posibilidad de seleccion- directamente pasa por alto los
efectos exofenotipicos. En Sperlich &Pfriem (1986) se citan
algunos casos de reordenamientos cromosómicosen distintas
especies de Drosophilat,l y en Drosophila buzzatii (Fanara &
Hasson, comunicacion personal) se han hallado correlaciones
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entre la presencia de determinadas inversiones y el tamaño
del tórax.

5. La heterocromatina suggrnumergria:

Hechas las salvedades del caso, se examinaran a
continuación los casos concretos estudiados en el presente
trabajo. En las tres especies estudiadas (a saber, Leptysma
argentina, Leptysma sp. y Cylindrotettix obscurus) se ha
detectado la presencia de heterocromatina supernumeraria, ya
sea bajo la forma de segmentos supernumerarios en L.
argentina o comocromosomasB en las tres especies.

Comoya se ha dicho lo suficiente con respecto a los
efectos de los cromosomas B sobre la recombinaciún, haremos
especial hincapié sobre el posible origen de estos elementos.
El criterio para discriminar entre un cromosoma
supernumerario (B) y una polisomia consiste en la divergencia
morfológica y la perdida de la homologia (Jones & Rees 1982).
Sin embargo, es evidente que estos cromosomas tienen su
origen en elementos del complemento a. Hewitt (1976)
clasificó a los cromosomas B de los ortopteros en tres
categorias de acuerdo con su tamaño:
-1) Aquellos que son mas pequeños que los pares mas cortos
del complemento probablemente corresponden a fragmentos
centricos resultado de algún reordenamiento cromosomico;
-2) Los de tamaño aproximado a los mas pequeños del
complemento probablemente son producto de polisomia de alguno
de estos cromosomas (proclives en virtud de su' tamaño a
sufrir no-disyuncion) y posterior heterocromatinizacibn, y
-3) Los de mayor tamaño probablemente deriven, de alguna
manera, del cromosoma X. Hewitt (1976), si bien admite que la
última hipótesis es especulativa, aporta elementos de juicio
en su favor, tales como la semejanza de algunos de estos
cromosomas B grandes con el cromosoma X y la tendencia que
observan estos elementos a asociarse a1 cromosoma sexual
durante los estadios mas tempranos de la profase I meiotica
(en especial cigotene y paquitene). Estudios más recientes
(Bidau 19Bbb,c) son consistentes con esta hipótesis, y
también lo son los resultados obtenidos en este trabajo con
las tres especies estudiadas. Sin embargo, no existe ninguna
prueba fehaciente que acredite mas allá de toda duda esta
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relacion genetica entre los cromosomasX y los “B-parecidos
a-X" (X-Iike B-chromosomes, Hewitt, 1976) por lo que debe
considerarse esta relación comomeramentehipotética.

El examen visual de los cromosomas supernumerarios de
las tres especies arroja semejanzas sorprendentes (figs. 5,
ó, 36 y 37). En efecto, los cromosomas B de L. argentina y de
L. sp. son sumamente parecidos tanto en morfología como en
comportamiento, con una porción proximal heterocromatica y
una distal eucromatica (figs. 5 y 36), ciclos de
condensacion-descondensacion semejantes entre si y análogos
a1 del cromosoma X (la semejanza con el cromosoma X en L. sp
es mucho mas marcada). Por su parte, cada brazo del Iso B de
Cylindrotettix obscurus guarda una notable semejanza con los
cromosomas B de Leptysma argentina y Leptysma 5p.. El hecho
de que los cromosomas B de L. argentina y de C. obscurus se
extiendan a lo largo y a lo ancho de todo el rango de
distribucion de ambas especies (Amoedo1979, Bidau & Hasson
1984, Confalonieri & Bidau 1986, este trabajo) puede conducir
a la presunción de que ambos cromosomas B tuvieron un origen
común en un ancestro de ambas especies, y en ese caso su
origen seria bastante antiguo. Se podria incluso mencionar la
proclividad de los cromosomasB a sufrir "misdivision" (Jones
& Rees 1982), lo que salvarla sin problemas el transito de un
cromosomaB telocentrico como el de L. argentina a un
"isocromosoma" submetacentrico como el B (Iso B) de
CyIindrotettix obscurus. Sin embargo, cromosomas B
"semejantes al X" pueden encontrarse en un gran número de
especies de ortopteros (ver Hewitt 1979 y John 1983 para una
revision) incluso con las caracteristicas mencionadas
previamente, es decir una region proximal heterocromatica y
una distal eucromatica, y pueden ser telocentricos o
isocromosomas. Por lo tanto, es tambien posible que los
cromosomasB de las tres especies tengan un origen analogo
(lo que podria explicar las semejanzas) pero independiente.

¿Es posible asignar al cromosomaX el origen de estos
cromosomas B? No en principio, dado que las semejanzas
mencionadas son superficiales en el caso de L. argentina y
Cylindrotettix obscurus (pero no en L. 5p., Vease mas
adelante) y la asociacion con el X en cigotene-diplotene
puede ser consecuencia de asociacion heterocromatica
inespecifica (en efecto pueden tambien verselos asociados con
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el par megamerico o con segmentos supernumerarios, fig. 5).
Sin embargo existe un hecho que a nuestro entender es digno
de destacarse, y es la presencia de cromosomasB notablemente
similares al X en especies que presentan sistemas derivados
de determinación del sexo, como es el caso de Leptysma sp. En
esta especie 1a asociación en paquitene es sumamenteestrecha
(fig. 34) y la semejanza con el cromosoma X es mayor que en
las otras dos especies, comoes evidente en las figs. 34 y
35, donde también se nota que el tamaño del cromosoma X es
mayor que el del B. Esto nos remite al origen de este
sistema, donde no es improbable que hayan habido problemas de
orientación cuando 1a fusión X-autosoma aún se hallaba en
estado polimórfico. De esta manera, se habrian originado
machos con un cromosoma X extra; la inactivación de este
huésped inoportuno -tal vez mediante la deleción de un
extremo- habria sido sin duda adaptativa. De tal manera, un
cromosomaX inactivado pudo haber sido el punto de partida
para el establecimiento de un polimorfismo para un cromosoma
supernumerario. Esta hipótesis es absolutamente especulativa
y carente por ahora de fundamento, pero existe cierta
evidencia lateral que la hace menos improbable. En efecto,
han sido hallados sistemas neoX-neoYen estado politipico
(Hewitt & John 1972) y hasta polimórfico (Remis 1989) donde
es frecuente la aparición de machos con dos cromosomas X
producto de mala orientación del trivalente en los híbridos
(en el el primer caso) o en los heterocigotas (en el
segundo). Invariablemente estos "cromosomasX extra" aparecen
fragmentados con respecto al X original, y se puede suponer
que han sido inactivados (quiza por la fragmentación) porque
en estos machos la espermatogenesis parece ser normal (John &
Hewitt 1970, Hewitt & John 1972, Remis 1989). Hay un cuarto
caso en el ortóptero ÜEdaIeonotus enigma (Hewitt & Schroeter
1968), pero este es ligeramente diferente: la fusión X
autosoma parecia ser bastante reciente (en virtud de la poca
diferenciación entre el neoY y la porción autosómica del
neoX, según el criterio de Sáez 1963 y de Cardoso & Dutra
1979) pero ya se hallaba fijada. Sin embargo, se encontró un
cromosoma neox extra en un individuo macho de esta especie y
el cromosoma extra se encontraba, como es de esperar,
fragmentado en la porción "paleo-X". Estos casos de sistemas
derivados de determinación del sexo en proceso de fijación
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nos ofrecen una posibilidad única de observar el posible
inicio del proceso de divergencia que conducirá a la
formacion de un cromosoma B en el sentido completo de la
palabra. Esto no indica necesariamente que especies como
Cylindrotettix obscurus o Leptysma argentina hayan debido
pasar por situaciones similares; las causas de una mala
orientacion del cromosomaX pueden ser múltiples, y no sólo
vinculadas con el origen de un sistema neoX-neoY. La
aparicion de estos sistemas, empero, provoca sin duda una
frecuencia mayor de malas orientaciones, lo que proporciona
una probabilidad mayor de observar casos tomados en el
momentomismode iniciar la divergencia. Un corolario de esta
afirmación (aún no comprobado) es que en las especies con
sistemas de determinación del sexo nooX-neoYla proporcion de
estos "E-parecidos-a-X" deberia ser mayor.

En cuanto a los cromosomas B. de Cyjindratettix,
entrarian cómodamente en la segunda categoria de Hewitt
(1976). Una caracteristica de este tipo de cromosomases su
tendencia a observar inestabilidad mitotica (Hewitt 1976,
Jones & Rees 1982). Nur (1977) notó esta tendencia en
Neopodismopsis abdominalis (Ürthoptera) pero sólo en la linea
germinal; por otra parte, 1a frecuencia media de cromosomasB
en la linea germinal fue siempre superior al número de
cromosomasB en los ciegos gástricos (tejido somatico), por
lo que Nur (1977) vinculo esta inestabilidad direccional
hacia la linea germinal con el mecanismo de acumulación. No
se han hallado en estas especies representantes del primer
nivel jerárquico establecido por Hewitt (1976), haciendo
excepcion del fragmento centrico hallado en el mutante
espontáneo para una fusión 5/7 en Leptysma argentina. No se
han encontrado otros fragmentos cromosómicos de este tipo
(pese a que no puede decirse que el genoma de L. argentina
sea estático) por lo que cabe suponer que estos fragmentos
son rapidamente perdidos debido a su marcada inestabilidad
mitotica. Estudios recientes con cromosomas sintéticos
revelaron la importancia de un tamaño minimo para que el
cromosomaobserve un comportamiento regular en la meiosis
(Murray & al. 1986). Según este dato deberia esperarse que en
aquellas especies que sufren fragmentación cromosomica por
agmatoploidia (en organismos con centromero difuso, v.gr. los
heteropteros) existiría un limite para esta fragmentación,
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dado por el tamaño minimo que deberian poseer los cromosomas
a fin de observar un comportamiento regular en la meiosis. Un
detallado estudio en el genero Belostoma (Belostomatidae:
Heteroptera) que comprendió especies con diferentes números
cromosomicos, probablemente aumentados por agmatoploidia,
demostro que aquellas especies con números cromosomicos
mayores (es decir, con cromosomas mas pequeños) poseían mayor
cantidad de ADNque aquellos con cromosomas mas grandes
(Papeschi 1988). Estudios mas recientes (Papeschi,
comunicacion personal) revelaron que el ADN"extra" se debe
casi exclusivamente al crecimiento de heterocromatina
terminal en las especies con cromosomas mas pequeños. Es
posible que esa heterocromatina, que aumenta el tamaño de los
cromosomas, posibilite un comportamiento mitotico regular. Un
hecho similar parece darse en heteropteros de la familia
Coreidae (Colombo & Bidau 1985) y se encuentra actualmente
bajo analisis.

Con respecto a los segmentos supernumerarios, no es
mucho lo que puede decirse con un grado aceptable de certeza.
John (1981) habia deparado para este tipo de segmentos la
incómodacategoria de "polimorfismos transitorios", esto es,
polimorfismos neutrales que se incorporan por mutación y que
elevan su frecuencia por deriva genetica hasta que por el
mismoproceso se pierden o se fijan; en este sentido, su
destino seria análogo a los genes neutrales de la teoria
neutralista de King y Kimura (ver Kimura 1983 para una
revision). Sin embargo, John (1981) hace la salvedad de que
una distribucion amplia de un mismosegmento (o de cualquier
polimorfismo) argumentaria en contra de su neutralidad y
haria mas bien pensar en algún efecto fisiológico no
detectado gue podria explicar su mantenimiento. Este puede
ser El C350 dEl segmento 3: de Leptysma argentina; en efecto,
este segmento fue hallado en todas las poblaciones de L.
argentina estudiadas hasta el momento (incluyendo la
poblacion uruguaya estudiada por Amoedo,l comunicacion
personal al Dr. C. Bidau) y esta circunstancia, sumada a las
débiles pero consistentes fluctuaciones en la frecuencia de
sus genotipos en dos poblaciones a lo largo de la "estacion
meiótica" hace que la neutralidad no parezca ser la hipótesis
mas adecuada para explicar su presencia en las poblaciones.
Sin embargo, hasta el momento la razon del mantenimiento de
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este segmento no está clara. Se observo una correlación entre
la frecuencia del segmento por poblacion y los indices de
precipitaciones anuales, asi comoun aumento de su frecuencia
en los años de 1987 y 1988, que fueron de intensa seguia.
Estas correlaciones sugeririan un posible papel de este
segmento en el balance hidrico, pero la evidencia es mas que
insuficiente y seria preferible la realizacion de algún
experimento en este sentido para poder hacer una afirmación
mas taxativa.

