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Heterocromatina supernumeraria

Uno de los polimorfismos cromosémicos mas extendidos en muchos
grupos de organismos es el causado por la variacion en el contenido de
heterocromatina (figs. 1-3). Ciertamente, los saltamontes son un caso
extremo, por el gran niamero de polimorfismos para segmentos cromoso-
micos supernumerarios, la mayoria de ellos heterocromaticos, descritos
en los ultimos anos (ver Hewitt, 1979; Camacho y col., 1984). Igualmente,
se han citado cromosomas accesorios en numerosas especies (ver revi-
siones de Jones y Rees, 1982; John, 1983), pero s6lo en contadas ocasiones
se observan fenémenos de polisomia para cromosomas del complemento
normal (ver Viseras y Camacho, 1984). Estos tres tipos de variacion para
la cantidad de heterocromatina, observados independientemente, podrian
representar, no obstante, tres etapas de un mismo fenémeno evolutivo, a
saber, un tipo de ganancia de material cromosémico en el complemento
de las especies.

Este fenémeno consistiria en la secuencia: cromosomas polisémi-
€OS$ — CIOMOS0Mas supernumerarios — segmentos cromosomicos super-
numerarios.
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Fi6. 1.—Polisomia en Omocestus bolivart: Diplotene sometida a bandeo C mostrando dos
bivalentes M,, uno eucromitico (e) y otro heterocromatico (k)

F162.—Patron de bandeo C de diferentes tipos de cromosomas accesorios: submetacén-
trico en Chorthippus vagans (A), metacéntrico en Omocestus bolivari (B), subtelocéntrico
en Eyprepocnemis plorans (C) y telocéntrico en Locusta migratoria (D)

FiG. 3.—Tipos de segmentos cromosomicos supernumerarios (s), en funcién de su natura-
leza eycromatica (A) o heterocromatica (B-E) y su reaccién al bandeo C. (A) Segmento
extra eucromatico distal en el bivalente M, de Omocestus bolivari; (B) Segmentos extra
heterocromaticos distales parcialmente bandeados en el bivalente S,, de Calliptamus
barbarus; (C) Segmento supernumerario heterocromatico distal intensamente bandeado
en el bivalente M, de Omocestus raymondi; (D) Segmento supernumerario
heterocromatico proximal, que se colorea débilmente con la técnica de bandeo C, en el
bivalente S; de Chorthippus binotatus; (E) Segmento extra heterocromatico subdistal en
el cromosoma M, de Chorthippus brinneus, cuya respuesta al bandeo C es intermedia
entre las de los tipos C y D

Los casos de polisomia para autosomas descritos en saltamontes
arecen depender de la existencia de factores hereditarios localizados en
os cromosomas normales, no siendo transmitidos los cromosomas poli-
somicos de una generacion a otra, sino dichos factores genéticos (Peters,
1981; Viseras y Camacho, 1984). Una vez que los cromosomas polisémicos

alcanzasen la independencia hereditaria-del complemento normal, lo

cual podria ir acompainiado de una serie de transformaciones en su
naturaleza, podrian convertirse en cromosomas supernumerarios, que si
serian transmitidos como una entidad fisica.

El tercer paso del proceso seria la integracion de estos cromosomas
en el complemento normal. Ello podria, ciertamente, tener lugar median-
te reordenaciones cromosémicas que implicaran a ambos tipos de cromo-
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FiG. 4—Represién de la NOR presumiblemente contenida en los cromosomas M, hetero-
cromaticos de Omocestus bolivari. Obsérvese la actividad NOR proximal del bivalente M,
eucromatico (M,-¢) y la ausencia de nucleolo alguno asociado con el bivalente M,
heterotromatico (M,-#)
Fi6. 5.—Redistribucién de los quiasmas en presencia de entos cromosomicos super-
numerarios. Notese que el (inico quiasma en cada uno de los cuatro bivalentes seleccio-
nados es proximal, mientras que los segmentos extra son distales. (A) Bivalente M, de
Acrotylus insubricus; (B) Bivalente S, de Oedipoda fuscocincta; (C) Bivalente S,, de Oedi-
poda fuscocincta; (D) Bivalente S, de Calliptamus barbarus homocigético para un seg-
mento extra distal (ver fig. 3 B)
F16. 6—Efectos sobre la actividad NOR. (A) Activacion de una NOR latente en el
cromosoma accesorio (B) de Eyprepocnemis plorans, como resultado de su fusion con el
autosoma L,; (B) Bivalente M; de Chorthippus binotatus heterocigético para un segmento
supernumerario distal (s), cuya presencia induce la actividad de la NOR secundaria
) proximal de este bivalente

somas, las cuales han sido recientemente observadas espontaneamente
en el saltamontes Eyprepocnemis plorans (Henriques-Gil y col, 1983;
Cabrero y col,, 1987a).

