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REVISION BIBLIOGRAFICA

REORDENAMIENTOS CROMOSOMICOS Y ESPECIACION ANIMAL

PARTE |

Debido a limitaciones de espacio, la presente revision se
publicard en dos partes. La Parte |l aparecerd en el Vol. 10,
No. 38,
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INTRODUCCION

Antes de entrar al tema de esta breve revisidn, creo impor-
tante aclarar que debido a la abundante cantidad de infor-
macion disponible en este topico, ha sido necesario limitar
el enfoque de esta presentacion a los principios y evidencias
generales que sugieren una relacion significativa entre proce-
sos de especiacién y reordenamientos cromosdmicos. El en-
foque estard centrado principaimente en el modelo estasipd-
trice, por ser ¢l que mds ejemplos instructivos ha produci-
do, as{ como controversias,

Casi todos los biblogos evolucionistas coinciden en que, pa-
ra que se dé especiacion, el flujo o intercambio genético
entre poblaciones divergentes debe reducirse o eliminarse.

Esto se puede lograr ya sea mediante barreras estrictzamente
extrinsecas a la pablacidn, o mediante [a aparicidn de barre-
ras intrfnsecas; esto Oltimo generalmente se origina cuando
ciertes individuos con combinaciones genot{picas singuia-
res, se trasladan a un nuevo ambiente, aunque sin perder
contacto con la poblacién parental original, En consecuen-
cia, el fendmeno de especiacibn en Gltimo término es un
proceso que implica el establecimiento de barreras intrfnse-
cas al flujo génico mediante el surgimiento de mecanismos
de aislamiento reproductive entre poblaciones fntimamente
relacionadas, Para explicar este paso se han propuesto tres
patrones gerterales de especiacion: el alopdtrico, el parmapd-
trico y el simpétrico,

Por otro lado, existe un creciente interés entre los bidlogos
evolucionistas acerca del posible papel que los reordena-
mientos cromosémicos (RC) puedan tener en el proceso de
especiacion animal {White, 1968, 1973, 1978; Bush et al,

(1}  Profesor, Departamento de Blotogfa, Universidad de Antioquia, Medslifn-Colombia.
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1977). Por ejemplo, el término “Especiacion Cromosémi-
Q" ha sido empleado y asociado a los tres tipos de especia-
¢idn antes mencionados. Por {c tanto, el interrogante princi-
pal es determinar si los rearreglos cromosomicos {RC) algu-
nas veces (o en general) juegan un papel primario en iniciar
O en Promover procesos de especiacidn,

Antes de intentar una respuesta a dicho interrogante, exa-
minemos algunas de [as caracterfsticas generales que presen-
fan fos RC naturales.

A Frecuencia Espontdneq de Rearregios Cromosémicos
Maturales,

Para poder evaluar el posible papel de los RCen la
evolucion animal, es necesario tener alghn estimativo de la
frecuencia espontinea de dichos rearreglos. Desafortunada-
mente hay muy poca informacion abjetiva al respecto debi-
do, principaimente, al nivel de resolucién cariolégica em-
pleado, Porejemplo, algunos autores reconocen hasta seis
diferentes niveles de andlisis cromosdmico (White, 1978 pp
47). E| rango de dichos niveles puede ir desde lo que se
denomina ¢ cariclog(aAlpha” en la cual solo se determina el
nitmero v el tamafio aproximado de los cromosomas hasta
la denominada “cariologfa-Zeta™ basada en el andlisis de
miles de bandas en cromosomas politénicos. Este @ltimo
tipo de anilisis permite una altfsima resolucién de las por-
ciones eucromadticas del genoma, pero no de fas heterocro-
midticas, ya que estas no estdn representadas en cromosomas
politénicos. {Adelante se discutird acerca del posible papel
de |2 heterocromatina en la especiacion).