La SituaCiÓn dEl segmento Sa es diferente; es cierto que
ha sido hallado en varias poblaciones (no en todas), pero
también se debe hacer notar que en esos casos su frecuencia
fue baja y en algunos casos fluctuante. Tampocose hallaron
correlaciones de su frecuencia con las de los otros
polimorfismos de L. argentina ni fue posible asignarle patron
geográfico alguno; por lo tanto entra en la categoria de los
polimorfismos que podrian mantenerse por presión mutacional.
John & a1. (1986) señalan que este tipo de mutaciones no es
infrecuente, al menosen algunas especies de ortopteros. Cabe
recordar que el segmento 52 presenta tamaños variables (aun
dentro de una misma poblacion) y se ubica en una region
cromosomica donde, al menos en teoria, la presencia de
secuencias repetidas es común.

6. Fusiongg cggtricggs

Las fusiones céntricas son reordenamientos cromosomicos
que alteran las condiciones de ligamiento de los genes y han
sido tradicionalmente considerados -junto con los
polimorfismos de inversión- como mecanismos cromosomicos que
permiten mantener libres de recombinacion a determinadas
regiones del genoma. En efecto -como ya fue señalado por
Bidau (1984)- el número de gametas distintas que puede
originar un organismo con n pares de cromosomas es de 2"; si
ese número de grupos de ligamiento se reduce en 1, las
combinacionesposibles seran ahora de 2 ‘""’, es decir, se
habran reducido a la mitad (ver Resultados, 7.5.).

Tal como surge de un examen veloz de sus cariotipos, la
subfamilia Leptysminae parece tener propensión a la reduccion
del número cromosomico por medio de fusiones céntricas. En
efecto, en 5 especies -ó si se incluye a Leptysmasp.- se han
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hallado fusiones céntricas fijadas (Leptysma argentina,
Stenopola pallida, Tetrataenia surinama) y polimorficas (de
nuevo L. argentina) y Cornops aquaticum, que al parecer
presenta polimorfismos para al menos3 fusiones céntricas
(Mesa 1956, Mesa & al. 1982); Stenopola bohlsi, ademas,
presenta un número cromosomico de 2n=21 en el macho, debido a
una fusion céntrica autosomica que al parecer se encuentra
fijada (Colombo, en preparacion). El caso de Leptysma sp.
resulta de particular interés por dos motivos: es el
cariotipo mas reducido hallado entre los leptysminos (2n=1ó)
y el unico que presenta un sistema de determinacion del sexo
neoX-noY. Este último hecho indica que la “tendencia” a
observar fusiones céntricas alcanza a todo el genoma. Por
otra parte, esta especie fue clasificada por el Dr. Ricardo
Ronderos (especialista en sistemática de ortopteros) como
perteneciente a Leptysna argentina, según criterios puramente
morfológicos. Este hecho es sugestivo de la existencia de
especies gemelas e incluso de que las fusiones céntricas
hayan tenido algún papel en el origen de L. sp.

Resulta tentador asignar esta propensión a sufrir
fusiones céntricas a alguna "tendencia interna" o a algun
tipo de "ortoseleccion cariotipica“ del tipo postulado por
White (1978), es decir, de presiones selectivas similares que
determinan la evolución de cariotipos también similares. En
este punto es válido plantearse si se trata de ortoseleccion
o de ortogenesis. El término ortogénesis habia sido
propiciado por Haacke en 1963 (Rieger & a1. 1968) al calor
del pensamiento vitalista que postulaba la existencia de
tendencias internas, y en razon de lo cual el término habia
sido largamente proscripto del léxico biológico moderno. Sin
embargo, es posible que la reiterada aparicion de
reordenamientos del mismo tipo en grupos filéticos
relacionados (como las fusiones en los leptysminos, y tal vez
las inversiones pericéntricas en los trimerotropinos)
obedezcan a presiones de mutación más que de selección. Otros
factores a considerar son los internos, y que pueden
considerarse preadaptaciones, comola conduccion meiotica o
la buena orientacion de los trivalentes porque contribuirian
al establecimiento de determinados tipos de reordenamientos
en detrimento de otros. Este parrafo es enteramente
especulativo, pero se me perdonara la inclusión de un hecho
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concreto: la mutación espontánea que originó la fusión 5/7.
Esta fusión, tal comose enfatizó en Resultados, presentó un
porcentaje de orientación alterna mucho menor y una
frecuencia de quiasmas proximales muchomayor que la del
trivalente 3/6, correspondiente a 1a fusión polimórfica 3/6.
Sin embargo, cuando se lo compara con otros trivalentes
resultado de fusiones espontáneas, encontramos que la
frecuencia de "buena" orientación es inusualmente alta para
el trivalente 5/7 (Sybenga 1975, Remis 19B9).¿Constituiria
este hecho una preadaptación para el establecimiento de
fusiones —polimórficas o fijadas- en las especies de esta
subfamilia? Imposible afirmarlo, al menoscon estas pruebas.
El proyectado estudio de la meiosis femenina de Leptysma
argentina, con el fin de determinar la existencia o no de
conducción meiótica para la fusión 3/6,I podria arrojar luz
sobre el asunto. También el caso de los Trimerotropinos (con
su tendencia a observar apareamiento no homólogo en los
bivalentes mutuamente invertidos, de Vaio & a1. 1979, Hewitt
1979, Confalonieri 1988, Confalonieri & Colombo1989) podria
considerarse un caso de preadaptación.

7. Efectos de la fusión 3/6: su significado adaptativo.

Tal comose señaló anteriormente, la fusión 3/6 produce:
a) Reducción del número de grupos de ligamiento; b) Supresión
de 1a formación de quiasmas intersticiales y proximales en
los cromosomas involucrados en 1a fusión; y C) Reducción de
la frecuencia de quiasmas proximales e intersticiales en el
resto de los cromosomas. Todos estos efectos conducen a una
disminución de la recombinación. Por otra parte, en aquellas
poblaciones donde el número de individuos coleccionado
permitió la realización de pruebas estadisticas se ha
observado también que los portadores de 1a fusión 3/6 son
significativamente mas grandes. Por fin, el analisis de las
frecuencias cariotipicas a lo largo de una generación
permitió determinar que existe un incremento en la frecuencia
de los homocigotas de fusión conforme avanza 1a estación.

Teniendo en cuenta los datos correspondientes a los
efectos fenotipicos de 1a fusión, y también a su distribución
geografica y a las fluctuaciones de sus frecuencias, se
puedenpostular -a titulo de hipótesis de trabajo- las
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siguientes explicaciones tentativas de su posible significado
adaptativo, a saber:
1) La distribución geografica de la fusión 3/6 sigue un
patrón central-marginal análogo al descripto para algunas
especies de Drosophila (Carson 1955, Dobzhansky & a1. 1963,
Brussard 1984). Es sabido que las poblaciones ecológicamente
centrales de Drosophila a menudoexhiben un nivel mayor de
polimorfismos de inversión que las marginales. Este patrón ha
sido atribuido por algunos autores al hecho de que las
poblaciones marginales necesitarian mayor variabilidad
genotipica que las centrales para asi poder enfrentar las
presiones selectivas incrementadas que son inherentes a los
habitats periféricos (Carson 1955, Brussard 1984). De hecho,
se ha demostrado experimentalmente que poblaciones marginales
de Drosophila robusta, con bajo nivel de polimorfismo,
responden mas rapidamente a la selección artificial para
número incrementado de setas esternopleurales que las
poblaciones centrales, con alto nivel de polimorfismo (Carson
1958).

En el caso de Drosophila, la restricción en la
recombinación se produce sólo en los heterocigotas y se
circunscribe a la región abarcada por las inversiones; en el
caso de Leptysmaargentina, esta restricción se extiende a
todo el genoma (por la disminución de la frecuencia de
quiasmas y su distribución proximal-distal) y se acentúa en
los homocigotas de fusión. Cabe por lo tanto esperar, en caso
de un patrón análogo al central-marginal de Drasophila, que
en las áreas ecológicamente centrales la frecuencia de la
fusión sea maxima, mientras que en las zonas marginales
deberia ser minima (en el caso de las inversiones lo que debe
ser maximo es la heterocigosis, por lo que las poblaciones
centrales propenderan a las frecuencias intermedias).

Unode los procedimientos utilizados para decidir si un
habitat es ecológicamente central o marginal para una
especie dada consiste en determinar su frecuencia con
respecto a otras especies que presenten un nicho ecológico
similar y que por lo tanto sean potenciales competidoras de
ella (Carson 1955, Brussard 1984). Según este criterio, las
poblaciones de L. argentina ubicadas hacia el norte (Santa Fe
y Entre Rios) son visiblemente mas marginales que las de la
Pcia. de Buenos Aires, dado que en Santa Fe esta especie
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comparte su habitat con al menos otras tres especies de
leptysminos (Tucayaca gracilis, Leptysmina gracilis y
Haroldgrantia Iignosa) que claramente exceden a L. argentina
en densidad. En la población EP (Entre Rios) L. argentina es
encontrada junto con Cylindrotettix obscurus y C. santarosae
(también leptysminos), especies que se encuentran en el
margen sur de su distribución (Amedegnato 1974, Roberts 1978,
Ronderos, comunicación personal) y que por consiguiente
presentan una frecuencia menor que la de L. argentina.
Finalmente, las poblaciones bonaerenses de L. argentina (en
su hábitat especifico) son mas densas que las de cualquier
otro ortóptero. Si bien estas determinacionescualitativas,
basadas en el esfuerzo relativo de captura, son sólo
aproximativas, dan la idea de que la competencia
interespecifica se incrementa de sur a norte,l
concomitantemente con niveles crecientes de recombinación. La
existencia de una mayor variabilidad genotipica en las
poblaciones del norte sobre la que podria actuar la
selección, sin embargo,l sólo podria quedar plenamente
demostrada efectuando selección artificial (tal vez no sea L.
argentina el modelo más adecuado para este tipo de estudios).
Nesterman (1983) intentó una aproximación al problema de la
variabilidad genetica mediante la cuantificación de la
variabilidad morfológica,l medida en desviaciones estandar con
respecto a la media, a fin de comprobar si las poblaciones
con diferentes frecuencias para un cromosomaB que producía
aumento de 1a frecuencia de quiasmas tenian o no mayor
variabilidad. Para ello efectuó correlaciones entre un
coeficiente de variación (la varianza estandarizada por la
media) y la frecuencia de quiasmas en varias poblaciones.
Según el modelo de Westerman, la variabilidad morfológica
debia correlacionarse positivamente con el indice de
recombinación. Sin embargo, la correlación que obtuvo fue
negativa; Nesterman (1983) interpretó que efectivamente las
poblaciones con mayor indice de recombinación liberaron mayor
cantidad de variabilidad; tanto es asi que quedaron mas
expuestas a la selección y por lo tanto su variabilidad se
agotó (lo que explica la correlación negativa). Esta claro
que el modelo de Westerman goza de un evidente valor
adaptativo, y si bien no dice nada sobre lo que pretende
explicar, en cambio dice muchosobre Westerman. Su aplicación
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en el caso de Dichroplus pratensis (Bidau & Tosto 1986) solo
arrojo resultados contradictorios, y en el caso de Leptysma
argentina es enteramente inaplicable, debido a los efectos de
la fusión centrica sobre el tamaño de los portadores. Tal vez
la aplicación de alguno de los indices de recombinacibn
propuestos en Resultados 7.5. a cualquiera de las dos
especies produzca algún resultado digno de mencion.
2) Otra hipótesis aplicable a la distribución de la fusión
centrica 3/6 tiene que ver precisamente con sus efectos sobre
los rasgos morfológicos. Se ha hallado que no toda la
correlación entre las medias por población y la frecuencia de
la fusion se debe a la diferencia entre cariotipos, sino que
individuos con el mismo cariotipo son mas grandes en las
poblaciones que presentan frecuencias mas altas de la fusion
3/6. Esto lleva a pensar que las presiones selectivas que
determinan tamaños mayores en los individuos de las
poblaciones bonaerenses podrian actuar en dos niveles: uno
genico, modificando las frecuencias de los genes especificos
(y que afectaria a todos los cariotipos por igual), y otro
cromosomico, alterando la frecuencia del cromosoma3/6.

Una pregunta que podria plantearse es porque podria
"preferir" la seleccion una situacion como la descrita, en
vez de modificar directamente las frecuencias de quiasmas y/o
el tamaño corporal de los individuos actuando sobre los genes
que controlan esas caracteristicas (1). Unarespuesta seria
que tanto la frecuencia de quiasmas como el tamaño de los
individuos no esta controlado por un solo gen, sino por
muchos. En efecto, estudios genéticos en plantas (Gale & Rees
1970) y en Drosophila (Chinnici 1971, Kidwell 1972)
demostraron que la recombinacion es controlada por poligenes
que actúan en forma aditiva. Estos poligenes pueden responder
a seleccion artificial direccional intensa (Shaw1972, 1974,
Charlesworth & Charlesworth 1985). Sin embargo, cuando la
seleccion actúa con bajos coeficientes -comoes probablemente
el caso- la respuesta seria mas rapida si hubiera un gen
mayor o un rearreglo cromosómico que produjese un efecto
marcado sobre estos parámetros. Por lo tanto, la fusión 3/6
podria conferir la plasticidad necesaria para alcanzar una
respuesta rapida ante cambios bruscos en el ambiente o ante

(1) Perdonese el tono teleolbgico.
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nuevos hábitats, dejando las modificaciones en el genotipo
para ajustes mas finos y menos urgentes.