El resultado final del proceso que hemos descrito son los segmentos
cromosomicos supernumerarios. Sin embargo, ello no significa que ésta
sea la unica forma posible de origen de los segmentos extra (ver Camacho
y Cabrero, 1987). _

El significado biologico de cualquiera de estos tres tipos de material
cromosomico adicional depende, en gran medida, de sus efectos fenotipi-
cos y de la contribucion relativa de los caracteres afectados a la eficacia
biologica neta de los individuos portadores.

Dado el caracter mayoritariamente heterocromatico de los tres tipos
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de material cromosémico extra, y la consiguiente inactividad génica
esperada, sus efectos deberian ser derivados de su presencia mas que de
su potencial génico.

Asi, mientras que hasta ahora no se han descrito genes estructurales
activos en tipo alguno de heterocromatina supernumeraria, a excepcion
de los genes ARN ribosomicos contenidos en algunas regiones organiza-
doras nucleolares (NORs) (ver Guillén y Ruiz Rejon, 1984; Bidau, 1986;
Camacho y col,, 1986; Cabrero y col.,, 1987a), sin embargo, son numerosos
los efectos reguladores ejercidos por algunos de estos tipos de heterocro-
matina extra sobre caracteres endofenotipicos, tales como la formacion
de los quiasmas (ver Jones y Rees, 1982; John, 1983; Camacho y col,
1984; Viseras y Camacho, 1984; Navas-Castillo y col.,1985; Viseras, 1986),
la actividad nucleolar (Cabrero y col., 1986, 1987a), y la actividad isoenzi-
matica (Ruiz Rején y col., 1980; Oliver y col.,, 1982).

A continuacion revisaremos los efectos demostrados de los tres tipos de
heterocromatina supernumeraria sobre la frecuencia y distribucion de
los quiasmas y sobre la actividad de las regiones organizadoras nucleola-
res.

Frecuencia de quiasmas

Solo en dos especies de saltamontes, Chorthippus parallelus y Omo-
cestus bolivari, se han estudiado los efectos de la polisomia (en este caso
la que afecta a los autosomas M.) sobre la frecuencia de quiasmas.
Mientras que en la primera especie no se observo efecto alguno (Southern,
1967; Hewitt y John, 1968), en O. bolivari se han descrito interesantes
cambios en la frecuencia de quiasmas derivados de la presencia de
autosomas M, extra (Viseras y Camacho, 1984). Estas modificaciones se
producen tanto en el nivel intra- como interindividual.

Asi, en el nivel intraindividual, las células con autosomas extra muestran
una frecuencia media de quiasmas significativamente superior a la de las
células con el complemento cromosémico basico, y este resultado es
tanto mayor cuanto mas elevado sea el nimero de autosomas polisomicos
que portan las células v existe, por tanto, un efecto de dosis. Puesto que
el sustrato génico de unas células y otras del mismo individuo es
idéntico, no cabe duda de que los cambios observados en la frecuencia
media de quiasmas deben ser derivados exclusivamente de la presencia
de los autosomas adicionales.