De trabajos hechos con saltamontes australianos se ha esti-
mado que aproximadamente 0.1 - 0,20fo de los individuos
en las poblaciones naturales poseen un mvevo RC. La tasa
gneral de aberracianes cromosdémicas en otras especies, in-
cluyendo humanos, parece comresponder al mismo orden de
magnitud. Sinembargo, estos cdlculos sdlo representan un
limite inferior de la frecuencia total ya que muchos rearre-
glos son del tipe que ficilmente escapan a ser detectados, y
una buena porcion de ellos no sobreviven a la seleccion
natural.

Es 16gico asumir que diferentes tipos de rearreglos cromosé-
micos han ocurrido miles de ves durante 1a historia filogéni-
ca de cada grupo de especies. Stone (1962) por ejemplo, ha
estimado que probablemente 3 x 10° inversiones, 1.4 x 1
translocaciones v 2.7 x 106 fusiones han ocurrido durante
la filogenia del género Drosophila, de las cuales 40.000 -
84.000 han quedado fijadas en la poblacién, incluyendo las
18.000 - 28.000 presente en forma polimorfica entre las
2.000 especies vivientes de Drasaphifa. Por lo tanto, muchi-
simos RC han sido eliminados repetidas veces por seleccidn
natural.

Resumiendo, se cree en general (a pesar de ciertas contror
versias, i Maxson et al, 1974) que la cladogenesis(*) se ha
llevado a cabo acompafiada de una frecuencia relativamente
alta de RC espontinecs £n muchos de os grupos animales,

A continuacién se resumen algunos de los factores que pue-

" den influir en 1a supervivencia de dichos reordenamientos |

cromaosomicos.

8. Reglas y Restricciones: Reordenamientos Cromo-
somicos,

Las reglas o principios que determinan la sobreviven-
cia de un RC en poblaciones naturales son complejos (revi-
sado por White, 1975). El siguiente es un resiimen simplifi-
cado de ellos:

I,  RC Asociades a efecios fenotipicos deferéreos.

Probablemente son numerosos, tal vez el 900/o
del total, y son rdpidamente eliminadas por seleccién na-
fural.

2 Reordenamientos Centroméricos.

Es bien sabido que en especies con cromosomas
monocéntrices, los fragmentos acéntricos o dicéntricos no
sobreviven. Sinembargo, esta restriccion no es vélida en es-
pecies con cromosomas fofocéntrcos(**), categorfa que in-
cluye muchos insectos (ej. Heteroptera, Homéptera, Lepi-
doptera), escorpiones, plantas (Luzula) y algunas algas. No
se puede excluir del todo fa posibilidad de que ciertos cro-
mosomas dicéntricos puedan convertirse en cromosomas es-
1ables v viables por medio del mecanismo de “inactivacién
centromérica’ en el cual una de las dos regiones centro-
méricas “‘pierde” su constriccion primaria y su propiedad de
unidn a las fibras del huso mitdtico, Ejemplos de este tipo
se han observado en algunas aberraciones cromosomicas en
humanos,

3 Reordenamientos Te/oméricos.

A pesar de algunas controversias al respecto, el
tipo de inversiones o fusiones terminales se observan muy
raras veces en la naturaleza. Pasiblemente son molecular-
mente inestables y por [o tanto no viables,

4. Longitud de fos RC

Cromosomas demasiado largos son mecdnica-
mente ineficientes; por lo tanto las dimensiones de un RC
vizble debe encajar con las del nicleo o la céiula,

* Cladogenesis: diversificacin y/o ramificacibn de las Ifneas Rlogenéticas,

**  Holocéntrdco: cromosoma con actividad centromérica de extrem o a extremo, o sea, con centrdmero difuso y/o policéntrce.
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A Comportamiento Melbtico,

Diferentes tipos de RC disminuyen la fertilidad
en los heterocigoticos, debido a que conllevan a la produc-
cién de gametos portadores de deficiencias o duplicaciones
cromosdmicas resultantes de la recombinacion y segrega-
€idn meibticas. Esie tipo de restriccidén no es aplicable en su
totalidad a especies u organismos con meiosis aquiasmdtica.

La importancia relativa de los prmmpms y/o restricciones
anteriores dependen de:

1. La arquitectura genéica del cariotipo, o
sea, de |a cantidad y distribucion de la heterocromatina, del
tipo de actividad centromérica, del agrupamiento de genes o
“familias” de genes, etc.