Quedapor determinar el significado adaptativo (si lo
hubiere) del efecto exofenotipico. El aumento de tamaño en
las poblaciones del sur podria estar relacionado con una
mayor resistencia a temperaturas más bajas (Amedegnato1974).
Esta hipótesis, que postula que la fusión 3/6 seria un
mecanismopara conquistar areas ecológicamente marginales (y,
de hecho, la Pcia. de Bs. As. y el Uruguay se hallan en el
extremo sur de la distribución de L. argentina) es
parcialmente contradictoria con la hipótesis anterior
(parcialmente porque los criterios para determinar
"centralidad" o "marginalidad" son diferentes en cada caso;
en el primero se tiene en cuenta la competencia
interespecifica, mientras que en el segundo se tienen en
cuenta los parametros ambientales tolerables para la
especie). Queda por verse, entonces, si los portadores de la
fusión tienen o no efectivamente mayor tolerancia a las bajas
temperaturas, lo que sólo puede ser decidido en forma
experimental.

El problema puede también ser contemplado, desde una
perspectiva ecológica, comoun caso de desplazamiento de
caracter (Schluter & al. 1985). En las poblaciones
bonaerenses Leptysma argentina es el leptysmino de mayor
tamaño (seguido por Tucayaca parvula y Stenopola bohlsi). Por
el contrario, en las poblaciones de Santa Fe y Entre Rios
Leptysma argentina estaria desplazada en tamaño por
Leptysmina gracilis y las dos especies del genero
Cylindrotettix, que presentan aproximadamente el mismotamaño
que los L. argentina de las poblaciones del sur. Según esta
hipótesis, la fusión 3/6 seria adaptativa en el sur pero no
en el norte,l donde L. argentina compite con Leptysmina
gracilis. La hipótesis de desplazamiento de caracter podria
ser sometida a contraste si se analizaran poblaciones en que
estas especies no conviviesen, y podria ser fácilmente
distinguible de la selección paralela por idénticas presiones
selectivas (Endler 1986).

Unaúltima hipótesis es que la fusión 3/6, originada en
el sur y cuya frecuencia aumenta debido a conducción
meiótica, se este extendiendo hacia el norte; de manera que
la zona en que esta fusión es polimórfica seria nada mas que
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una extensa zona hibrida. Esta posibilidad podria ser
corroborada mediante un estudio de la meiosis femenina.

B. Distribución de guias-as:

E1 estudio de distribución de quiasmas realizado
comparandolos tres cariotipos de la fusión 3/6 en una
población de L. argentina aportó algunas conclusiones
interesantes; pero ademas de aportar elementos nuevos,
permite enfocar de otra manera el problema de las relaciones
entre la fusión 3/6 y la recombinación. En efecto, la
hipótesis de trabajo que condujo esta investigación: H
Consideraba que la fusión 3/6 producia un incremento de la
interferencia quiasmatica; H) Sostenia que la interferencia
incrementada producía un descenso de la frecuencia de
quiasmas en todos los bivaIentes que formaban mas de un
quiasma; IH) Nada decia de la distancia diferencial; W)
Consideraba como un supuesto la ausencia de interferencia a
traves del centrómero, y V) Suponia que los "efectos
intercromosómicos" eran de una naturaleza diferente, y que
nada tenian que ver con la interferencia. Sin embargo, los
resultados fueron casi totalmente opuestos con lo esperado:
se incrementa la interferencia, pero esto no provoca una
disminución de la frecuencia de quiasmas en los cromosomas
telocentricos comose esperaba, sino en los metacéntricos; la
constancia de la frecuencia de quiasmas en los telocentricos
pese al aumento de la interferencia se debe a que éstos ahora
se forman mas próximos a los extremos; 1a disminución de la
frecuencia de quiasmas en los metacentricos llevó a revisar
el supuesto de la ausencia de interferencia trans
centromerica y se pudo asi constatar que la interferencia (al
menos en el cromosoma 1 de Leptysma argentina) oggra a traves
del centrómero; finalmente este hecho llevó a la eliminación
de la arbitraria categoria "efectos intracromosómicos", que
asi se vieron reunidos con los "efectos intercromosómicos" en
cuanto a que tienen un mismoorigen, es decir, un incremento
de la interferencia quiasmatica. Este es uno de los pocos
casos en que se comunica la existencia de interferencia a
traves del centrómero; sin embargo, es posible que la no
detección de este fenómenoen otros casos se deba a enfoques
estadisticos inadecuados. (Ver Resultados 7.4.).



107

9. Origen de la fgsibn 3/6:

Queda finalmente el problema del origen de la fusion
3/6. La doctrina requiere que un reordenamiento comoeste,
que puede presentar heterosis negativa, haya sido selec
cionado a favor en sus origenes por alguna hipotética ventaja
selectiva de sus portadores. Sabemos los efectos que la
fusion centrica presenta actualmente sobre sus portadores,
pero no sabemos si los poseia entonces. Si el incremento de
la interferencia a traves del centromero es un efecto directo
de la fusion,l esta pudo haber sido una preadaptacion para el
mantenimiento del polimorfismo; los genes que producen efecto
sobre el tamaño (hipotéticamente adaptativos) se habrian
acumulado despues en el metacéntrico, comoconsecuencia de la
casi nula recombinacion con sus homólogostelocentricos. Si
el incremento de la interferencia no es un efecto directo de
la fusion, debio haber sido seleccionado a favor en las
primeras generaciones, con 1a consiguiente heterosis negativa
-y simétricamente, los genes responsables de este efecto se
habrian acumulado en el metacentrico. Para ello, los
portadores de la fusión debian presentar alguna ventaja
adaptativa que morigerase 1a heterosis negativa, y el efecto
sobre el tamaño es un buen candidato para elle.

Por supuesto, el creciente aislamiento entre el
metacentrico 3/6 y los acrocentricos 3 y ó puede haber
llevado a que los heterocigotas para la fusion sean ademas
heterocigotas para la mayoria de los loci alli situados y que
en consecuencia una situacion heterotica explique -al menos
en parte- el mantenimiento del polimorfismo (Brussard 1984).
Este planteo se ve refrendado por la carencia de ejemplos de
fusiones céntricas en mutantes espontáneos (es decir, sin
historia de seleccion previa) en los que se alcance un grado
de redistribución quiasmatica semejante (Southern 1967 b),
Polani 1972, Vilardi 1984, Peters 1982, Teoh y Yong 1983,
Lopez Fernandez & al. 1984, Remis 1988 y Remis ,comunicacibn
personal). El autor de este trabajo ha tenido la oportunidad
de comparar dos tipos de trivalentes en un mutante espontaneo
para una fusion entre los pares 5 y 7 (fusion 5/7) que además
era heterocigota para la fusion 3/6; mientras que este
mostraba una frecuencia minima de quiasmas, mayormente de
posicion distal, el trivalente 5/7 no mostraba diferencias a
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ese respecto con los otros cromosomas del complemento ni con
otros cromosomas 5 y 7 de otros individuos. Por supuesto, 1a
frecuencia de orientación lineal (que produce gametas
desbalanceadas) fue mucho mayor en este último (36 Z contra 3
Z del III 3/ó)(ver Resultados). Por otra parte, si bien los
metacéntricos fijados (como en el caso del cromosoma1 de L.
argentina) suelen mostrar una menor frecuencia de quiasmas
proximales e intersticiales,l estos nunca llegan al extremo
de los metacentricos en estado polimórfico, comoes el caso
del cromosoma3/6 de L. argentina y los varios metacentricos
de fusión en estado polimórfico de D. pratensis (Bidau 1984,
Bidau & Mirol 1988, Bidau 1989).

Comouna hipótesis alternativa, Bidau (1969) sostiene que
la disminución -de hecho, la virtual supresión- de los
quiasmas proximales e intersticiales de los metacentricos en
estado polimórfico podria explicarse por modificaciones en la
sinapsis. Sin embargo, estas modificaciones no fueron
observadas ni en Leptysma argentina ni en DichropIus
pratensis, y por lo tanto la base factica de ambas
afirmaciones es la misma: cero. En segundo lugar, esta
hipótesis sólo funcionaria en el caso de los heterocigotas.
En efecto, se han detectado errores de apareamiento en
individuos hibridos para fusiones céntricas en Musmusculos
(Gropp a Winking 1984), y se sabe que cierto nivel de
desinapsis esta asociado con la hibridez estructural (Parker
& a1. 1982). Sin embargo tanto en L. argentina como en D.
pratensis la virtual supresión de los quiasmas proximales e
intersticiales en el cromosoma fusionado no se revierte en
los bomocigotas de fusión, como podria esperarse de dos
cromosomas que son semejantes y que no presentan hibridez
estructural (y como de hecho se ha observado en Mus musculus,
Gropp & Ninking 1984) sino que 1a estricta localización de
quiasmas se mantiene.

Según nuestra opinión, 1a solución a este dilema debe
buscarse en las poblaciones naturales. Si la redistribución
de los quiasmas en los metacentricos polimórficos fuera
realmente producto de la selección contra los III mal
orientados, entonces podria esperarse que en una población
donde estos metacentricos estuviesen fijados la selección
pudiera relajarse, siendo posible por lo tanto que aparezcan
nuevamente metacentricos con alta frecuencia de quiasmas
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proximales. Tales poblaciones no fueron encontradas en L.
argentina, pero si afortunadamente en D. pratensis (Bidau
1988), donde se compararon dos poblaciones en que los
metacentricos 1/2, 3/4 y 5/6 se encuentran fijados y en
estado polimórfico, respectivamente. En esta última, los
homocigotas de fusión presentan una gran restricción en su
frecuencia de quiasmas proximales en los bivalentes
metacentricos,l mientras que en la población en que las
fusiones estan fijadas la frecuencia de quiasmas proximales
aumenta en forma altamente significativa (Bidau 1989). En
nuestra opinión, esta es una buena demostración del papel de
la selección en la localización distal de los quiasmas en
metacentricos que se encuentran en estado polimórfico.

Lo que se ha visto hasta aqui corresponde al primer
intento, mas o menos sistemático, de comprender desde una
óptica integrada el significado de la variación cromosómica
en esta especie. Las hipótesis mencionadas en este trabajo
son pasibles de demostración o de refutación,I y en nuestra
opinión suministran pistas para investigaciones futuras. Sin
embargo, mientras no se hayan caracterizado con alguna
certeza los parametros ecológicos en los que se muevenL.
argentina y sus especies potencialmente competidoras, asi
como hasta que no se hayan tomado muestras que cubran mejor
la amplia zona de distribución de Leptysmaargentina, estas
hipótesis permanecerán por algún tiempo mas en en el
concurrido ambito de la conjetura.
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APENDICE:

1) Prograoa para el ctlculo del indice 1 (ver texto en
Resultados 7.4) a partir de los datos de distribución de
quiasnas de Leptysmaargentina:
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2) Programa para el cálculo del indice 2 (ver texto en
Resultados 7.4) a partir de los datos de distribución de
quiasnas de Leptysna argentina:
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[ACRIDIDAE2 0RTHOPTERA):

It is currently accepted that most inversion
polymorphisms in Drosophila are being maintained by natural
selection. This certainty is strenghtened by many studies
regarding geographic distribution, temporal and spatial
variation of inversion frequencies and their correlation with
environmental variables. Recently, more accurate experimental
studies have characterized the selection components that
contribute to the maintenance of these polymorphisms. This
experimental approach is easened because of the
characteristics of Drosophila -a paradigmatic case in
population genetic studies.

However, there are other organisms that display a
considerable amount of chromosomal variation, either at a
polymorphic, polytypic or between-species level: one of these
groups of organisms are the orthopterans. Although the
characteristics of the material makes it less fit for
experimental studies, they showsomeother peculiarities that
reveal them to be more adequate for a different approach:
they have discrete generations, their vagility is low and
meiotic figures are clear. This fact allow the developement
of detailed chiasma distribution studies, what permits an
accurate determination of the effects that these
rearrangements usually exert on genetic recombination.

In the present work nine populations of the orthopteran
Leptysma argentina (Acrididae: Leptysminae) were analysed.
Four polymorphic chromosomal variations were detected,
namely: a) A B (supernumerary) chromosome; b) An interstitial
supernumerary segment (si) and a proximal one (52) with
respect to the centromere, in the smallest member of the
complement (10‘h pair), and c) A centric fusion between pairs
3 and ó of the basic complement.

Once analysed the meiotic behaviour of all four
variations, it was determined that supernumerary segments -in
spite of the multiple configurations that both segments form
in pair 10- show a quite regular meiotic behaviour; that the
B-chromosomedisplays the irregular behaviour, characteristic
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of these elements, and that fusion 3/6 determines the
formation of three karyotypes: basic homozygotes (in which
two telocentric bivalents are formed), heterozygotes (what
determines the formation of a trivalent) and fusion
homozygotes (in which a metacentric bivalent is formed). The
trivalent behaviour was quite regular (95 Z alternate
orientation), what suggests that it is a stable and probably
ancient polymorphism.