En el nivel interindividual, se observa que las células con la dotacion
cromosomica normal pertenecientes a los machos mosaicos para la
polisomia muestran menor frecuencia de quiasmas que las células de los
machos normales. Este efecto solo puede ser explicado a través de algin
tipo de influencia de los factores genéticos que determinan la polisomia.
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Los efectos de los cromosomas accesorios sobre la formacion de los
quiasmas han sido detectados en varias especies de animales y plantas
(ver Hewitt, 1979; Jones y Rees, 1982; John, 1983). En los saltamontes se
han descrito incrementos en la frecuencia de quiasmas, derivados de la
presencia de cromosomas supernumerarios, en varias especies, como,
por ejemplo, Myrmeleotettix maculatus (John y Hewitt, 1965), Melanoplus
differentialis (Abdel-Hammed y col., 1970), Melanoplus frigidus (Gosalvez
y col, 1980) y Eyprepocnemis plorans (Camacho y col, 1980). En la
altima especie se ha demostrado, ademas, que el efecto de los cromosomas
accesorios sobre la frecuencia de quiasmas es dependiente del genotipo
de los individuos portadores (Henriques-Gil y col, 1982) y no opera
mediante cambios en la longitud cromosémica en la primera profase
meidtica (Cano y col, 1986).

Los cromosomas accesorios de estas cinco especies son mitéticamente
estables, por lo que todas las células del mismo individuo contienen
idéntico nimero de ellos. Tan s6lo en dos especies, Camnula pellucida y
Locusta migratoria, se ha analizado el efecto de cromosomas accesorios
mitéticamente inestables sobre la frecuencia de quiasmas. Estos estudios
son particularmente interesantes porque, dentro de un mismo individuo,
existen células meidticas con diferente niimero de cromosomas accesorios,
lo que permite comparar la frecuencia de quiasmas entre células con
genotipo idéntico pero con diferente namero de Bs, excluyéndose asi la
dependencia genotipica de los efectos de los Bs sobre la frecuencia de
quiasmas demostrada por Henriques-Gil y col. (1982).

En C pellucida no se detectaron efectos de sus cromosomas acceso-
rios inestables sobre la frecuencia de quiasmas (Schroeter y Hewitt,
1974). Igualmente, Dearn (1974) no observé influencia alguna de los
cromosomas B inestables de L. migratoria sobre la frecuencia de quias-
mas en su analisis a nivel interindividual. Posteriormente, Cabrero y col.
(1984) demostraron la inexistencia de efecto de estos cromosomas
accesorios sobre la frecuencia de quiasmas tanto a nivel inter- como
intraindividual, y observaron una significativa correlacion negativa en-
tre la frecuencia media de quiasmas y el grado de acumulacién de los
Cromosomas supernumerarios.

Recientemente, sin embargo, Viseras (1986) no ha encontrado tal
correlacion en otras poblaciones de L. migratoria pero si ha observado
una disminucion significativa de la frecuencia media de quiasmias y la
varianza entre células derivadas de la presencia de los cromosomas
accesorios.

En el nivel intraindividual, sus resultados fueron congruentes con los
anteriormente citados, de modo que la frecuencia de quiasmas mostrada
por las células en diplotene de un mismo individuo era totalmente
independiente del nimero de cromosomas supernumerarios que éstas
contuviesen. Este resultado contrasta enormemente con el observado en
los machos mosaico para la polisomia del cromosoma M, en Omiocestus
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bolivari, ya que, en este caso, la presencia de estos cromosomas adicionales
se correspondia con incrementos significativos en la frecuencia de quias-
mas (Viseras y Camacho, 1984). La diferencia entre ambos resultados
podria tener cierto sentido si tenemos en cuenta que los cromosomas
accesorios de L. migratoria llevan presumiblemente mucho mas tiempo
en contacto con el genoma del huésped que los cromosomas polisomicos
de O. bolivari, que se originan de novo en cada individuo portador de los
factores hereditarios determinantes del caracter polisomico de estos
cromosomas. El genoma de L. migratoria ha tenido, por tanto, mayores
oportunidades de adaptarse a la presencia de los cromosomas supernu-
merarios de las que ha dispuesto el de O. bolivari para hacerlo a la
presencia de los cromosomas M, extra. Esta hipotesis podria someterse a
prueba en una especie que presente tanto fenomenos de polisomia como
cromosomas accesorios mitéticamente inestables.

La presencia de segmentos cromosémicos supernumerarios produce,
en muchas especies de saltamontes, incrementos en la frecuencia de
quiasmas, tal como se ha demostrado en Chorthippus parallelus (Hewitt
y John, 1968; Westerman, 1970),Stethophyma grossum, S. gracile, S.
lineatum (Shaw, 1971), Chorthippus jucundus (John, 1973), Oedaleonotus
phryneicus (Schroeter y Hewitt, 1974), Tolgadia infirma (John y Freeman,
1976) y Euchorthippus pulvinatus (Riva y col.,, 1984).

