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REVISION BIBLIOGRAFIA

REORDENAMIENTOS CROMOSOMICOS Y ESPECIACION ANIMAL

PARTE I}

8. Ejemplos,
2, - EiGénero Spatax.

En lIsrael habitan cuatro razas cromosémicas
del roedor fosorial Spalax ehrenbergi las cuales se encuen-
tran distribuidas clinal y parapétricamente en dicho territo-
rio. A continuacidn se enumeran algunas de las evidencias
experimentales y caracteristicas observadas en dichos orga-
nismos las cuales sugieren que estas cuatro especies “'herma-
nas” (*sibling”) parecen encontrarse en estadios finales de
especiacion,

a. Las cuatro razas cromosémicas tienen un

nimero diploide {2n) de cromosonas de

52, 54, 58 y 60 respectivamente, y se encuentran distribul-

das parapitricamente con una amplitud promedio en las

zonas de contacto (hibridizacion) de 2.8 km entre 2n = 58

y 2n =60, de C.5 km entre 2n =54 y 2n= 58, y de 0.32
km entre 2n = 52y 2n= 58 (fig.3.)

b.  Desde el punto de vista genético, los cua-

tro tipos parecen estar estrechamente re-’

lacicnados, segun evidencias tanto electroforéticas como
inmunolbgicas, Por ejemplo, en promedio s6lo se encontrd
un 4ofo de diferencias electroforéticas en 25 proteinas (ge-
nes) investigadas (Nevoe & Shaw, 1972}. No se encontré
un alelo en particular que sirva para caracterizar cada una
de las cuatro razas, y s6lo el locus de la transferrina podria
ser diagndstico en la raza 2n = 54. La distancia inmunold-
gica entre los cuatro cariotipos también es muy pequefia
(0-5 unidades inmuno! de precipitacitn) lo cual también
sugiere gran similitud genética (Nevo & Sarich, 1973).

Por: Mauricio Camargo (1)

c.  La actual distribucién geogrifica de las

_ cuatro formas, en términos generales

coincide con cuatro regiones biogeogrificas caracterizadas
por diferentes grados de aridez:

RAZA  HABITA CLIMA

2n=52  Montafia del Norte  Hdmedo — Subhtmedo
de Galilea

2n=54  Monte Hermon y Himedo — Subhdmedo
region del Golan pero de inferior tempera-

tura anuat promedio.

n= 58 Baja Galilea v re- Subhiimedo — Semidrido
gion central de Is-
rael

2n=60  Samariay Judea Semi-drido (¥)

x

Este tipo de roedores no penetran alverdadero desierto.

Se ha observado, ademds, una disminucion norte - sur en la
tasa metabdlica basal (T M B} en estos roedores, |o cual su-
giere que estas cuatro razas o “especies incipientes” po-
drian representar diferentes formas adaptativas a ambientes
gradualmente mis dridos (Nevo & Shkolmik, 1974).

d.  Estudios de compartamiento en patrones

de agresividad sugieren que la agresion

inter-especifica sirve para reforzar tanto la identidad de fa

especie como la distribucién parapdtrica entre “espacies
incipientes” (Nevo, 1969; Nevo et al, 1975).

(1)  Profesor, Departamento de Biologfa, Universidad de Antiogquia, Medelifn, Colombia.

* Continuacion de la Parte 1, Vol, 10, No.37, Julio/Septiembre, 1981,
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Fig. 3.

Distribucién de las razas cromosémicas de Spafox ehrenbergl en el
territorio de Isael. La zona sombreada indica el rango de distrl-
bucién de todo e grupo taxonémico. {Nevo, Naftali & Guttman,
1975). (Tomado de White, 1978).