Besides, the geographic distribution of all
polymorphisms, the fluctuations of their frequencies along
the time and the correlations of all of them with geographic
and climatic variables and among them, were analysed. These
studies showed that: I) There would be a geographic pattern
for all polymorphisms, excepting probably 53- II) The
frequencies of fusion 3/6 and s; are negatively correlated
with temperature and mean pluviometric records per year,
respectively. III) The frequency of the B-chromosome is
negatively correlated with that of the fused 3/6 chromosome.

The study of fluctuations in the frequency of
polymorphisms as a function of time was by purpose divided
into two aspects: I) Fluctuations of chromosome]frequency
along several generations (carried out in the "El Palmar"
population), and II) Modifications of karyotypic frequencies
along one generation. I) Revealed that chromosome 3/6
frequencies remain unchanged (although four generations is
quite a short time to makedefinitiva conclusions), and that
s; frequency increases in the last two years (1987 and 1988).
Both years were the dryest ones in recent times, what confirm
the tendency previously reported (i.e. negative correlation
between s; frequency with mean pluviometric records). II)
evidenced a trend toward increased fusion homozygotes
frequencies and decreased s; heterozygotes frequencies when
the season was about to finish. These changes, recorded
independently in two populations, could not be explained yet.

Although correlations may be informative about which
polymorphismsare suspectable of being engaged in a selective
relation (Endler 1986), they are not indicative of causation;
consequently, these polymorphismswere studied in the effects
they may exert on exo- and endophenotypic traits as an
approach to their possible adaptive relevance. As it has been
long accepted, a great deal of importance was conferred to
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the effects that chromosome polymorphisms cause on chiasma
frequency and position. However, beyond the dogmatism that
prevails in some cytogenetic schools, which regard chromosome
rearrangements exclusively as chromosomal devices that
preserve certain regions of the genome from recombination,
the effects of chromosomal change on exophenotypic traits
were also studied.

The exomorphological studies revealed that fusion 3/6
carriers are bigger than non-carriers, at least considering
the phenotypic variables analysed (i.e., total length,
tegmina length, femur and tibia length, thorax length and
thorax height), as is evident from the comparison between
animals of different karyotype that belong to the same
population; it was also determined that this increase in size
is roughly accumulative (it is to say that fusion homozygotes
are somewhatbigger than heterozygotes). This fact determines
that populations with different frequencies of the fused 3/6
chromosomeshow a parallel variation in their average body
size; in fact, there is a markedand significant correlation
between fusion 3/6 frequency and the average body size per
population.

The effects of polymorphisms on chiasma conditions were
also analysed; the study of supernumerary segments yielded no
interesting results, with the exception of a displacement of
chiasmata as a consequence of the presence of proximal
segments (a very common fact in these cases). It was also
determined that the B chromosome is associated with an
increase of univalent frequency per cell in carriers.

The effects of fusion 3/6 were muchmore varied. It was
found that this fusion exert three main effects on
recombination, namely:

1) Decrease in the number of linkage groups (an obvious
effect of every centric fusion)

2) Decrease of chiasma frequency in the fused
chromosome,especially in proximal and interstitial position
(=intrachromosomaleffects).

3) Decrease of total chiasma frequency, especially in
proximal position (=interchromosomaleffects).
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Both intra- and interchromosomaleffects were attributed
to diferent causes. It was argued that intrachromosomal
effects might have been produced by natural selection with
the "purpose" of enhancing the frequency of alternate
segregation (the only configuration that assures the
production of euploid gametes). In fact, the study of a
spontaneous mutant that beared a centric fusion between
telocentrics 5 and 7 (fusion 5/7) -that was also a
heterozygote for fusion 3/6- revealed that in the former the
frequency of proximal chiasmata within the trivalent was much
higher than in the latter,l as well as the frequency of linear
(bad) orientation. A high proximal chiasmata frequency was
also found in the metacentric 1, which is not polymorphic and
hence form no trivalents. Intrachromosomal effects were by
change attributed to a direct effect of fusion 3/6 on chiasma
control mechanisms, especially at the chiasma interference
level. In fact, it was found that interchromosomal effects of
fusion 3/6 are explainable in terms of Hather's model (1938)
of sequential chiasma formation, where interference plays an
important role in determining chiasma frequency and position.

In addition, the effects that other type of chromosome
variation (a complex B chromosome system) exert on
recombination in the closely related species Cylindrotettix
obscurus (Leptysminae: Acrididae) were also analysed. Leaving
apart the peculiarities of this complex B chromosomesystem
(a big Iso B chromosomeand a little, mitotically unstable
telocentric B chromosome), the effects that each type of B
chromosomealone exerted on recombination were revealed to be
comparable to the interchromosomal effects that fusion 3/6
caused in Leptysma argentina (but directed towards an
increase of proximal and total chiasma frequency) and also
interpretable in terms of Mather's model (1938) (notably,I the
interaction of both B chromosometypes produced a sensible
decrease of chiasma frequency and even univalent formation).

Hence, the hypothesis mentioned above (i.e. that
interchromosomal effects of fusion 3/6 are due to an
intensification of chiasma interference) was tested by
performing a chiasma distribution study in diplotene. With
this purpose chiasma frequency and distribution were compared
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in 8 basic homozygotes, 10 heterozygotes and 9 fusion
homozygotes(10 cells per individual) as well as the distance
from the telomere to the first chiasma (called differential
distance, "d") and the between-chiasma distances (called
interference distance, "1"). It was determined that both
variables are modified in fusion 3/6 carriers; “d” decreases
and “i” increases. It was also found that chiasma frequency
diminution of fusion carriers is due in fact to an
intensification of interference, but the mechanismby which
this effect is attained was wholly unexpected. The surprising
fact consists in that telocentric bivalents did not change
their chiasma frequency, irrespectively of the karyotype, but
they adjusted their chiasma position according to a clear
distal-proximal pattern. It was in the metacentric bivalents,
by means of the operation of trans-controneric interference,
where a marked decrease of proximal chiasmata was found. It
is not the first case in which the operation of interference
beyond the centromere is suggested, but its real existence
had not been previously demonstrated, and the statement -not
exempt of dogmatism- “there is no interference across the
centromere-at least among orthopterans" had been non
explicitly accepted by most authors, including the author of
this work.

xx!!!
Given that most of the populational parameters of this

species are ignored in plenitude, it is only feasible to make
conjectures regarding the possible adaptive nature of these
polymorphisms. Hypothesis concerning the possible role of
fusion 3/6 in the regulation of recombination (it was in fact
observed that its distribution resembles somewhat the
“central-marginal pattern" found in inversion polymorphisms
of some Drosophila species) were traced; it was also noticed
that the effects on body size may have any importance at a
selective level (rememberthe negative correlation between
fusion frequency and mean body size,l and how increased body
sizes are frequently associated with tolerance to colder
environments). In one case the explanation is centered over
the effects of polymorphismson recombination, in others the
role of exophenotypic effects or the importance of
correlations with environmental variables are emphasized; in
all of them (at least in those considered here) the fact is
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recognized that many characteristics, usually codified by
many loci are here linked to a single chromosome
rearrangement. This fact would makeselection for or against
this set of characteristics muchmoreefficient.

Finally the problem remains of how did fusion 3/6 become
a stable polymorphism in Leptysma argentina populations. The
most commonly accepted model requires that a centric fusion,
which may present negative heterosis, had been favourably
selected in its origins due to a hypothetical selective
advantage in its bearers. Weknowthe effects that fusion 3/6
has now, but do not knowwhether these effects were present
in its very origin. If the increase of trans-centromeric
interference is a direct effect of fusion 3/6, this
interference increase mayhave been a preadaptation that
allowed the establishment of the polymorphism with no
negative heterosis; the genes modifying body size
(hypothetically adaptatiVe) would have accumulated in the
metacentric in a second instance, given the supression of
recombination in heterozygotes with their telocentric
homologues.If the interference increase is not a direct
effect of the centric fusion,l the metacentric would have
suffered a strong negative selection; this fact could have
been circumvented by an adaptive direct effect of the fusion
itself -let us say the body size effect. The whole question
is entirely speculative, and it is finally possible that the
maintenance of the fusion polymorphism have been maintained
merely by meiotic drive. This possibility must be seriously
considered, since fusion 3/6 could be fixing in Buenos Aires
Province‘s populations and extending northwards by the sole
operation of meiotic drive. There exists someevidence to
suspect the contrary, but more experimental data are
necessary in order to discard this possibility with
plenitude.
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Tabla 1: Procedencia, tamaño muestral y fecha aproximada de

coleccion de las poblaciones de Leptysmaargentina,

Leptysmasp. y Cylindrotettix obscurus analizadas aqui.

Localidad Númerode machos Fecha de coleccion
recglecgadg

Leptysma argentina:
Pcia. de Buenos Aires:

Zárate (Z) 16 Setiembre 1984

Isla Talavera (IT) 10 Diciembre 1985

Puerto Talavera (PT) 67 Oct. a Nov. 1985

Pilar (P) 13 Setiembre 1985

Rio Luján (RL) 50 Diciembre 1985

48 Oct.-Nov.Dic. 1985

Pcia. de Entre Rios:

Arroyo de los Loros (LL) 20 Diciembre 1985

Yarará Guazú (YB) 25 Diciembre 1986

18 Diciembre 1988

Arroyo El Palmar (EP) 32 Diciembre 1985

22 Diciembre 1986

17 Diciembre 1987

24 Diciembre 1988

Pcia. de Sta. Fe:

Santa Fe (SF) 13 Diciembre 1986

Leptysma 5p.:

FJPuerto Talavera Diciembre 1986

Cylindrotettix obscurus:

Arroyo Hbocai 87 Octubre 1985
(Iguazú, Misiones)
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Tabla 2: Frecuencias observadas (Ü) y esperadas según Hardy
Weinberg (E) de la fusion centrica y segmentos

supernumerarios, y frecuencias del cromosoma B en las
poblaciones de L. argentina analizadas. Cuando el tamaño
muestral permitió docimar las diferencias entre (E) y (0),
estas resultaron no significativas. HB=Homocigotabásico;
H=Heterocigota; HF=Homocigotaestrctural; q=frecuencia del
rearreglo. Abreviaturas comoen tabla 1.

FUSiÓn 51 53 Cronoso-a
0 E D E D E B .

HE 13 13 7 7.69 12 12.02
SF H - O b 4.62 1 0.96 0.23

HF - O - 0.69 - 0.02
q 0.0 0.23 0.04
HE 12 11.25 17 16.2 16 16.2

LL H o 7.5 2 3.6 4 3.6 0.15
HF 2 1.25 1 0.2 - 0.2
q 0.25 0.1 0.1

HE 9 9.61 19 19.36 23 23.04
YG H 13 11.78 ó 5.28 2 1.94 0.12

HF 3 3.61 - 0.36 - 0.04
q 0.38 0.12 0.04

HE 8 8.5 2B 28.26 32 32.03
EP H 18 17.0 ó 5.47 2 1.94 0.03

HF B 8.5 - 0.26 - 0.04
q 0.5 0.09 0.03

HE - 0.77 o 6.64 16 16.0
Z H 7 5.47 7 7.71 - 0.0 0.0

HF 9 9.77 3 0.26 - 0.0
q 0.78 0.41 0.o x
HE 2 2.55 21 22.7 59 58.3

PT H 22 21.03 36 32.59 7 8.39 0.015
HF 43 43.52 10 11.7 1 0.3
q 0.8 0.42 0.07

HE 1 0.4 9 9.03 10 10
IT H 2 3.2 1 0.9 - O 0.0

HF 7 6.4 - 0.03 - 0
q 0.8 0.05 0.0
HE 3 0.7 26 24.5 25 21.8

RL H 6 10.6 18 21.0 lo 22.4 0.05
(B3) HF 41 38.7 o 4.5 9 5.8

q 0.88 0.30 0.33

HB - 0.8 27 27.0 40 39.4
RL H 12 10.5 18 18.0 7 8.2 0.06

HE 36 36.7 ó 6.0 1 0.4
q 0.875 0.25 0.33

HB - O ó 5.56 13 13.0
P H - 0 5 5.88 - 0.0 0.0

HE 13 13.0 2 1.56 - 0.0
q 1.00 0.35 0.0



Tabla 3: Variación de frecuencias cariotipicas en una misma

generación.

a) Frecuencias cariotipicas a lo largo de una estación (Octubre
Noviembre 1987) en 1a localidad de Puerto Talavera.

a.1) Segmento S; BB BS; Slsl q

26/X 7 18 3 0.43

12/XI 7 13 4 0.44

29/XI 7 5 3 0.43

a.2) Fusión 3/6 BB BF FF q

26/X 1 10 17 0.78

12/XI 1 B 15 0.79

29/XI - 4 11 0.87

b) Frecuencias cariotipicas a lo largo de una estación (Octubre
Noviembre- Diciembre 1984) en la localidad de R10 Lujan.

b.1) Segmento s; BB 3.1 5‘31 q

29/X 10 10 1 0.29

25/XI 6 7 1 0.32

12/XII 6 4 1 0.27

b.2) Fusión 3/6 BB BF FF q

29/X — 9 13 0.79

25/XI — 2 12 0.93

12/XII - 3 B 0.86
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Tabla 4: Frecuencias cariotipicas y cromosomicas de los

polimorfismos para Ss, sz, cromosomaB y fusión 3/6 en 4

muestras tomadas en 4 años consecutivos en la localidad de Arroyo E1

Palmar (EP).

a) Fusión 3/6: BB BF FF q

1985 B 16 8 0.50

1986 7 12 3 0.41

1987 B B 1 0.37

1968 7 13 4 0.43

b) Segmento 5;: BB Bs; css; q

1985 26 6 — 0.09

1986 16 ó - 0.14

1987 14 3 - 0.10

1988 15 9 - 0-22

c) Segmento sn: BB Bs: Sala q

1985 31 1 - 0.016

1986 21 1 - 0.024

1987 16 1 - 0.029

1988 24 1 - 0.021

d) Cromosoma B: Frecuencia

1985 0.032

1986 0.136

1987 0

1988 0
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Tabla 5: Frecuencias cariotipicas y cromosómicasde los polimorfismos

de Leptysma argentina en la localidad de Yarará Guazú (1986 y

1988):

a) Fusión 3/6: BB BF FF q

1986 9 13 3 0.38

1988 7 9 2 0.36

b) Segmento 5;: BB Bs; s15; q

1986 19 ó - 0.12

1988 12 5 1 0.19

c) Segmento 5.: BB Bs, sas. q

1986 23 2 — 0.04

1968 18 - - 0

d) CromosomaB: Frecuencia:

1986 0.166

1983 0



Tabla b:

Leptysmaellas),
Nacional.

a) Registros pluviométricos y temperaturas medias,
estacion de coleccion (setiembre-diciembre).