En otros casos no se ha encontrado influencia alguna de los segmentos
extra sobre la frecuencia de quiasmas, como, por ejemplo, Camnula
pellucida (Schroeter y Hewitt, 1974), Chorthippus jucundus (Gosalvez y
col,, 1981), Gomphocerus sibiricus (Gosalvez y Lopez-Fernandez, 1981) y
Omocestus bolivari (Camacho y col, 1984). Tan sélo en una especie de
saltamontes, Calliptamus barbarus, se ha observado disminucion de la
varianza entre células para el nimero de quiasmas en presencia de un
segmento supernumerario (Camacho y Cabrero, 1982), y tinicamente en
el tetigonido Metrioptera brachyptera se han demostrado disminuciones
en la frecuencia media de quiasmas y en la varianza entre células
asociadas a la presencia de un segmento extra (Southern, 1970).

Aunque atun son pocos los segmentos supernumerarios de los que se
conoce su respuesta a la técnica de bandeo C y su influencia sobre la
frecuencia de quiasmas, de la informacion existente parece deducirse
que los segmentos extra que afecta a dicho fenémeno son principalmente
los que no se bandean que, por otra parte, no son muy frecuentes en los
saltamontes (Camacho y col, 1984). No obstante, algunos segmentos
supernumerarios que se tifen intensamente con la técnica de bando C
también influyen sobre la frecuencia de quiasmas (Riva y col,, 1984).

Los quiasmas representan fisicamente la recombinaciéon genética
intracromosdmica en las células meidticas, por lo que su cuantificacion
en un individuo puede dar idea de la cantidad de variabilidad genética
liberada a sus gametos por recombinacion. Sin embargo, esto sera
dependiente de la cantidad de variabilidad primaria existente en la

114



poblacién que, logicamente, no es afectada por los quiasmas. Asi, si en
‘una poblacion hay poca variabilidad genética, la mayoria de los quiasinas
seran inefectivos en producir nuevas combinaciones génicas. Incluso se
ha descrito la existencia de una relacion negativa entre frecuencia de
quiasmas y variabilidad en plantas de los géneros Loliumy Festuca (Rees
y Dale, 1974) y en los saltamontes Phaulacridium wmarginale y Ph.
otagoense (Westerman, 1983). En ambos casos se observé que la variabi-
lidad entre individuos era menor en las poblaciones con mayor frecuencia
de quiasmas, y viceversa. La explicacion original de Rees y Dale, asumida
por Westerman, fue que, aunque la variabilidad podia ser incialmente
elevada en las poblaciones con altos niveles de recombinacion, la seleccion
natural podria actuar fijando genotipos particulares y reduciendo asi el
nivel medio de variabilidad en esas poblaciones. Por el contrario, las
poblaciones con baja frecuencia de quiasmas preservarian la variabilidad
por tener menos disrupcion de los complejos supergénicos. Por tanto, no
parece existir una relacion clara entre frecuencia de quiasmas y variabi-
lidad genética. En todo caso, lo que seria mas interesante es demostrar
que los cambios en la frecuencia de quiasmas pueden afectar a la
adaptacion de alguna poblacion en su ambiente particular. El abordaje
experimental de este problema es un reto que nadie parece haber
asumido por el momento.

Distribucién de los quiasmas

Los quiasmas pueden tener diferente significado genético en funcion
de su localizacion sobre los cromosomas. Asi, mientras que los quiasmas
proximales o distales producen recombinacién entre muy pocos genes y
sirven, sobre todo, para asegurar la segregacion correcta de los cromoso-
mas homologos de un bivalente en la primera anafase meiética, son los
quiasmas intersticiales los que tienen mayor incidencia recombinacional
(Zarchi y col,, 1972).

La distribucion de los quiasmas ha sido estudiada principalmente en
bivalentes portadores de segmentos cromosémicos supernumerarios. En
todos los casos investigados se ha encontrado el mismo efecto de los
segmentos extra alejando los quiasmas de sus proximidades; este efecto
es independiente de la localizacion cromosémica del segmento extra, de
su reaccion al bandeo C y de su naturaleza eu- o heterocromatica (ver
fig. 5) (Camacho y col.,, 1984; Navas-Castillo y col.,, 1987).