Por ejemplo, (1) |a agresividad es mis acentuada entre for-
mas 0 razas contiguas (2n= 58 — 60 y 2n= 52 — §8) que
entre razas geogrdficamente distantes o no - contiguas
(2n: 52-60); (2) ios patrones de agresividad son mayores en
encuentros heterogaméticos que en los homagaméticos,
Tanto (1) como (2) sugieren que las sefiales de reconoci-
miento entre especies en las diferentes “razas” cromosomi-
cas de Spalax ehrenbergl, han evolucionado para permtir
la identificacion de las diferentes formas entre si. Los
apareamientos selectivos y los patrones intersspecificos
de agresividad probablemente reducen las pombtl:dades
de tibridizacién entre formas contiguas,

Resumiendo, el proceso de especiacidn en este pequeio
grupo de animales parece todavia incompleto debido a que
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comparten un “poot” genético similar, poseen pequefias
diferencias ecoldgicas y un sistena incompleto de incompa-
tibilidad cromosdmica. Se ha especulado que los patrones
de agresividad podrian complementar la seleccién de pare-
jas como mecanismo (etolégico) de aislamiento pre-copula-
torio (Nevo, 1969). Los ambientes subterréneos tan espe-
cializados en que viven estos organismos podrian explicar
la gran similitud morfoldgica entre estas cuatro especies
“incipientes”. Pero en general, la distribucién ecogeogrd-
fica de este grupo apeyan [a hipétesis de gue las diferen-
tes razas cromosOmicas representan diferencias genéficas
adaptativas.

3. Ejemplos Adicionales.

Recientemente Spirito et al. {1980} |levé a cabo

un andlisis citogenético en los organismos de la zona hibrida

entre dos poblaciones de Mus muscufus |_.: |a supuesta po-
blacién: “normal”, 2n= 40 (todos cromosomas acrocéntri-
cos), y la denominada poblacién “CD”, 2n= 22, 18 de los
cuales son metacéntricos derivados de fusiones centroméri-
cas que han alcanzado completa homocigosis.

El andlisis citoldgico mostré que la zona hibrida estaba
compuesta por poblaciones locales dispuestas en forma de
un gradiente con respecto al niimero de cromosomas meta-
céntricos y a la frecuencia de heterocigotes. Los resultados
de este grupo de investigadores mostraron, ademas, ausen-
cia de mecanismos pre-copulatorios, de aislamiento y una
intensz dindmica de intercambio genético en las zonas
hibridas. No fue posible definir el valor adaptativo particu-
lar de cada una de estas fusiones cromosomicas (sinembar-
go se considera poco probable que un tipo especifico de
metacéntrico posea valor selectivo diferencial, lo cual estd
sustentado por [a ausencia de introgresion).

Estos resultados estin de acuerdo con |z hipotesis de que
estas dos poblaciones se encuentran en una etapa temprana
del proceso cladogenético.

El proceso de fijacién y acumulacidn de fusiones centro-
méricas probablemente sea la primera etapa, determinada
a su vez por (a) esterilidad parcial de los heterocigotes y (b}
deriva genética (dada por el tamaio reducido de las pobla-
ciones y aislamiento parcial); estos factores podrian contri-
buir a la fijacién del nuevo reordenamiento cromosbmico
en la poblacion, a pesar de la desventaja selectiva de los
heterocigotes,

Aparentemente, muchos otros ejemplos se ajustan al mode-
lo estasipdtrico, a pesar de que algunos de ellos originalmen-
te no fueran interpretados en términos de este modelo por
sus respectivos investigadores, Algunos de estos casos han
sido resumidos por (White 1969, 1978).

C.  Criticas (Modelo Estasipstico)
La existencia de una distribucién parapétricas de

“razas cromosdmicas” de una especie o de un grupo de las
denominadas “semi-especies”, es un hecho comprobado.
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Sinembargo, la mayoria de las hipdtesis no explican satis-
factoriamente el punto mas fragil del modelo parapitrico,
o sea, el dilema de las zonas hibridas ¢ enotras palabras,
el origen o bases genéticas del reducido ““valor adaptative”
-de los hibridos preducidos entre grupos taxondmicamente
muy afines.

Cuando White et al, {1967} lanzaron la hipétesis del modelo
estasipdtrico de especiacion, ésta se disefio especificamente
para explicar las zonas de hibridacion extremadamente
angostas encontradas entre “‘razas” cromosémicamente di-
ferentes y de bajisima movilidad o desplazamientc. Sinem-
barge, estos autores se apayaron en ciertas suposiciones,
algunas de las cuales han sido criticadas, particularmente
por Shaw, Wilkinson, y Moran {1979, 1980).