Registros
localidades donde

pluviom
fueron

argentina (o d
según estadistica

136

etricos y de temperatura
coleccionadas muestras

e estaciones
1951/180 del

poblacionales
meteorológicas

Servicio

de algunas
de

próximas a
Meteorológico

anuales y de la

Localidad Temp.media Temp.media Registro Registro
anual (en °C) estacional pluviometrica pluviometrico

anual (en mm) estacional

SF 18.2 19.5 1070 378
Palmar de
Colon (est. 18.0 20.45 1254.5 460
Concordia)

Z, IT y PT
(est. S.Pedro) 16.7 18.1 1115 377

RL (est.
Aeroparque 17.6 16.8 1062 353
Bs. As.)

P 16.8 18.5 716 300.5

b) Registros medios (anuales y estacionales) pluviometricos y de
temperatura en la estación meteorológica de Concordia (proxima a "El
Palmar") en los años de coleccion (1985, 1986, 1987 y 1988). Datos del
Servicio Meteorológico Nacional.

Año Temp.media Temp.media Registro Registro
anual (en °C) estacional pluviometrico pluviométrico

anual (en mm) estacional

1985 19.29 21.45 1245.5 330.0

1986 19.49 21.45 1553.0 542.6

1987 18.85 19.58 1118.3‘ 305.8

1988 18.2 20.45 1110.7' 367.6

Normal
(1951- 18.0 20.45 1264.6 460
1980)

' Años de seguia
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Tabla 7| Distribucion de individuos
cariotipos de la fusion 3/6;
Nacional EL Palmar entre 1985 y 1988.

portadores de
individuos coleccionados en el Parque

BB ÍgF FF Total

Total 44 23 125

con B 4 1 11
Porcentaje
portadores 9% 4X 8.8%
de B.

entre los tres

Tabla 8| Efectos de la fusion sobre el largo total=analisis de varianza
entre cariotipos tres

GL=grados de libertad;
medios; F= razon de varianzas.

a) Arroyo El Palmar (EP):

poblaciones
SC= suma

de Leptysma argentina.
de cuadrados; CM: cuadrados

FV GL SC CM F

Entre cariotipos 2 15.9929 7.9965 10.75"'
Error 65 48.3506 0.7438

Total 67 64.3435

b) Yarara Buazú (YG):

FV GL SC CM F

Entre cariotipos 2 4.0872 2.0436 2.78‘
Error 39 28.6352 0.7342

Total 41 32.7224

c) Puerto Talavera (PT): homocigotas de fusión y heterocigotas.
FV GL SC CM F

Entre cariotipos 1 3.2663 3.2663 4.93“
Error 53 35.1337 0.6629

Total 54 38.4
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Tabla Tamañomedio para cada población de Leptysma argentina por
cariotipo y para todas las variables morfometricas estudiadas
(ver Materiales y Métodos). Ademas de las varibles
morfométricas se indica 1a frecuencia de la fusión 3/6 en cada
población (q). LT= largo total; LTeg= largo tegmina; LF= largo
fémur; LTib= largo tibia; LTx= largo del tórax; ATx=altura deltórax.

Variables morfométricas
Loc. Ctino. LT LTeg LF LTib LTx ATX

SF BB 24.25 24.15 11.42 10.08 3.79 2.79

(0.0) BF - - - - - 

FF — - - - - 

LL BB 24.50 24.94 11.75 10.18 3.89 2.79

(0.25) BF 24.87 26.25 12.025 10.33 3.83 2.83

FF 25.0 25.25 11.97 10.67 3.93 2.77

YB BB 24.28 23.63 11.82 10.22 3.77 2.85

(0.38) BF 25.25 24.55 11.97 10.56 3.94 2.77

FF 25.33 25.33 12.33 10.33 3.93 2.77

EP BB 24.88 25.0 11.88 10.19 3.83 2.81

(0.50) BF 24.63 24.77 11.74 10.27 3.88 2.61

FF 25.5 26.0 12.0 10.45 4.07 3.00

PT BB - - - — — 

(0.78) BF 24.89 25.11 12.21 10.53 3.9 2.96

FF 25.46 25.66 12.41 10.79 4416 2.97

RL BB - - - - - 

(0.89) BF 26.07 26.42 12.74 11.0 4.0 2.9

FF 25.99 26.25 12.63 10.89 4.06 2.95

P BB - - — — — —

(1.0) BF - - - - - 

FF 26.04 25.78 12.38 10.91 4.04 3.01
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Tabla 10: Valores medios por población de los caracteres

morfometricos y su correlación (r) con las frecuencias de la
fusión 3/6. El número de individuos analizados en cada caso se indica

entre paréntesis debajo del valor medio. p= nivel de significación de r.
Variables morfometricas

Loc. Ctipo. LT LTeg, LF LTib LTx ATx

SF 0.0 24.15 24.46 11.42 10.08 3.74 2.79

(13) (13) (13) (13) (13) (13)

LL 0.25 24.66 25.15 11.85 10.30 3.88 2.86

(17) (13) LLZ) Llïi 117) (17)

YG 0.38 24.98 24.56 11.98 10.51 3.88 2.79

(24) (181 (25) (23) (25) (17)

EP 0.50 24.89 24.98 11.83 10.29 3.91 2.84

(32) (241, LQZ) (32) L32) (32)

PT 0.78 25.31 25.45 12.34 10.68 4.11 2.97

(57) (52) (52) (57) (57) (57)

RL 0.89 25.97 26.18 12.62 10.90 4.05 2.93

(25) (21) LZél 44125) (25) (25)

P 1.00 26.04 25.79 12.38 10.91 4.04 3.01

(13) (13) (131 (¿3) (13) (13)

r 0.97 0.88 0.94 0.95 0.93 0.89

p <0.001 0.009 0.002 {0.001 0.002 0.007
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Tabla 11: Frecuencia media de quiasmas en los cromosomas

involucrados en 1a fusion 3/6 y en el bivalente 1 para cada

poblacion en cada uno de los tres cariotipos para la fusion. En los

homocigotas de fusion y en los heterocigotas se llevaron a cabo sendos

ANÜVASa din de comprobar 1a homogeneidad entre poblaciones para cada

cariotipo. El número de individuos analizados se indica entre

paréntesis. Abreviaturas comoen tabla 1.

F= razon de varianzas (Entre goblaciongs)
Dentro de poblac.

Poblaciones

gcgg, z P IT EE" F

FF 11 3/6 2.0962 2.0125 2.0919 2.0335 2.1991 1.46

II 1 2.3523 2.4229 2.4399 2.539s 2.4906 0.47

(24) (a) (11) (e) (e)

BF III 3/6 2.0246 2.4730 — 2.0000 2.0797 2.02

11 1 2.5842 2.5575 - 2.6000 2.0787 1.82

(17) (7) — (2) (23)

es IIS 3+6 — — - — 2.3886 

II 1 — - — - 3.1937 —

— — — - (17) —



lell 12' Coeficientes
análisis de covarianza
dc quiasmas en
IDI bivalontos 3
total
diferencias
por lo tanto 1a
pudioron lor dot-rminadnl,
do varianza (ANDVA).

intro pendientes

de correlación (r), ecuacion lineal y
(ANCOVA)de la frocuencia media

ol trivalcnto 3-3/6-6, ¡1 bivalonto 1 y
+ 6 por individuo sobre la frocuoncia

modia dc quiasmas por

diforoncial
¡o llevo

individuo (T).
fueron
entre medial

Cuando las
significativas, y

¡Just-das no
a cabo un análisis

N- número de individuos analizados.

mama MWh

Diforoncla leorcncia Diferencia
outro entre indias antro

I R Ecuación lineal ¡calientes ajustadas ¡odias

1) Irivalcnto 3-3/6-6 44 0.7311 0.085 ï # 0.932
Fino. 8.33 Fu”. 1.52

2) Iivalcnto ¡[6-3/6 36 0.7952 0.143 T o 0.263
Figlïa'10o34 "" F¡¡¡1¡' 92.32

3) Iivalontn l 117 0.7900 0.263 I - 0.064

FlngO'OO.‘.‘n Flgl’b’l2017 '."
4) livalcotcs 8 9 6 17 0.9326 0.270 ï - 1.200

Conoarncien antro 1), 2) y 4 l Fnus'uo’o "" f¡¡¡¡.' 213-17
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Ïabla 13: Posición de los quiasmas en los cromosomas involucrados en
la fusión 3/6 y en el cromosoma 1. P= proximal;

I=intersticia1; D=distal.
a) Númerode quiasmas en los cromosomas involucrados en la fusión 3/6
en los tres cariotipos. Datos de 17 homocigotas basicos (220
células), 44 heterocigotas (609 células) y 56 homocigotas de fusión
(942 células).

Posición
Cariotipo P I D N9 total de Xt“

BB 212 142 293 647

BF 20 91 1141 1252

FF 91 95 1741 1977

N° total 323 328 3225 3876
de X“ x=(4)=
Prueba de Ji-cuadrado comparando heterocigotas y homocigotas de
fusión solamente:

X=(=,= 28.24 p<0.001

b) Número de quiasmas en los bivalentes 1 y 3/6. Datos de 56
homocigotas para la fusión 3/6 (942 células).

Posición
Bivalgnte P I D N9 total de X“

1 254 283 1755 2292

3/6 91 95 1791 1977

N° total 345 378 3546 4269
de X‘-.

X2¡=,= 175.49 p<0.001

c) Númerode quiasmas en el bivalente 1 y en los bivalentes 3+6.
Datos de 17 homocigotas basicos (220 células).

Posición Bivalentegs) P
I D N° total de X“

1 212 142 293 647

3/6 118 220 371 709

N9 total 330 362 664 1356
de X“.

X2<=,= 50.01 p<0.001
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Tabla 14: Valores medios por poblacion de las frecuencias de quiasmas

(T) en

analizados se

fueron analizados

varianza (diseño

proximales (P),

indica entre

por individuo.

intersticiales (I),I

paréntesis.
Se llevo

jerárquico) comparando

Diez,

distales (D) y totales
los tres cariotipos de la fusion 3/6. El númerode individuos

raramente 9 celulas

a cabo un analisis de

las diferentes poblaciones

para cada variable (P, I, D y T) en los homocigotas de fusión y en

los heterocigotas.
Población

RL Z P IT EP F

2.6963 2.5125 2.2714 2.3714 3.4667 2.01

FF 1.3765 1.4500 2.0843 1.7429 1.3000 1.46

8.8374 8.6250 8.4756 8.5714 8.6667 0.34

12.9103 12.5875 12.8398 12.6857 13.4333 0.89

(27) (B) (12) (7) (ó)

2.8151 3.0857 — 2.3500 3.4089 1.91

BF 1.6507 1.8143 - 1.9500 1.7489 1.48

8.7329 8.1857 — 8.6500 8.3963 1.2O

13.1986 13.0857 - 12.9500 13.5547 1.26

(15) (7) - (2) (25)

3.3000 - - - 4.5034

BB 2.9333 — - - 3.2313

8.5667 — - - 7.6734

14.8000 - — — 15.4082

(3) - - - (15)
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Tabla 15: Valores medios y analisis de varianza (diseño jerárquico)

de frecuencias de quiasmas T, P D e I en los tres

cariotipos de la fusión 3/6. El factor "individuos" se encuentra

anidado dentro del factor "cariomorfos". Se efectuaron comparaciones

entre medias según el metodo de Scheffe (1959). Basado en 177 celulas

de 18 homocigotas estándar, 489 celulas de 49 heterocigotas y 598

celulas de 60 homocigotas de fusion (10, raramente 9 celulas por

individuo). BB: homocigotas estandar; BF: heterocigotas; FF:

homocigotas de fusion. K=cariotipo.