2. La dindmica de {as poblaciones naturales,
o sea del tamafio y distribucidn de las colonias locales, su
mobilidad, su tasa natural (innata) de erecimiento, etc.

Lz combinacion de estos factores detzrminan en Gltimo tér-
miro la probabilidad de supervivencia que podrfan tener [os
diferentes tipos de reordenamientos cromosdmicos en dis
tintos grupos o poblaciones animales,

C.  Tipos Funcionales de Reordenamiento Cromostémicos.

En términos generales, kos RC desde el punto de vista
funcional se pueden clasificar en tres categorfas:

1. Deleiéregs.

Lz gran mayoria de los RC espontineos tienen
poca probabilidad de sobrevivir a ser eliminados por selec-
ci6n natural, Los pocos que logran sobrevivir, tal vez uno en

b 105 pertenecen a uno de ios dos tipos funcionales
SIgment&s

2 Reordenamientos Heterdticos,

Son aquellos que incrementan el valor adaptati-
vo del heterocigbtico por encima de ambos genctipos ho-
mocigbticos. Es muy probable que este tipo de reordena
mientos se estzblezcan en una poblacidn, en condicidn poli
morfica. En este caos, se puede llegar a un equilibrio genéti
<o en donde fanto el cromosoma “original” y el reordenado
o “alterado” persistan indefinidamente en la poblacién. Al-
gunos ejemplos son las inversiones paracéntricas en Droso-
phila, Chironomus, Simulfum y algunos casos de inversiones
pericéntricas en ciertas especies de Saltamontes.

A este tipo de RC generalmente se e considera como un
factor cohesivo y no divisivo de poblaciones naturales, y
por ende, no relacionado directamente con especiacién. Es-
to Gltimo es particularmente clerto en organismos de alta
movilidad (ej. Drosophila), en los cuales hay poca probabi-
lidad de que se produzcan homocigéticos para un RC nue-
vo. Por otro lado, sinembargo, existe buena probabilidad de
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que algunas especies desarrcllen sistemas incompatibles de
polimorfismo cromosdmico en diferentes partes de sus res-
pectivos rangos de distribucidn, lo cual serfa el inicio de una
via divergente de evolucion.

3 Reordenomiento con bajo wilor edaptativo en
condicidn heterocightica pero relativamente
afto en condicion homocigdtica.

Teoricamenie este tipo de RC deberfa ser eliminado por
seleccion natural debido a gque los homocigbticos solo se
producirizn cuzndo tos heterocigéticos alcanzaran una fre-
cuenciz relativamente alta. Sinembargo, mds adelante vere
mos que esta categorfa de RC puede ser altamente disyunt-
va y jugar un papel primario en la produccién de nuevos
mecanismos de aislamiento importantes en el fenomeno de
especiacitn. Esto no necesariamente implica que la fecundi-
dad del heterocigote se reduzca en un 500fo 6 1000f0; en
clertos casos se ha visto que una disminucidn en fecundidad
de solo 5 - 100/ es suficiente para iniciar o promover
divergencia (Whrte, 1978).

En resimen, esta cla.sif'caclon funcional de RC ha conlleva-
do a 2' 5 3 modelos de “especiacion cromosdmica”, & sea,
modelos que intentan explicar como los RC pueden partici—
par directamente en Jos fendmenos de especiacidn. Estos
modelos son: (1) la hipbtesis “triada’ {Wallace, 1959), (2)
el modelo estasipdtrico (White et al, 1967) y (3} el modelo
saftacional (Lewis, 1962, 1966). Cada modelo se basd ini-
cialmente en estudios en Droséphfla, Ortdpteros y plantas
{Clarkia) respectivamente.

Por lo tanto, estos modelos no deben considerarse como
hipbtesis alternativas ya que cadz uno podrfa ser mds o
menos adecuado para cada grupo animal ¢ vegetal particu-
lar.

Examinemos algunos de los postulados y evidencias de los
modelos {1} y (2) ya que estos son aplicables a especies
animales.