Algunas de estas suposiciones son: (1) baja fertilidad de los
heterocigotes, como el mecanismo primario de aislamiento
reproductive en las zonas hibridas; {2) produccién de ho-
mocigdticos singuiares a partir de heterocigbticos y (3) ma-
yor “valor adapiative” en los nuevos homocigotes portado-
res del nuevo reordenamiento cromasémico (RC).

Shaw & Wilkinson (1980) recientemente buscaron pruebas
experimentales acerca de estas suposiciones, particularmen-
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Sistema de cruces utilizados para producir generaciones Fq, Fq v
retrocruces entre Moreton y Torresian, La “raza” Moreton difiere
de Torresian en siete reordenamientos pericéntricos. Dentro del
grupoe Moreton existen a su vez dos formas cromosdmicas con res-
pecte al cromosoma X: Una de X acrocénttico (MAX) y otra con
X metacéntrico [MMX),

Ambas fueron utilizadas como parentales en Jos cruces ¢on To-
rresian (TT).

{Adaptado de Shaw & Wilkinson, 1980).

te en lo referente el papel que los RC pueden tener en &l
mantenimiente de la zona hibrida. Estudiaron ¢l saltamon-
tes acridino Caledla captive €| cual agrupa un complejo de
especies conformado por cuatro taxa las cuales es bien sabi-
do paseen diferentes grados de divergencia evoiutiva, tanto
en su constitucién cromosdmica como en sus niveles inter-
taxondmicos de aislamiento reproductivo. Dos de estos faxa
{llamados Torresian y Moreton) se diferencian entre si por
una serie de RC pericéntricos los cuales transforman cromao-
somas acro o telocéntricos en metacéntricos, ¢ involucran a
un ‘minimo de 7 de los 12 cromosomas det complemento
diploide 2n= 22 + XX / XO. Estos dos grupos taxond-
micos forman una zona de hibridizacién muy estrecha en
el sur-este de Queensland {Austraiia) en donde se han en-
contrado ademas una amptia gama de formas cromosémi-
cas recombinantes [Moran & Shaw, 1977; Moran, 1979),

Detallados estudios de hitridizacién en el laboratorio entre
estos dos grupos Torresian y Moreton han demostrado cla-
ramente que la progenie F1 es compietamente viable y fértil
(Shaw & Wilkinson, 1980). Sinembargo, la generacién Fo
es completamente ho-viable y cualguier retrocruce entre in-
dividuos Fq cualquiera de sus padres resulta en un 50-1000/0
de mortalidad embrionarioa. {Los resultados se resumen en
las figuras 4 y 5, y en la tabla ),
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Fig.5.

a) Distribucion de las diferentes etapas del desarrollo embrio-
nario observadas en la progenie F2 de los cruces entre
(MMX x TT)x ¥ (MMXxTT)y S (MAXxTT}x P(MAX
xTT})

Nétese que ninguno de los embriones eclosionaron de los
huevos (n =6&35).

b} Los huevos producidos en los dos retrocruces recipracos 9
MAX x d (MAX x TT)y 9TTx & (MAX x TT) también
resultaron 1000/c no viables y mostraron una distribuclén
simmllar de estadfos embrionarios a la observada en la Fq
{(n=572).

Note que anto en la Fy como en los retrocruces, 10-20c/o de

los embriones alcanzan un desarrolio completo pero no eclosio-

nan de los huevos, ya que permanecen rodeados.de una gruesa
cutfcula blanca, la cual normalmente se digiere 2-3 d{as previos

a la eclosidn.