Los primeros estudios de la distribucion de los quiasmas en bivalentes
portadores de segmentos supernumerarios fueron realizados en Crypto-
bothrus chrysohorus, donde John y King (1980) observaron que los
segmentos extra localizados en los cromosomas Ms - My impiden la
localizacion de quiasmas en sus proximidades, un hecho que también fue
demostrado en Atractomorpha similis (John, 1981) y Heteropteris obscurella
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(John y King, 1982). El mismo resultado obtuvieron Santos y Giraldez
(1982) para el bivalente M; de Euchorthippus pulvinatus y Garcia-
Lafuente y col. (1983) para el bivalente M, de Gomphocerus sibiricus. La
mayoria de estos segmentos extra son distales, pero todos son heterocro-
maticos, aunque con diferentes tipos de reaccion al bandeo C, lo que
demuestra que es la presencia del material supernumerario en un bivalente
lo que determina la redistribucion de los quiasmas, y no la naturaleza de
dicho material. Ademas, con la deteccion de un segmento eucromatico
que también produce cambios en la localizacion de los quiasmas en el
bivalente My de Omocestus bolivari (Camacho y col,, 1984), se demostro
la independencia de la naturaleza eu- o heterocromatica del segmento
extra para la produccion del efecto redistribuidor de los quiasmas.

Que la localizacion cromosémica del segmento supernumerario tam-
poco es importante para la produccion del mencionado efecto fue
sugerido, en primer lugar, por los estudios de John y King (1982) en
Heteropternis obscurella. Estos autores observaron el efecto en bivalentes
con segmentos extra proximales, intersticiales y distales. La misma con-
clusion puede extraerse de los efectos producidos por otros segmentos
supernumerarios proximales, tales como los de Euchorthippus pulvinatus
(Riva y col., 1984), Cryptobothrus chrysophorus, Trimerotropis bilobata,
Calliptamus wattenwylianus, Oxya japonica (John y King, 1985), Oedipoda
charpentieri (Navas-Castillo y col,, 1985) y Chorthippus binotatus (Navas-
Castillo y col.,, 1987); intersticiales, como el My de Ch. binotatus (Navas-
Castillo y col,, 1987), y distales, como los de C. crysophorus, T. bilobata, C.
wattenwylianus, O. japonica, Pezotettix giornae, Acrotylus insubricus
(John y King, 1985), Calliptamus barbarus, Chorthippus parallelus (Na-
vas-Castillo y col., 1985), Arcyptera fusca (John y King, 1985; De la Torre
y col., 1986), A tornosi (De la Torre y col,, 1986), y Chorthippus binotatus
(Navas-Castillo y col,, 1987).
quiasmas en cuatro bivalentes portadores, cada uno, de dos tipos de
segmentos extra que diferian en localizacién, reacciéon al bando C,
naturaleza eu- o heterocromatica y tamaio. Esto ha permitido someter a
prueba las cuatro variables del modo mas fidedigno posible, ya que se
pudieron contrastar los efectos en funcién de cada una de ellas y sobre
un mismo bivalente. Los resultados indican que todos los segmentos
supernumerarios influyen sobre la distribucion de los quiasmas, de
forma que éstos tienden a localizarse en las regiones del bivalente méas
alejadas de ellos, independientemente de si son eu- o hetercromaticos, de
su reaccion al bandeo C y de su localizacion sobre el cromosoma. Sin
embargo, la intensidad del efecto es tanto mayor cuanto mas grande es
el segmento extra, es decir, que a mayor tamaiio del segmento se
corresponde un mayor desplazamiento de los quiasmas a las zonas del
bivalente mas alejadas del segmento (Navas-Castillo y col,, 1987).

Una notable diferencia entre la heterocromatina polimérfica y la
fijada en su efecto sobre la distribucion de los quiasmas fue demostrada

116



por John y King (1985) en Oxva japonica, donde la heterocromatina
polimérfica produce redistribuciéon de los quiasmas, mientras que la
fijada no lo hace. En Cryptobothrus chrvsophorus, sin embargo, ambos
tipos de heterocromatina producen redistribuciones equivalentes de los
quiasmas (John y King, 1980).