Contra tes en e e ias
Frec. ANDVA(todos BB vs. BF vs. FF

K x=-. los cariotipos) BF + FF

BB 15.2992 F2.124= 43.56 f= 38.36 f= 4.11

EF 13.4066 p< 0.001 p< 0.001 p= 0.019

FF 12.8712 GUIASHAS TOTALES

BE F2.124= f: f:
BF 3.1784 p< 0.001 p< 0.001 p= 0.017

FF 2.6254 GUIASHAS PROXIHALES

BB 3.0618 F2.12.= 17.03 f= 15.07 f- 1.54

EF 1.9046 p< 0.001 p< 0.001 p= 0.22

FF 1.5869 GUIASHAS INTERSTICIALES

BB 7.8305 F=.¿=4= 5.67 f= 3.87 f= 1.61

BF 8.3499 p< 0.001 p= 0.024 p= 0.203

FF 8.6856 GUIASHAS DISTALES
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Tabla 16: Valores medios y analisis de varianza (diseño jerárquico)

como en la tabla 15 pero excluyendo a los cromosomas 3 y ó

del cómputo, a fin de controlar la variación debida a posibles

efectos intracromosómicos. Basado en 146 celulas de 15 homocigotas

basicos, 336 celulas de 34 heterocigotas y 329 células de 33

homocigotas de fusion (10, raramente 9 celulas por individuo).

Contrastes y referencias comoen 1a tabla 15.
Contrastes entre medias

Frec. ANÜVA(todos BB vs. BF vs. FF
K X“. cariotipos) BF + FF

BB 12.5273 F2,79= 20.89 f= 16.04 f= 4.94

BF 11.4375 p< 0.001 pd 0.001 p= 0.009

FF 10.7659 GUIASHRS TOTALES

BE 3.4657 F2.79= 9.13 f= 3.11 f= 4.98

BF 3.0678 p< 0.001 p= 0.05 p=0.092

FF 2.4772 GUIASHAS PRDXIHALES

BB 2.6575 F2.79= 7.84 f= 7.10 f= 0.82

BF 1.8363 p< 0.00008 p= 0.005 p= 0.44

FF 1.5714 GUIASHAS INTERSTICIALES

BB 6.4041 F2.79= 1.61 f= 0.4644 f= 1.7337

BF 6.3333 p= 0.21 p= 0.90 p= 0.23

FF 6.7.173 oumsms DISTALES
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Tabla 17: Coeficientes de correlación entre diferentes combinaciOnes

de las variables: frecuencia de quiasmas totales (T),l

proximales (P), intersticiales (I) y distales (D) por individuo para
cada uno de los cariotipos de 1a fusión 3/6. El número de individuos

analizados por cariotipo se indica entre paréntesis.

Cariotinds
Variables BB BF FF
correlacionadas

P vs. T 0.7191"‘ 0.7896"' O.7OB7"'

I vs. T 0.0263 —0.1586 0.2147

D vs. T 0.3777' 0.2605 0.1055

I vs. D -0.6567"‘ —0.7715“' -0.7033"'
P vs. D -0.0296 —0.0357 -0.077ó

I vs. P -0.1985 -0.2856' —0.1B97

(18) (49) (60)

*" altamente significativa (p< 0.001)
' significativo en el nivel 0.05 - 0.02



148

Tabla 18: Valores medios (Y) t desviación estandar (SD) de las

frecuencias de quiasmas en los cromosomas 5 y 7 de los

individuos no mutantes y del portador de la fusion espontánea 5/7.

Los valores de las frecuencias medias de quiasmas totales (X 1 SD) y

el número de celulas analizadas (N) se indican también.

X: doble heterocigota; r= coeficiente de correlación.

Individuos

4 8' 9 11 12 13 14 15 16 17

Y 2.0 2.54 2.77 2.27 2.05 2.2 2.2 2.55 2.63 2.3 2.354

SD 0 .104 .230 .205 .058 .140 .109 .187 .196 .166 .086

X 11.9 14.2 14.4 12.3 13.1 13.6 12.8 13.4 14.6 12.7 13.298

SD .192 .286 .222 .285 .201 .323 .251 .393 .449 .223 .302
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Tabla 19: Posición de quiasmas en los bivalentes 5 y 7 de los

individuos normales (datos reunidos de B individuos) y en

el trivalente 5-5/7-7 del portador de 1a fusion 5/7. P= proximal, I=

intersticial, D=distal.
Cariotipo

Posición 5-5/7-7 5+7 N° total de X“.

P 21 51 72

I 7 15 22

D 53 173 226

N° total 81 239 320
de X‘-.

X2¿=,= p: FIS.
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Tabla 20: Número de quiasmas y posición en los cromosomas

involucrados en las dos fusiones, tanto en el doble

heterocigota comoen un homocigota básico.

a) Número de quiasmas (N):

a.i) Homocigotabásico: a.ii) Doble heterocigota:
N“ total
de pares N“ total

N 5+7 3+6 de IIs. N 3-3/6-6 5-5/7-7 de IIIs.

2 17 5 22 2 29 14 43

3 (o 4) 6 18 24 3 3 18 21

N" total 23 23 46 N' 32 32 64
de pares total dede IIs. IIIs.

X2(1,= 24.06 p<0.001 X2.¿,= 15.95 p<0.001

b) Posición de los quiasmas:

b.i) Homocigotabásico: b.ii) Doble heterocigota:
N" total Na total

Posición 5+7 3+6 de quiasmas Posición 5-5/7-7 3-3/6-6 de X“.

I+P 17 32 49 I+P 2B 13 41

D 33 37 70 D 53 54 107

N“ total 50 69 49 N- total 81 61 148
de X“. de th.

X2(1,= 1.85 p= 0.1743 X2(¿,= 4.27 p= 0.038
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Tabla 21: Frecuencia media de quiasmas totales (T)I proximales (P),

intersticiales (I) y distales (D) por población, y
frecuencia del cromosomafusionado 3/6, para cada una de las 9

poblaciones de L. argentina estudiadas en el presente trabajo. r=
coeficiente de correlación entre cada una de las frecuencias de

quiasmas y la de la fusión. N=número de individuos analizados por

poblacion.

Poblacion q T P I D N

SF O 15.75 5.08 3.25 7.02 13

LL 0.25 14.71 4.12 3.18 7.41 20

YG 0.38 14.68 3.98 2.63 8.16 25

EP 0.50 13.89 3.66 1.78 8.45 28

Z 0.78 13.81 2.78 2.09 7.94 16

PT 0.80 13.50 3.21 1.65 8.64 25

IT 0.80 12.76 2.32 1.83 8.61 10

RL 0.89 12.87 2.71 1.6 8.56 35

P 1 12.75 2.27 2.08 8.39 13

r -0.95"' -O.95"‘ -O.83" 0.83“



Tabla 22:

quiasmas

Distribucion de ambos cromosomas B y de las frecuencias de

totales (T) en los 87 individuos analizados

pertenecientes a 1a especie CyIindrotettix obscurus.
Frecuencia media de Xta. en
foliculos con Ets:

Individuo 0 1 2 3 4 5 6 N

85072 - 16.5 17.3 18.0 18.0 - - 36
85054 - - 14.2 - 15.2 - 14.6 28
85046 - 13.9 14.5 15.6 15.5 - - 38
85078 - - 15.0 15.0 15.4 - - 30
85049 14.7 14.3 13.9 14.6 13.8 - - 50
85129 - - 14.4 14.8 14.7 - — 30
85120 - - 14.8 17.1 17.2 - - 22
85066 15.6 15.5 15.9 — - - - 30
85103 13.7 14.0 13.8 - - - 25
85128 - 15.6 15.2 - 15.7 - 16.0 39
85110 - 14.4 15.1 - — - - 20
85142 — - 14.3 15.5 14.7 - - 25
85074‘ - 14.9 - - - — 10
85116' - - 14.2 - - - - 10
85098 - - 11.7 - - 11.8 - 18
85073 IsoB 14.6 14.2 13.3 - - - - 30
85053 IsoB 14.8 - 15.2 — 15.2 - - 27
85125 IsoB — - 15.4 - 13.9 - - 17
85060 IsoB 17.2 - 16.2 - - - - 20
85099 IsoB 16.2 — - — - - - 10
85118 IsoB 15.2 - - - - - - 10
85095 IsoB 14.0 - - - - - - 9
85056 IsoB 16.3 - - — — - - 10
85045 IsoB 14.2 - - - - — - 10
85111 IsoB 15.6 — — - - - — 8
85053 IsoB 14.8 - - - - - e 10
85065 2 IsoBs - 19.1 18.0 18.3 - - — 30
85093 2 IsoBs 16.5 - - - - - - 10

l": Individuos no inCIUidDS en 105 analisis de las tablas 25 y 26,

pues no presentan variación en el número de Ets.
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Tabla 23: Efectos del IsoB sobre las frecuencias de quiasmas totales

(T), proximales (P), intersticiales (I) y distales (D). Se
llevo a cabo un ANOVA(diseño jerárquico) para cada variable a fin de

probar diferencias entre individuos portadores y no portadores de

IsoB. Diez,I raramente 9 celulas fueron analizadas en cada individuo.

GL==grados de libertad. N= número de individuos analizados.

Variables analizadas

T P I D N

0 IsoB 14.6690 3.6813 3.4045 7.5832 58

1 IsoE 15.2447 4.5106 3.1170 7.6170 10

Valores 2 IsoBs 17.8 5.35 4.2 8.25 2
medios

Portadores
de IsoB 15.6929 4.6579 3.3070 7.7281 12
(Datos reu
nidos)

Entre
cariotipos 9.9286 8.4696 0.0635 0.2583
(GL= 1566)

Razon de
varianzas

Entre
individuos 5.9631 8.6115 5.5280 0.1331
(GL= begóiñ)

Entre
cariotipos 0.002 0.0049 0.8018 0.6187

p Entre
individuos <0.001 <0.001 >0.9999 >0.9999



lel. 24! frecuencias de
intersticial.

Datos medios transformados para
(T'). (P'),

(I‘) y distalel (D'). Todos los individuos que exhibieron
quiasmas totales proximales

ViriaCiOn en el número de Ets (exceptuando los portadores
de Iso Bs) fueron incluidos en .1 analisis (ver tabla 23).

de 13
desviaciones cstandarizndas
Los datos individuos fueron transformados en

con respecto a 1a media para
descartar la variación interindividual, y consecuentemente
reunidos (Romi- & Vilardi 1987).

hufliuid
Variable

analizada 0 1 2 3 4 5 6 F p

Ï' '0.0766 '0.3343 0.1309 0.2639 0.2172 - 0.1877 4.77 0.0003

P' -0.0659 -0.3195 0.0009 0.0472 0.1572 0.3263 2.32 0.0412

l' 0.3539 ‘0.0005 '0.0166 0.1078 '0.0163 0.0930 1.04 0.3737

l' '0.4027 0.1315 '0.0619 0.01.7 0.0464 - 0.0930 1.00 0.3709

lúlero de 25 71 109 77 03 0 10
celulas



Tabla 25:

(intervalo 1-6)
fuente de

RV: razón

deban al azar.

(T') Y

variación;

Analisis de

en individuos

de varianzas;

proximales (P’)

SC=
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regresión de

sin IsoB.

suma de cuadrados;

p=probabilidad de que las

Datos de

frecuencia de quiasmas totales
transformadas versus número de Ets

1a tabla 25. FV=

GL=grados de libertad;
diferencias se

Variables FV SC GL RV p

Entre N“
de Bis 21.6626 4 5.56 0.0023
(1-6)

T' Regresión 15.6512 1 16.09 {0.001

Residual 2.0037 3 2.05 0.1053

Error 356.2292 366

Entre N°
de Ets 11.0191 4 2.94 0.02
(1-6)

P' Regresión 8.9967 1 9.63 0.002
Residual 2.0231 3 0.72 0.54 ns.

Error 350.8891 366



Tabla 26a
quiasmas totales
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Datos medios transformados
(T‘), proximales

(I') y distalcl (D') de cinco
numero variable de Bgs (ver tabla 1).
como en tabla 25.

Iüflvlold

Variablo
analizado 0 1 2 3 4 F p

ï' 0.1990 0.2373 -0.1579 -o.1227 -0.179l 1.23 0.30

P‘ 0.2373 0.3310 -0.0907 -0.0307 -0.3215 1.36 0.25

l‘ 0.0627 0.2123 -0.1109 -0.0423 0.07.2 0.31 0.07

D' -o.os41 -0.0572 0.03il -0.0512 0.0000 0.07 0.99

llanto lo 30 20 43 ¡o 19

para
(P').

individuos
intersticialel

Datos transformados



Tabla 27a Analisis de regresión de frecuencias de quiasmas totales

(T‘) y próximales (P‘) (datos transformados) versus número

de Bgs (0-4) en 5 individuos portadores de IsoB (datos de la tabla

27). Referencias comoen la tabla 25.