HIPOTESIS “TRIADA”

En ‘términos generales se asume (en Drosophila) que dos
secuencias cromosbmicas mutuamente invertidas {coadapta-
das) se podrian aislar genéticaments debido ala supresidn
del entrecruzamiento, y que la conservacion y transmision
de estos bloques génicos “intactos’ podrfa acarrear ventajas
selectivas que serfan favorecidas por seleccion natural. Por
otro lado se ha pensado que fa itroduccion de una tercera
inversion (“Triada™) en el sistema podrfa romper esta
coadaptacion ¢ prevenir su formacion.

En base a |oanterior Wallace argumentd que en poblaciones
naturales no se favorece la formacion de “Triadas' de inver-
siones pero si de conjuntos de dos secuencias mutuamente
invertidas.

Esta hipdtesis pareciencontrar apoyo en los primeros datos
obtenidos de la distribucién de inversiones cromaosémicas
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en poblaciones naturales de Drosdphila pseudoobscura, D.
subobscura y Chironomus tentans; sinembargo, datos poste-
riores obtenidos en especies tales como O robusts no enca-
jaron dentro de dicha hipatesis,

Este modelo, como se menciond al final de la introduccifn,
fué desarrollado para explicar una situacién particular. Des-
de su postulacién nunca ha encontrado mucho apoyo, v es
diffcil imaginar que sea aplicable a situaciones generales,
Sinembargo, existe la posiblidad de gue en especies con
abundante polimorfisme de inversiones cromosdmicas, las
poblaciones periféricas logren segregarse con base en combi-
raciones cromosbmicas {inversiones) de valor adaptativo
particular.

Las implicaciones tedricas de este modelo como fuerza pro-
motora de divergencia genética han sido discutidas en deta-
e por Dobzhansky (1970), Carson (1970} y Lewontin
(1974).

MODELO ESTASIPATRICODE ESPECIACION CROMO-
SOMICA {Especiacion Parapitrica)

A Aspectos Genergles

Especiacion parapdtrica es aquella que se d4 en espe-
cies gque surgen de poblaciones contiguas distribuidas en un
clino continuo. White {1967, 1968} la llamd *especiacion
estasipdtrica’, v las principales caracterfsticas de este mode-
lo son:

1. Los reordenamientos cromosdmicos juegan un
papel clave en las etapas iniciales del fendmeno

de especiacion. Estos son capaces de generarmecanismos de:

aislamiento a través de problemas de tipo mecinico durante
la meiosis en los heterccigotes, tales como asinapsis y orien-
tacion erronea de los cromosomas involucrados.

2.  Dichos reordenamientos se esparcen desde su

punto de origen, a través del territorio ocupado

por el arreglo cromosbmico ancestral. E! punte de moviliza-

cibn de dicho RC generalmente corresponde auna estrecha

zona hibrida en la cual se suelen encontrar tanto heterock
gotes como ambos tipos de homocigotes.

3.  El mecanismo inicial de aislamiento cromosomi-

co puede acarrear una divergencia evolutiva de

las dos formas cromosdmicas alternantes {la ancestral y el RC

nuevo), v puede ser reforzado posteriormente por otros ti-

pos de aislamiento tales como etolbgico o mediante inviabli-
dad del hibrido

4,  Este modelo es més aplicable a organismos de
baja movilidad que poseen diversas formas cromosbmicas
continuas, y en las cuales la pablacion total estd subdividida
en pequefios semiaislados. Por lo tanto, en un sentido es-
tricto, dichas subpoblaciones nunca se encuentran aisladas
geogrificamente etre si,

5 E| fenomeno conocido como “acarreo meioti-

co” podrfa jugar un papel importante en el esta-

blecimiento inicial de ciertos RC (White, 1968), Sinembar-

go Key (1968,1974) considera que un RC con desventaja he-

terocightica podrfa llegar a establecerse sin la ayuda de “aca
rrea meibtico”.

Por ejemplo, el RC se estzblecer(a primero en una pequefia
poblacion semiaislada situada en los [imites “externos’ del
rango de distribucion de la especie, en donde la fiuctuacion
poblacional y 1a endogamia ayudarfan al establecimiento de
dicho reordenamiento cromosémico, superando as{ la barre-
ra heterocigdtica negativa mencionada.