Desde el punto de vista tedrico, al menos, la redistribuciéon de los
quiasmas producida por los segmentos cromosomicos supernumerarios
puede tener importantes consecuencias sobre la formacién y conservacién
de los complejos génicos coadaptados.

Asi, las combinaciones génicas contenidas en las proximidades de los
segmentos extra podrian mantenerse intactas, como consecuencia de la
ausencia de recombinacion con las combinaciones equivalentes de los
cromosomas sin segmento.

Al mismo tiempo, la localizacién de los quiasmas en zonas inusuales
del bivalente podria romper supergenes que pudieran existir en dichas
regiones. Tanto uno como otro resultado dependeran légicamente de la
existencia de variabilidad genética primaria en la poblacion, en el momento
de originarse el segmento extra, para los genes contenidos en el par
cromos6émico portador.

Similares redistribuciones de los quiasmas producidas por las inver-
siones pericéntricas han sido propuestas como posibles responsables del
proceso de especiacion que actualmente esta sufriendo el saltamontes
Caledia captiva (Shaw y col., 1982).

Actividad nuclear

Los tinicos genes estructurales demostrados hasta ahora en algunos
tipos de heterocromatina supernumeraria son los genes para ARN ribo-
somico contenidos en las regiones organizadoras nucleolares (NORs).
Realmente, son pocos los casos descritos, la mayoria de los cuales se
refieren a cromosomas accesorios.

Por lo que respecta a cromosomas polisémicos, resulta interesante el
caso descrito en el saltamontes Omocestus bolivari (Viseras y Camacho,
1984). Una de las NORs primarias de esta especie esta localizada en el
cromosoma M,. En machos mosaico para la polisomia de este autosoma,
sin embargo, se observa que los cromosomas M, extra heterocromaticos
no muestran actividad nucleolar alguna (fig. 4), lo que indica que su
heterocromatizacion conduce a la inactivacion de los genes ARNr pre-
suntamente contenidos en ellos.

Otra demostracion de la inactivacion génica de los cromosomas
polisémicos fue aportada por Fox y col. (1974) para los cromosomas M,
extra de Chorthippus parallelus, por su baja incorporacién de uridina
tritiada.

Puesto que los cromosomas polisomicos de estas dos especies se
originan de novo en cada individuo a partir de los autosomas M. eucro-
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maticos, cabe suponer que la heterocromatinizacion e inactivacion génica
de todos los cromosomas M, en exceso de dos ocurre inmediatamente
tras su origen en el seno de cada individuo.

Algunos cromosomas accesorios son portadores de genes ARNr, lo
cual puede ser indicativo de su origen a partir de cromosomas del
complemento normal portadores de NORs, aunque no se puede descatar
que los hayan adquirido por reordenaciones cromosémicas posteriores a
su origen, maxime teniendo en cuenta la demostracion de fusiones
céntricas espontaneas entre cromosomas A y B del saltamontes Eypre-
pocnemis plorans (fig. 6A) (Henriques-Gil y col, 1983; Cabrero y col,
1987b), y la existencia de NORs saltadoras en especies del género Allium
(Schubert, 1984; Schubert y Wobus, 1985).

Los cromosomas accesorios portadores de NORs activas son frecuentes,
sobre todo, en plantas (ver Guillén y Ruiz Rejon, 1984), habiéndose
demostrado solamente en dos especies de saltamontes, Dichroplus pra-
tensis (Bidau, 1986), y Eyprepocnemis plorans (Cabrero y col., 1987a). El
caso de E. plorans pone en evidencia una cuestion que podria explicar la
escasez de cromosomas supernumerarios con NORs activas en los salta-
montes, ya que el cromosoma accesorio tipo B, sélo mostraba su NOR
activa en un individuo portador de una fusién céntrica entre el B; y el
autosoma L, (fig. 6A). En el resto de los individuos con B, éste no mostré
actividad nucleolar en absoluto, lo que sugiere que los cromosomas
supernumerarios portadores de genes ARNr pueden ser algo mas fre-
cuentes, pero la inactividad génica derivada de su naturaleza heterocro-
matica hace dificilmente identificables a muchos de ellos.