Variable FV SC GL RV p

Entre N°
de Ets 4.7324 4 1.23 0.30
(0-4)

T' Regresión 3.0511 1 3.17 0.077

Residual 1.6813 3 0.58 0.629

Error 114.2683 119

Entre N°
de Bts 5.1739 4 1.36 0.25
(0-4)

P' Regresión 4.2896 1 4.91 0.028

Residual 0.8841 3 0.34 0.796

Errór 113.9687 119



Tabla 2B: Efecto de los cromosomas Be sobre la frecuencia de

univalentes en los portadores de IsoB. E1 número de

celulas analizadas se indica entre paréntesis.
Número de Bas

Individuo O 1 2 3 4

85073 0 (34) 1.86 (37) 2.25 (36) - 

85060 o (10) — 0.54 (22) - '

85125 — — 0.54 (22) - 0.63 (33)

85053 O (10) - 0.08 (25) - 0.22 (9)

85065 — O (10) 0 (10) O (10) 

Tabla 29: Analisis de correlación entre diferentes combinacionesde

las variables: frecuencia de quiasmas totales (T),

proximales (P), intersticiales (I) y distales (D) medias por
individuo en 58 machos sin cromosomas B. r= coeficiente de

correlación; p= probabilidad de que las diferencias se deban al azar.

P vs.T I vs. T D vs. T I vs. P P vs. D I vs. D

r 0.7135 0.0167 0.2047 -O.4549 0.2209 -0.7932

p <0.001 0.0011 0.1232 <0.001 0.0955 (0.001
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Tabla 30: Distancia total (T) y de interferencia (ig) por cromosomao
brazo cromosomico, calculadas como porcentaje de la

longitud total autosomica (ver Materiales y Métodos). En 1a presente
tabla se indican los valores medios de 10 celulas pertenecientes a 8,
10 y 9 homocigotas estándar, heterocigotas y homocigotas de fusion,
respectivamente, para la fusion 3/6 de Leptysmaargentina. Se realizo
un analisis de varianza comparandolas distancias de interferencia
media para cada cariomorfo; se indican la razon de varianzas (F), los
grados de libertad (entre paréntesis) y la significación. Dadoque la
distanCia de interferenCia (ia) consiste en la distancia entre el
primero y el segundo quiasma, en esta tabla se han considerado solo
las células con dos quiasmas.

Cariotipos
BB BF FF

T 15.56 16.19 15.50 4.66'
1L i; 9.99 10.28 11.62 (2;14ó)

T 13.97 14.11 13.93 20.54"'
2 i; 9.63 10.97 11.70 (25210)

T 11.43 12.35 10.98 1.43 ns.
1C i; 7.52 8.21 7.21 (2374)

T 11.74 11.24 11.25 0.95 ns.
3/ i; 8.37 9.12 8.96 (2:39)

T 9.65 9.53 9.99 3.56*
4 i; 7.21 8.09 8.39 (2;63)

T 8.89 8.83 9.23 6.47"
5 i; 6.65 7.29 7.88 (2;62)

T 8.26 8.30 8.23 ¿.29‘
/ó i; 6.50 7.28 7.49 (2;45)

T 7.65 7.68 7.63 2.49 ns.
7 i; 6.12 6.27 6.81 (2;49)

T 6.61 6.00 6.57 1.96 ns.
8 i; 5.69 4.98 5.68 (256)
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Tabla 31: Análisis de la covarianza reuniendo a todos los cromosomas.

Se utilizo a la distancia de interferencia (1;) como

variable principal, y a 1a longitud total del cromosoma(T) como

variable concomitante, dada la elevada correlación entre ambas. K=

cariotipo.

K "90185 i; Medias T Ecuación de regresión r

BB 7.52 10.4177 y1= 0.5020 X + 2.2902 0.988

BF 8.05 10.47 ya: 0.5349 X + 2.4539 0.931

FF 8.4155 10.36 y3= 0.6647 X + 1.5240 0.941

La diferencia entre pendientes es altamente significativa
(F2.7og=1Ó-42¡ n
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Tabla 32: Distancia total (T) y diferencial (d) para bivalentes con
un quiasma (1 X‘) y dos quiasmas (2 X“), calculadas como

porcentajes de la longitud total del genomaautosómico. Medias de 10
celulas de B, 10 y 9 homocigotas estandar, heterocigotas y
homocigotas de fusión, respectivamente, para 1a fusión céntrica 3/6
de Leptysmaargentina. Se realizó un análisis de varianza comparando
las distancias de interferencia medias para cada cariotipo; se indica
la razón de varianzas (F) y la significación.

Cariotino
¡i EL FF

T 15.56 16.19 15.50
1L d (1 X“) 1.60 2.14 0.44 3.59'

d (2 X“-) 0.39 0.29 0.21 0.67 ns

T 13.97 14.11 13.93
2 d (1 x-) 4.45 2.11 1.03 28.35*"

d (2 X‘-) 0.3Q 0.24 0.00 b.58"
T 11.43 12.35 10.98

lc d (1 x-) 1.34 0.87 0.36 3.65'
d (2 Xt-l 0.36 0.00 0.00 

T 11.74 11.24 11.25
o/ d (1 x-) 5.82 1.18 0.75 20.91‘*'

d (2 x=-) 0.39 0.24 0.00 

T 9.65 9.53 9.99
4 d (1 x-) 4.98 2.93 1.23 4.32‘

d L2 x=-) 0.54 0.00 0.00 

T 8.89 8.63 9.23
5 d (1 X.) 5.67 2.72 1.81 3.48‘

d (2 X“) 0.18 0.00 0.00 

T 8.26 8.30 8.23
/ó d (1 X-) 1.32 0.76 0.68 34.87"'

d ¿2 X“) 0.00 0.00 0.00 

T 7.65 7.68 7.63
7 d (1 x-) 3.09 1.84 1.82 3.44'

d (2 x=-) 0.18 0.00 0.00 —

T 6.61 6.00 6.57
B d (1 x-) 2.71 3.37 2.59 2.9 ns.

d (2 X‘-) 0.00 0.00 0.00 —

T 4.65 5.78 5.41
9 d (1 X.) 1.48 1.28 1.51 0.10 ns.



Tabla 33:

brazo cromosómicopara cada cariotipo.
“total metacéntricos"

a los pares 3 y ó,

Frecuencias medias
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de quiasmas DDI" cromosama D

En el rubro

se incluyen en los homocigotas básicos

a los fines de la comparación.
Cariotino

BB BF FF

1L 1.60 1.67 1.29

1C 1.34 1.16 1.03

2 1.76 1.86 1.83

3/ 1.53 1.04 1.05

4 1.31 1.35 1.25

. 1.30 1.18 1.32

/ó 1.36 1.02 1.01

7 1.27 1.15 1.24

B 1.05 1.03 1.06

9 1.00 1.00 1.00

Total 14.57 13.52 13.13

Total 11.68 11.46 11.07
(-3+ó)

Total 5.83 4.89 4.38
metacént.

Total 8.74 8.63 8.75
telocént.
(-3+ó)
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Tabla 34: Coeficientes de correlación entre R; (distancia

residual del 1L) y R2 (distancia residual del 10)

para distintos valores de R1 + R2.

Cariotino
R1 + R2 BB BF FF

g 30 -0.07 -0.024 -0.02

í 25 -0.10 -0.13 -0.30

í 20 -O.20 -0.35 -0.63

L 18 -O.34 -0.50 -0.57

í 15 -0.42 -0.69 -O.74

i 12 -0.45 -O.89 -0.B9

i 10 -O.28 -0.Bó -1
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Tabla 35: Indices de recombinación promedio (indice 1 e indice 2),
calculados sobre 86 celulas de 9 homocigotas de fusión,
celulas de 10 heterocigotas y 76 celulas de B homocigotas
basicos. Se indican tambien el Indice de Darlington (ID) y el
número de fragmentos (NF) que segregan independientemente
(sumatoria de los X¿, ver texto). N=numero de células.

Cariotipo N Indice 1 Indice 2 ID NF

Homocigotas basicos 76 9.9378 13.7420 24.8026 16.9736

Heterocigotas 95 8.0948 11.1444 22.5895 14.4632

Homocigotas de fusión Bb 6.3457 9.1340 22.1628 13.1628
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Tabla 36: Correlación del indice 1 con las frecuencias de quiasmas
totales, proximales, intersticiales y distales, y con el número
de fragmentos (NF).

Homocigotas basicos:

Guiasmas totales: r= 0.2309 media totales: 14.8026
Guiasmas proximales: r= 0.0016 media proximales: 4.0132
Guiasmasintersticiales: r= 0.5655 media intersticiales: 3.2632
Guiasmasdistales: r= -.3122 media distales: 7.5263

NF r= 0.6109 media NF: 16.9737

Heterocigotas:
Guiasmas totales: r= 0.0408 media totales: 13.5895
Guiasmas proximales: r= -.124B media proximales: 3.3789
Guiasmasintersticiales: r= 0.5844 media intersticiales: 1.9789
Guiasmasdistales: r= -.3845 media distales: 8.2316

NF r= 0.6473 media NF: 14.4632

Homocigotas de fusión:

Guiasmas totales: r= 0.2408 media totales: 13.1628
Guiasmas proximales: r= 0.2071 media proximales: 3.1279
Guiasmasintersticiales: r= 0.4329 media intersticiales: 1.0349
Guiasmasdistales: r= -.3352 media distales: 9.0000

NF r= 0.6102 media NF: 12.8256
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ngla EZ: Correlación del indice 2 con las frecuencias de quiasmas
totales, proximales, intersticiales y distales, y con el número
de fragmentos (NF).

Homocigotas básicos:

Guiasmas totales: r= 0.4698 media totales: 14.8026
Guiasmas proximales: r= -.2393 media proximales: 4.0132Guiasmasintersticiales: r= 0.7476 media intersticiales: 3.2632
Guiasmasdistales: r= -.0702 media distales: 7.5263

NF r= 0.8667 media NF: 16.9737

Heterocigotas:
Guiasmas tbtales: r= 0.0278 media totales: 13.5895
Guiasmas proximales: r= 0.0221 media proximales: 3.3789
Guiasmasintersticiales: r= 0.6291 media intersticiales: 1.9789
üuiasmas distales: r= -.5691 media distales: 8.2316

NF r= 0.8574 media NF: 14.4632

Homocigotas de fusión:

Guiasmas totales: r= 0.2017 media totales: 13.1628
Guiasmas proximales: r= 0.2125 media proximales: 3.1279
Guiasmasintersticialesc r= 0.7350 media intersticialess 1.0349
Guiasmasdistales: r= -.6381 media distales: 9.0000

NF r= 0.8658 media NF: 12.8256
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Eigg:;__¿z Prometafase meiótica de Leptysma argentina
mostranda el complementobásico para esta especie: el 1
es un metacentrico grande, el 2 es un telocentrico
grande, del 3 ¡118 (incluyendo el X) son tolocéntricos
medianos (el B lleva grandes bloques de heterocrumntinn
y es el megamerico para esta especie) y el 9 y el 10
son teIOCEntricos cortos. Barra= 10 um.
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Eigurg z: Los polimorfismos cromosomicos de Leptysma
argentina. a) Diplotenes doble heterocigota para la
fusion centrica 3/6 y el segmento supernumerario s;
(flecha). b) Diplotene: homocigota de fusión portador
del segmento supernumerario proximal ¡a en el par 10
(flecha). También se muestran en esta figura los
segmentos supernumerarios en los pares 4 y 9 (puntas de
flecha) que aparecen en las poblaciones en baja
frecuencia. c) Diplotcnel hamocigota de fusion portador
de ambos segmentos supernumerarios en el par 10
(flechas). d) Metafaso Il homocigota de fusión portador
de un cromosomaB (B). III 3/6: trivalente 3-3/6-6. II
3/6: bivalente 3/6-3/6. La barra equivale a 10 um.
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Figura 3: Leptysmaargentina: Configuraciones meióticas del
bivalente 10; a) Sin segmentos supernumcrarios, quialma
distal (d) ¡2/+, quin-madistal; c) ¡2/+, quiasmadistal: d)
s;/+, quiasma proximal (p); e) ¡z+/+51 a quiasma proximal;
f) 92+/s1+, quiasma proximal; g) ¡asi/+12, quiasmn distal;
h) '2'1/+s1. quiasmadistal.
s; _ segmento intersticial; ¡2' ¡cgmcnto prnúimala
C. CDHtFOmero.
Gp- quinsma praximala G.= quiasma distal. Las celulas se
encuentran en diplotene. Barra= 10 um.
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Eigg[g_it Leptysmaargentina: Configuraciones meióticas del
bivalente 10 en diplotene. a) 5251/.2'1! Guiasma
proximal; b) 9281/82I1, quie-ma distal; c)
cuadrivnlcntn ¡2-1 en una celula 'teraploide, con
quiasmas proximal y distal) d) s:s;/+s;, quiasmas
proximal y distalge) 828;/+I;, quiasma proximal. En
paquitene: f) s;/+, aparcamiento proximal y distal; g)
l2¡;/Iz+, nporeamionta distal; h) I;/+. apnrnnminnto
proximal. Barra- 10 um.
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Figurl 5: El cromosoma B de Leptysma argentina. a)
Leptotene: cromosoma B no asociado al X. b) Leptotene:
cromosoma B asociado a1 X. c) Paquitonol cromosoma B no
asociado al X. d) Paquitenez cromosoma B asociado al X.
Nótese el patron cromomérico en la region eucromática
no apareada (flecha). e) Diplotene. f) Diacinesis:
cromosomaB asociado al bivalonto t (megamerico). g)
Metafase I: cromosoma B migrando hacia el mismo polo
que el x. Las flechas señalan siempre la regiOn
eucromatica del B. narran 10 um.
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figura 6: Leptysma argentina. a) Metafase II el cromosomaB
¡e encuentra autoorientado. b) Anafase 1 con el
cromosomaB sufriendo division ecuacional. c) Anafase I
con el cromosomaB sufriendo diviSIOn reduccional. d)
Anafase II: el cromosomaB sufrio division reduccional
en la segunda divisinn (a juzgar por el número) y no es
identificable. Barra= 10 um.