(Tomadn de Shaw & Wilkinson, 1930,

Octubre/Diciembre 1981
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TABLA I: PRODUCTIVIDAD DE HUEVOS EN LAS HEMBRAS PARENTERALES, Fq1,F7 Y DE LOS
RETROCRUCES, DURANTE UN PERIODO DE 28 DIAS
No. de No., de No. de No. de
CRUCE cipsulas huevos hueves eclosiones
—_— por por por par
? g8 hembra cipsula hembra hembra
MAX XMAX 1.70 14,10 2449 24,00
MM X AMMX 1.52 15.86 2410 23.86
T7 xTT 1.26 17.03 21.46 21.46
MAX xTT 2.80 71.89 22.09 21.65
1T xMAX 0.70 12.27 8.59 8.25
F
MMX IT 1.50 5.80 8,70 8.70
TT xMMX 0.45 13.49 6.07 5.95
(MAXXTT) x(MAXxTT) 2.30 11.04 25.39 0
Fy (MMXXTT) x(MMXTT) 0.65 9.07 5.90 0
[ (MAXXTT) xMAX 0.85 9.75 8.29 4,70
MAX x{MAXxTT) 210 9,58 20.12 0
p.cd (MAXKTT) xTT 0.49 7.00 3.43 260
1) x{MAXXTT) 0.70 9.53 6.67 0
MMX x{TTxMMX) C.20 4490 0.88 0.50
12.20 2.44 1.00

LITTXMMX) x(TT 0.20

{Tomado de Shaw & Wilkinson, 1980)

Estos resultados contradicen ef modelo de White (1a. supo-
sicion), ya que los individuos hibridos Fq a pesar de ser
heterocigdticos para al menos dos inversiones pericéntricas,
muestran una meiosis no muy marcadamente alterada, y
no se produce progenie aneuploide (Shaw & Wilkinson,
1980). Ademds, los individuas Fq no difieren de sus pro-
geniiores en fertilidad o viabilidad, Por su parte, [a alta
mortalidad embrionaria encontrada en cruces involucrando
individuos Fq como progenitores, se cansidera como resul-
tado de productos recombinantes no balanceados origina-
dos en los padres Fq.

Aparentemente, la zona hibrida no genera individuos homo-
cighticos con mayor valor adaptativo debido al nuevo RC,
como propone el modelo de White (2a y 3a suposicion).
Por el contrario, los individuos F o los resultantes de re-
trocruces son altamente o totalmente no-viables, Sinembar-
go, todavia no se ha determinado si estos genctipos na ba-
lanceados resultan de diferencias o incompatibilidad gené-
tica acumulada durante etapas de alopatria, o son el resul-
tado de heterocigosidad cromosdmica (Shaw & Wilkin-
son, 1980).

Actualidades Biolégicas, Vol.10, No,38

* B.C. = “back-crosses” = retrocruces

Finalmente, este grupo de investigadores que han criticado
algunas de las condiciones del modele estasipitrico de

- White, consideran que la solucién at problema de identifi-

car un relacion cowsef entre reordenamientos cromosémicos
y eventos de especiacion, permanece por ser encontrada.

Agregan, ademds, que los RC no explican satisfactoriamente
el reducido valor adaptativo de los hibridos formados entre
taxa afines, o la persistente ocurrencia de zonas cuasiesta-
bles de hibridizacion entre grupos taxonémicos contiguos

. pere divergentes,

CONCLUSIONES GENERALES (Evidencia en pro y evi-
dencias conflictivas.

El principal interrogante planteado al comienzo de esta bre-
ve revision hacia referencia a la factibilidad de reunir evi-
dencias derivadas de fa citogenética animal comparada que
sugieran o prueben que los reordenamientos cromosémicos
estructurales algunas veces (o frecuentemente) puedan ju-
gar un papel decisivo en los procesos de especiacion,
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La respuesta parece ser afirmativa; sinembargo, también
ha quedado claro el hecho de que la naturaleza de los pro-
cesos citogenéticos invofucrados en especiacifn es muy di-
versa y varia enormemente de un grupo a otro o de un
caso a otro.

En especies animales en general, la gran mayoria de espe-
cies son cariotipicamente dnicas y difieren de especies
afines en el ndmero de cromosomas o en otras caracte-
Tisticas citogenéticas.

Por otra parte, la existencia de complejos taxondmicos
con especies homosecuenciales (ej: Droséphila) indican
que los RC no son un “Sine quan non' para la especiacién.
Sinembarge, adn en Droséphila, esas especies homaose-
cuenciales son apenas una fraccién minoritaria dentro del
ndmero total de especies del género.

En otros géneros de Dipteros con cromosomas politénicos,
tales como Slmwuifum y Chironomus, ain las especies mds
afines poseen diferencias cariolégicas. Ademads, es entera-
mente posible que algunas especies homosecuenciales po-
sean diferencias en los segmentos heterocromiticos no
representados en sus cromosomas politénicos.