En resimen, en la especiacién estasipdtrica el primer paso
esencial consiste en la formacién y establecimiento de
rearreglos cromosdmicos que proveen adaptabilidad supe-
rior a los homocigotes pero inferior a los heterocigotes (he-
terosis negativa) y que promueven disyuncién poblacional.

Solamente en la periferia del rango de distribucién de di-
chas especies, en donde la endogamia es alta, dichos reorde-
namientos tienen buena probabilidad de superar la barrera
heterbtica negativa. :

Es de suponer que el establecimiento y fijacién de un nuevo
cariotipo €n una poblacién, se deba a cambios regulatorios
considerables que conllevan a una liberacién de fas restrie-
ciones ecogeograficas impuestas por la arquitectura genéti-
co-cariolégica en la poblacion parental. Asf, las nuevas razas
cromosbmicas se pueden extender geogrificamente y ocu-
par dreas nuevas a las cuales sus ancestros estaban pobre-
mente adaptados.

En los Iimites entre la poblacién nueva y la poblacién pa-
rental puede darse hibridizacidn, pero si existe una cantidad
considerable de homocigotes fuera de la zona hibrida, €l
flujo génico serfa eliminado por seleccidn natural, Ademls,
es poco probable que ocurra mucha introgresién debido al
alto coeficiente selectivo que operz en las zonas hibridas y
debido a la pobre ceadaptacion entre las diferentes “‘razas’'
cromosdmicas,

B,  Ejemplos. Varios efemplos sirven para itustrar el mo
delo estasipdtrica

1. Elgénero Vandiemenelia

Ciertos miembros del género Vandiemenells de
Saltamontes (también llamado “grupo viatica") forman un
grupo taxondmico de formas cromesémicamente distintas
que presentan distribucion contigua en Ja costa sur-gste
Australiana. Son insectos que carecen de alas, poseen poca
movilidad y todo el grupo taxondémico presenta distribu-
cidn parapdtrica, o sea, la superposicion geogrifica entre los
distintos grupos o razas es mfnimo; en algunas dreas las
zonas de hibridizacidn sﬁlo tienen 200 - 300 metros de
ancha,
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Existen cerca de 12 “especies’” o *razas”’ cromosdmicas cu-
ya distribucion se muestra en la figura 1.

De acuerdo al model o estasipdtrico de especiacidn cromosd
mica propuesto por White et al, (1968; y White 1968, 1974,
1978), se asume que:

1. El &rea ahora ocupada por el género

Vandiemenelia fué originalmente ocupada

por especies de un grupo ancestral denominade “proto -
Watica”,

2. Preto- vigtica tenlz un cariotipo esencial-

mente simifar al de “viatica”, grupo que

se considera la forma ancestral viviente yfo su directo des-
cendiente,

3. Dos reordenamientos cromosdmicos ma-

yores pudieron ocurrir en puntos cerca-

nos al centro de distribucion de proto - vigtica, dando lugar

a las “razs” P 24, P 25 y P 45 b, Una vez establecidos

dichos reordenamientos, se extendieron en direccién norte
Yy sur a partir de sus puntes de origen,

4, El proceso de distribucion tuvo quizds
que contrarrestar |a desventaja heterocigdtica debida a “car-
g segregacional”. Es de suponer que esto ocurrid a través
de ventaja homocigbtica, deriva genética en pequefios gru-
pos poblacionales aislados o semiaislades, y {quizd) ventaja
segregacional meidtica.

5. Se ha postulado igualmente que una se-
ginda etapa de RC tuvo lugar posteriormente, y que ellos se
distribuyeron de igual manera.

6. El proceso completo involucré |z frag-

mentacion del territoric original, con ex-

pansion mfnima o sin expansién comparado con las dreas
que los distintos grupos ocupan en la actualidad,

7. En cada estrecha zona de superposicion,

los heterocigbticos de reducida fertilidad

continuarian reproduciéndose; por lo tanto se asume gue

mecanismos de aislamiento pre-copulatorios no jugaron un
papel importante en este proceso.