ELQQL;_ZI Leptysma argentina: el polimorfismo para la
fusion 3/6. a) Metafase. I; homocigota básico con los
pares tEIOCÉntFiCDS 3 y b. b) Metafase I; heterocigota
con el trivalente 3-3/6"6 formando dos quiasmas
distal-s y In orientacion alterna. c) Id. con el
trivalente en OFiOfltiCiOn lineal. d) Metafase I;
homocigota de fusiOn 3/6 con el bivalente 3/6
metacentrico. Las flechas señalan pares heternmórficos
por heteracigosis para segmentos supnrnumorarios.
Barra= 10 um.
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Figura Bs Mapamostrando la distribucion de las frecuencias
Para la fusion céntrica 3/6 (circulo izquierdo) y para
el segmento s; (circulo derecho). El área sombreada
dentro de cada circulo representa la frecuencia de cada
polimorfismo. Siglas de las localidade: comoen tabla
1. Las poblaciones CU“ y CU. corresponden a las
estudiadas por Bidau & Hanson (1934).
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Figura 9a Frecuencias de los polimorfismos cromosómicos de
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chtysma argentina qu. revelaron un patrón geográfico
(fusión centrica 3/6, segmento 5;. cromosoma B)
representadas en sondos sistomes biexielos ortogonalss.
e) s1 vs. 3/6. b) cromosoma B vs. 3/6|
c) cromosoma B vs. s1.
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Figura 10: Leptysmaargentinas efectos exofenotipicos de la
fusión 3/6 en las 7 poblaciones analizadas para tal
fin. a) Longitud total (LT) vs. Frecuencia de la fusiOn
3/6. b) 1d. anterior, pero discriminando entre
homocigotas basicos (o), heterocigotas (o) Y
homocigotal de fUIiOn ( ). Nótese que la tendencia
hacia un aumento de la longitud persiste en cada uno de
los cariotipol, especialmente en los homocigotal de
fUIidn (en los otros dos es bastante errático).
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Frecuencia medía de quíasmas totales por individuo (T).

Figura ii; Una comparación entre las lineas de regresión de
las frccuoncias de quiesmas del bivalante 1, trivalente
3-3/6-6, bivalento 3/6-3/6 y bivalontos 3+6 por
individuo sobre la froculncia media total de quiasmal
PO?Cilula por individuo. Datos de la tabla 13.
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E¿gg:g_¿gn Posición de los quiasmas en los cromosomas
involucrados en 1a fusibn 3/6 y en el metacéntrico 1.
Las barras representan la frecuencia media de quiasmas
por bivalente(l) (o trivalente) en cada posiciOn. a)
Bivalente 1 y bivalentec 3 + 6. Datos de 17 homocigotac
basicos (220 celulas). b) Bivalentes 1 y 3/6. Datos
basados en 56 homocigotas de fulion (942 células). c)
Cromosomasinvolucrados en la fusión 3/6. Datos de 17
homocigotas basicos, 44 heterocigotas y 56 homocigotas
de fUSiOn. (220, 609 y 942 células, rspectivamente). P=
proximalesl I- intersticialcsl D- distal-I.
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Figura 13: Leptysma argentina. Hiltogramas ropresentando
distribución de quiasmas por celula T, P, I y D ( en
númerode celulas) para los tres cariotipos de la
fuIiOn 3/6 (de 177 celulas de 17 homocigotal básicos,
489 celulas de 49 heterocigotas y 589 células de 60
homocigotas de fusiOn).
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Figura 14: Leptysmaargentina: el individuo mutante para la
fusión 5/7. a) y b) Células en metafase 1 mostrando
ambos trivalentes (3-3/6—óy 5-5/7-7) en configuracion
alterna. c) Trivalente 5-5/7”? y el fragmento
CFDMOBDmico(F) libre. d) Id. con el fragmento asociado
a1 trivalente. e) Trivalente 5—5/7—7en orientacion
lineal. Barra: 10 um.



f:
3,0 h Y: 0.26 x - ¡.04

15'

20'

Figura 13: Frecuencias medias de quiasmas en los cromosomas
involucrados en la fusion 5/7 (Y) vs. frecuencia media
total de quiasma1 por celula (X). o: individuos
normales (no mutantes), OI dobla heterocigota.
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F190?! 16! Posición de los quie-mas en! a) los bivalentes
telocantricos 3+6 de un homocigota básico ( J
comparadoscon el trivalente 3-3/6-6 de 9 het-rocigotAI
( )| y b) on c1 trivalcnto 5-5/7-7 del individuos
mutante ( ) con los bivalontcs tolocOntricos 5+7 de B
individuos no mutantes ( ). Datos corrcspondiontcl a
los de la tabla 21, tran-formados en parc-ntajns para
su comparacion.
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Figura 17a Frecuencias medias de quialmas T, P, I y D por
población representadas vs. la frecuencia de la fusión
3/6 en 9 poblaciones de Leptysma argentina. a) T y P;
b) I y D. Datos de la tabla 22.



Fgggra ¿gz E1 cariotipo de Cylindrotettix obscurus. E1 com
plemento básico consiste de 23 cromosomas telo— o
acrocéntricos (22 A + X0) en el macho; los cromosomas
Et poseen un tamaño análogo al de los miembros más pe
queños del complemento (de 1a célula en la figura 19a).
E1 cromosoma Iso B es submetacéntrico (el que aqui se
muestra proviene de la célula en la figura 20 b y se lo
incluyo para los efectos de la comparación). La barra
equivale a 10 um.
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Figura 19: Los cromosomas B de CyIindrotettix obscurus. a)
Metafase gonial con 4 Bus. b) Bivalente Iso B (punta de
flecha) en un individuo que es portador de dos Iso B
mostrado en paquitene. Nótese el apareamiento completo
de ambos elementos supernumerarios. c) 1d. en metafase
I; nótase la formación del pequeño bivalente
submetacéntrico. d) Placa metafásica del mismo
individuo pero mostrando dos univalentes en anillo.
Barra: 10 um.
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Figura 20: Los cromosomas B de Cylindrotettix obscurus. a)

Anafase I cun el bivalente Iso B sufriendo n0*
disyunción (punta de flecha). b) Metafasa II con 1 Iso
H (flecha). c) P010 de anafase II con los dos Iso Bs,
productos de n0* disyunción (flechas). d) Diplotene con
un Iso B (flecha gruesa) + 1 bivalente Et (11 Bt) + 2
univalentes del complemento A (marcados con flechas
finas). Nótese el Iso B formando un univalente abierto
(no en anillo); e) Lo mismoen metafase I (sóla que
hay un par de univalentes A menos). Barra: 10 um.
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Figura 21: Efectos del cromosomaBe sobre 1a frecuencia de
quiasmas proximales (a) y totales (b) en Cylindrotettix
obscurus. Datos de la tabla 25. En ambos casos 1a
regresión fue altamente significativa en el intervalo
1-6 Ets. Y=frecuencia transformada de quiasmas totales
y proximales. X= número de cromosomas Et.
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Figura 22: Efecto de dosis de los cromosomasEt sobre las
frecuencias de quiasmas totales (o) y proximales (o) en
5 individuos portadores de Iso B. Datos de la tabla 2B.
La regresión no fue significativa para los quiasmas
totales (p= 0.0779) pero fue significativa para los
proximales (p= 0.028). Y= frecuencia transformada de
quiasmas totales y proximales.
X= número de Ets.
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EÁQQLQ_ZE=Distancia de interferencia (1) representada
versus la longitud total (T) de cada cromosomao
brazo cromosomico(las distancias y longitudes
estan expresadas en porcentajes de 1a longitud
total autosomica). a) Cromosomastelocentricos;b) Cromosomasmetacentricos.

: Homocigotas básicos;
______CJ_____“_ : Heterocigotas;

: Homocigotas de fusión.



HOHOCIGOTAS BASICOS

Figura 24: Distribucion de la distancia de interferencia (i)
a lo largo de cada cromosomapara los tres cariotipos
de la fusion 3/6. Nótese: el aumento de las distancias
de interferencia en los portadores de 1a fusion
(especialmente en los homocigotas), 1a baja frecuencia
de bivalentes con 2 quiasmas en los brazos
metacentricos,l y 1a constancia que 1a
interferencia minima observa cierta
los cromosomas (o brazos
cariotipo.

distancia de
constancia entre

cromosomicos) dentro de cada
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Figurgg 25-} : Distribucion de quiasmas en los cromosomas (o
brazos cromosomicos) 1L, 2, 1C, 3 (3/), 4, 5, ó (/6),
para bivalentes con uno y dos quiasmas y en cada uno de
los cariotipos de 1a fusión. En los graficos que
representan los cromosomas con dos quiasmas, el
histograma de color negro corresponde a la posicion del
segundo quiasma. Nótese un marcado patron proximal
distal entre los portadores de 1a fusion (especialmente
en los homocigotas de fusion).
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Figura 32: Frecuencia de quiasmas en cada uno de

1/. J . A A . .
l 5 6 7 a 9 Io n |2 I; u ¡5

LONGITUD CROHOSOHICA (O DE DWG CRDHDSDHlCD) EN PORCENTAJE DE LA LONGITUD TOTAL AUTDSOHICA

los
cromosomas (o brazos cromosbmicos) para todos los tres
cariotipos de la fusion 3/6, representada versus 1a
longitud cromosomica (en porcentaje de longitud total
del genoma autosomico). Se ha graficado por separado a
los metacentricos (debajo, y con su respectivo nombre)
de los telocéntricos (arriba) por ser su comportamiento
distinto; ver un patron similar en Southern (1967).

___: Homocigotas basicos;
——————:Heterocigotasi=: Homocigotas de fusion.



(reselcoeficientedecorrelaciónentreRIyR2).

-r

O cn

Oá

0A

L L n . l A 4 A 4. l ; . A n

10 15 20 25 3°

LIMITE HAXlMODE RI + R2 (Ver exp|lcación en el texto).

Figura 33: Coeficiente de correlación (en módulo) entre R1
y R2 (distancias residuales de 1L y 1C, respectivamente)
versus 1a suma de estas dos variables (ver explicación en eltexto).
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Figura 34: a) Bivalente neoX*neoYde Leptysma sp. (Puerto
Talavera). Las puntas de flecha señalan el cromosomaB
asociado a la region "paleo-X". La flecha señala el
neoY parcialmente apareado. b) Bivalente neox"neoY en
un paquitene más avanaado. Se observa que el neoY es
mucho más corto que el neoX y que su region proximal es
heterocromática. La flecha señala el neoY, la punta de
flecha blanca señala el neoX y la punta de flecha negra
apunta al cromosoma B. C) Paquitene avanzado: se
observan los tres bivalentes metacéntricos (uno de
ellos con la region centroméricá no apareada), los 4
acrocéntricos y el neoX—neoYasociado al cromosoma B.
d) Paquitene tardío. Comienza 1a repulsion. El
cromosoma B ha perdido su asociación con el neoX.



Egggca 59: Leptysma sp. (Puerto Talavera). a) Diplmtene. La
cabeza de flecha hueca señala el neoX. La flecha señala
al neoY, notoriamente más chica y heteropicnótico. b)
Diacinesis. El cromosoma B (cabeza de flecha) se
encuentra asociado al bivalente neoxflneoY(cabeza de
flecha hueca). El neoY (flecha) es heteropicnótico
positiva, y la región antigua del neax es
heteropicnótica negativa. C) Prometafase I. El neox
(región "paleowX“) se amanentra asmciada lada a lado
con el E. d) Metafase I. EL neoX-neoY se cmorienta
nwrmalmente (cabeza de flecha hueca). El B migra
indivisa hacia una de los polos.
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