Con respecte a la heterocromating, v a pesar de algunas
controversias, {ej: Miklos et al,, 1980), todas las especies
y aln los estrechamente emparentados parecen poseer
clases completamente diferentes de DNA satélites cuando
€stos se analizan por hibridizacién o por gradientes de
flotacidn {Brutlag, 1980). '

Es evidente, por ejemplo, que ciertas especies de anuros
50n cromosdmicamente conservadoras (muy similares)
en cuanto a que carecen de variaciones cromosomicas
mayecres; sinembargo, ésto no significa que na hallan
ocurrido RC. De hecho, estudios de bandas — C en especies
de Litoria (King, 1980) y de Hyia, Bufo y Rana (Schmid,
1978a, 1978b, 1980} han mostrado la existencia un amplio
espectro de reordenamienios cromosémicos internos a
través de ajustes Intracomosémicos en la cantidad y lo-
calizacién de la heterocromatina, sin cambios mayores en la
morfologia cromosbémica aparente (fig. 6).

Este ejemplo sugiere que muchos estudios en la literatura
han podido dar la falsa impresién de cariotipos idénticos
entre especies estrechamente relacionadas, dado que mu-
chas de estas investigaciones no se han efectuado a niveles
miés sofisticados de resolucion o de coloracion diferencial.

La aplicacion de nuevas técnicas de coloracion c bandeo
diferencial de segmentos cromosbmicos especificos, parti-
cularmente en grupos tales como Anura, pueden servir para
revelar RC antes desconocidos, De hecho, muchos estudios
han sido realizados a nivet de la cariologfa-beta, a pesar de
que las técnicas de bandeo cromosomico fueron descritas
hace ya varios afos, Es de esperar que el uso de técnicas
citogenéticas modernas ayude a clarificar y eventualmente
2 solucionar algunas de las controversias que adn persisten
alrededor del tema de especiacién cromosémica. Es posible
que la verdadera importancia de los RC en la especiacién
pase desapercibida, debido a nuestra completa ignorancia
a cerca de las consecuencias moleculares de estos reordena-
mientos en procesos regulatorios o de expresion génica.

Por zjemplo, el reciente redescubrimiento de secuencias de
insercién (IS) o de elementos transponibles {TS) en euca-
riotes, sugiere que algunos RC pueden ser genéticamente
controlados, o pueden ser no al azar como se ha observado
en ciertos tipos de cdncer. {Los cambios cromosdmicos
dristicos que ocurren durante el proceso de transforma-
cidn celular o de adaptacién al crecimiento i vitro tal vez
se asemejen a algunos de los procesos de reagrupacién
cromosdmica que toma lugar durante la divergencia gené-
tica de las especies o la especiacién propiamente dicha).

Finalmente, si aceptamos que cualquier alteracién en el
material gendtico {desde delecciones o substituciones de
bases hasta cambios cromosdnticos visibjes) representa
una mutacién en el amplio sentide de la palabra, perso-
nalmente no veo como se podrian excluir los RC de los
procesos naturales de divergencia genética yfo de espe-
ciacién,

La mayoria de la controversia quizd no sea més que un
producto de la limitada resolucidn de nuestras técnicas
o de nuestro casi ineludible hdbito de dividir los procesos
naturales en grupos, sistemas o modelos (ej. alopdtrico,
parapitrico, etc), cuando en [a realidad los fendmenos evo-
lutivas biolégicos son el resultado de un amplio rango de
interacciones que operan generalmente en forma simulti-
nea,

En resumen, los reordenamientos cremosdmicos pueden ser
causa o consecuencia de procesos evolutivos y generalmente
es dificil diferenciar entre estas dos opciones.

Qctubre/Diciembre 1981
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Representacibn diagramética dei patrdn de bandas — C en 12 especies del género Uror."a El ndmero haplcide de estas especies es de N = 13

[primera columna).

Esta figura enfatiza las marcadas diferencias en el patrén de bandas — C en contraste con la gran similitud en la morfologia de los diferentes
pares de cromosomas. (Tomado de King, 1980).
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