Las evidencias experimentales tomadas de datos de campo
indican lo siguiente:

1. Enlas zonas de superposicion geogrifica entre

“razas”, de hecho se encuentran formas hibri-

das. Por ejemplo dicha zonatiene una amplitud de 0.5- 1.0

km. Pjntre fos grupos viatica - 17 y viatica - 19 (White et al,
1964),

2. Enla meiosis de machos hibridos se han obser-
vado trivalentes mal orientados al igual que univalentes; este
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fendmeno es de esperar produzca gametos aneuploides en el
500f0 de los casos,

Recientemente, Mrongavius (1979) investigh en detalle esta
situacidn en una de las islas cercana ala costa (Ista Kangar-
00), la cual ha estado separzda del territorio continental por
cerca de 12.000 adios. Tres razas ocupan dicha isla; viatica -
19, viatica- 17 y P 24 {XY) (Fig 2).

Se colectaron hibridos de las estrechas zonas de superposi-
cion geogrifica de estas razas, v en las 3 zonas se encontra-
ron heterozighticos cromosdmicos; dichosh fbridos fueron
particularmente frecuentes en la zona de superposicin en-
tre los grupos viatica-17 v P 24 (XY) la cual es de solo 200 -
300 metros de ancho. Se encontraron anormalidades meid-
ticas antoen los machos heterocigdticos entre P 24 {XY) y
viatica - 19 como entre viatica - 17 y viatica - 19, sobretodo
anormalidades asociadas con asinapsis de los cromosomas
que diferencian a cada raza cromosdmica. Es de esperar que
tales anomalfas preduzcan una reduccidn en la fertilidad y
que eventualmente contribuyan al aislamiento reproductivo
(ver detalles en Mrongovius, 1979},

Una de las caracterfsticas notables en fa distribucién de
estas razas cromosdmicas costaneras es da estrechez de las
zonas de contacto geogrifico, Se cree que esto es el produc-
to de; '

1. baja movilidad de los organismos.

2. Desventaja selectiva de los heterocigotes cromosémi-
cos como resultado de las anormalidades meisticas,

3 Invabilidad de los hibridos y

4. Seleccion en contra de introgresién génica {de seg
mentos cromosémicos),

Experimentalmente se han obtenido evidencias de {2) y {3)
€n animales hibridos criados en el laboratorio. Sinembargo,
la importancia relativa de cada uno de estos faclores es
diffcil estimarla.

En este género, mmbién han sido estudiadas ciertas diferen-
cias morfométricas incluyendo mediciones de estructuras
corporales en machos v de huevos en hembras, Se han en-
contrado considerables diferencias morfométricas entre ra-
zas cromosbémicas estrechamente refacionadas, diferencias
que sobrepasan los niveles de variacién intrapoblacionales
de cada una de dichas razas.

En general, la divergencia fenotipica entre miembros de los
diferentes grupos es consistente con las diferencias cromo-
somicas entre ellos, y por consiguiente se considera proba-
ble que ciertos RC hallan participado en fa divergencia evo-
futiva inicial en este complejo de “especies’”.
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Figura 1.

Distribucion de especies y razas cromasomicas de Vandiemenello en o sur de Australia. Los rangos de distribucién de aquellos taxa considerados
como especies se indican con lineas continuas y las razas con |{neas punteadas, E | cariotipo hapl olde de cada grupo taxondmico aparece en for-

ma diagramatica

Algunos rangos de distribucion se extienden a partes ocednicas, | o cual corresponde 2 lo que fue tierra durante el Pleistoceno. La #sla Kangaroo

se sefiala con una flecha {ver detalles en la Fig.2). (Adaptado de White, 1978);

Figura 2

Distribucion de las razas cromosdmicas viatica - 19, viatica- 17 y P 24 (X¥) en la isla Kangaroo. Natese las estrechas zenas de contacto vfosu-

perposiciom entre razas, particulamente en la parte derecha {istmo) de la isla. {Tomada de White, 1978).
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