Otro tanto podria decirse de los segmentos cromosémicos supernu-
merarios, cuya inactividad génica también puede ser presupuesta inhe-
rentemente a su caracter mayoritariamente hetecromatico. Hasta ahora,
solo se ha demostrado actividad nucleolar en el segmento extra del
cromosoma S, del saltamontes Oedipoda fuscocincta (Camacho y col.,
1986), aunque también se han observado variaciones cuantitativas en la
heterocromatina nucleolar asociada del cromosoma L, de Dociostaurus
genei (Navas-Castillo y col, 1986) y del cromosoma L, de Chorthippus
brunneus (Cabrero y col,, 1987b).

La presencia de actividad NOR extra puede tener significacion rele-
vante derivada del aumento en el potencial ribosémico y, por tanto, de la
sintesis de proteinas. De hecho, en el saltamontes Chorthippus vagans se
ha demostrado que la delecion de la banda C del cromosoma M,, que
contiene una NOR secundaria, produce una disminucién en la supervi-
vencia de los invididuos portadores del cromosoma con la delecion
(Cabrero y Camacho, 1987).

Otra forma de incidencia de la heterocromatina supernumeraria en el
potencial de sintesis proteica, es la que ocurre mediante efectos sobre la
regulacién de la expresion de los diferentes nichos de genes ARNr en
especies con varias NORs. Se ha demostrado relacién entre la presencia
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de heterocromatina supernumeraria y cambios en los patrones de expre-
sion de las NORs en dos especies de saltamontes, Chorthippus binotatus
y Eyprepocnemis plorans.

En Ch. binotatus, Cabrero y col. (1986) demostraron que la presencia
de dos tipos diferentes de segmentos supernumerarios distales en el
cromosoma M; aumenta la actividad de las NORs secundarias paracen-
troméricas de los autosomas M, y M;, las cuales cobran tanta actividad
como las primarias localizadas en los cromosomas L, y L, (fig. 6B). Este
cambio fue atribuido a un efecto de posiciéon de la heterocromatina
extra sobre hipotéticos genes supresores de la actividad de las NORs
secundarias localizados distalmente en el autosma M;. La represion de.
dichos genes supresores originada por el contacto con los segmentos
supernumerarios supondria la activacion de las NORs secundarias.

En E. plorans, Cabrero y col. (1987a) han demostrado recientemente
la existencia de competencia entre NORs por la actividad que, a su vez,
es afectada por la presencia de cromosomas accesorios. Asi, la competencia
observada entre la NOR del autosoma Sy, y las de los cromosomas S, y X
en individuos sin cromosoma supernumerario, no tiene lugar en los
individuos que lo portan, lo que demuestra que la presencia de dichos
cromosomas modifica sustancialmente los patrones cualitativos de regu-
lacién de la expresion de las NORs. Cuantitativamente también ejercen
efecto, ya que los individuos con cromosomas accesorios muestran un
namero medio de bivalentes con NORs activas por célula significativa-
mente mayor que los individuos sin él.

La heterocromatina supernumeraria se revela, por tanto, como una
herramienta util para abordar el estudio de la regulacion de la expresion
de los genes ARNr en especies con multiples NORs. El caso de E. plorans
es particularmente interesante, porque su polimorfismo para cromosomas
accesorios es uno de los mas complejos descritos hasta ahora, con mas
de 21 tipos diferentes (Henriques-Gil y col., 1985), lo que permite ampliar
grandemente el abanico de posibles efectos ‘sobre los patrones de actividad
nucleolar.

RESUMEN

El significado biolégico de los polimorfismos para heterocromatina
puede ser esclarecido, en parte, mediante el analisis de sus efectos sobre
una variedad de caracteres. El mas investigado, hasta ahora, es la
influencia sobre la formacién de los quiasmas, aunque el significado de
este caracter no parece llegar a aclararse. Se revisan aqui los estudios
existentes sobre los efectos producidos por los tres principales tipos de
heterocromatina supernumeraria existentes en los saltamontes —cromo-
somas polisomicos, cromosomas accesorios y segmentos cromosomicos
supernumerarios— sobre la frecuencia y distribucion de los quiasmas.
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Ademas, examinamos los efectos demostrados en los tltimos afios por
nuestro equipo investigador sobre la actividad de las regiones organiza-
doras de nucleolo.
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