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Todos los sistemas bioldgicos son susceptibles de ser invadidos por parasitos. Existe una enorme diversidad de
relaciones parasiticas a los niveles inter- e intraespecifico. Este capitulo trata uno de los niveles inferiores de para-
sitismo, el intragendémico, que genera toda suerte de conflictos genéticos. Es el causado por los cromosomas B,
cromosomas adicionales a los del complemento normal que se han encontrado en muchos organismos. Los cromosoma
B pueden originarse de diversas formas, ya sea derivados de los autosomas o de los cromosomas sexuales en cruz:
mientos intra- o interespecificos. Su evolucidon molecular subsiguiente se asemeja a la de los cromosomas sexuales
ya que implica el silenciamiento génico, la heterocromatinizacion y la acumulacién de ADN repetitivo y transposones.
La frecuencia de cromosomas B en las poblaciones es el resultado de diversas fuerzas interactuantes, entre las qu
destaca su tasa de transmision y sus efectos sobre la eficacia biol6gica del hospedador. Su evolucion a largo plazo e
el resultado de la seleccion sobre el genoma hospedador para eliminar a los Bs o suprimir sus efectos, y sobre la
capacidad de los Bs para escapar de la eliminacion mediante la generacién de nuevas variantes. Puesto que lo
cromosomas B interactlan con los cromosomas estandar, juegan un papel importante en la evolucion del genoma'y
pueden ser Utiles para estudiar los procesos evolutivos al nivel molecular. El sistema de cromosomas B del salta-
montesEyprepocnemis plorarsa iluminado las diferentes etapas del proceso evolutivo de estos cromosomas para-
sitos, aumentando enormemente el nivel de detalle de nuestra comprension de su papel evolutivo.

Introduccion: los elementos genéticos egoistas y rante los ultimos afios, ha ido obteniendo cada vez mas
el conflicto genético apoyo la idea de que la existencia de elementos genéticos
egoistas y el conflicto que crean puede ser una importan-
El genoma podria considerarse como el resultado de te fuerza en la evolucién de los sistemas genéticos,
un mutualismo perfecto entre los genes que lo forman. ampliandose continuamente el grupo de fenébmenos que
Pero los genomas pueden albergar también una enormepueden ser considerados como el resultado de conflictos
variedad de elementos genéticos cuya principal funcién genéticos.
es procurar su propia transmision y multiplicarse en los Los conflictos genéticos pueden ser de dos tipos, de-
genomas y en las poblaciones, generalmente a costa dependiendo de la localizacion de los elementos genéticos
otros genes y a pesar de ser, a menudo, deletéreos para eiplicados en el mismo. Asi, podemos encontrar conflic-
organismo. Los genomas eucariéticos, por tanto, estan to entre elementos genéticos nucleares (es el caso que nos
constituidos no sélo por genes cooperadores sino tam- ocupa) 0 entre elementos genéticos nucleares y citoplas-
bién por multitud de elementos genéticos egoistas que micos (para revision, ver Hurst et al. 1996).
juegan con ventaja durante la transmision sin obedecer  Existen distintos tipos de procesos que permiten a un
las leyes mendelianas de la herencia. Entre éstos cabedeterminado elemento genético egoista conseguir una
destacar los transposones, los distorsionadores de la semayor representacion en la siguiente generacion, creando
gregacion, muchos factores citoplasmicos y los cromoso- asi un conflicto potencial. Entre los conflictos intranu-
mas B. Estos ultimos fueron realmente los primeros ele- cleares, destacaremos los generados por la distorsion de
mentos genéticos egoistas en ser descubiertos (Wilsonla segregacion, los efectos maternos, la transposicion y
1907), pero su naturaleza parasitica (Ostergren 1945) y los cromosomas B.
egoista (Jones 1985) sélo fue reconocida muchos afios La reproduccién sexual promueve la generacién de
después. conflictos genéticos porque la asociacion de los alelos de
La invasién de los elementos genéticos egoistas, y los cada locus es temporal y, dentro de ese proceso, la meiosis
posibles efectos deletéreos que ello conlleva, genera eles un momento idoneo para la actuacion de un gen o un
contexto para la aparicién, en el genoma hospedador, decromosoma egoista que promueva su propia transmision
genes para la resistencia al parasito. Decimos entoncesasegurandose una mayor presencia en los gametos produ-
gue ha surgido un conflicto genético intragendmico. cidos por los individuos heterocigotos. A esta mayor tasa
En principio, cualquier sistema genético puede ser in- de transmision se le llama, en general, distorsion de la
vadido por elementos genéticos egoistas, por lo que, du-segregacion y, cuando la causa es claramente meittica se
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Figura 1. Neuroblasto de embrién de Eyprepocnemis plorans en metafase mitética, sometido a la técnica de bandeo C. Obsér-
vese la tincién diferencial del cromosoma B,.

le denomina impulso meiético, y ha sido observado en P” o el retrotransposon “gypsye Drosophila(ver Zeyl
muchas especies. y Bell 1996). Un proceso relacionado con la transposi-
La segregacion desigual puede ocurrir porque el ele- cidn (insercidn no alélica) es el “homing” (insercion alé-
mento genético egoista inhabilita los gametos portadores lica) llevado a cabo por intrones moviles e inteinas por el
de su alternativa alélica, tal como se ha demostrado en losque insertan una copia de si mismos en alelos homologos
sistemas mejor estudiados: “Segregation disto(tiD) gue carecen de éstos (Edgell et al. 1996).
en Drosophila melanogastery el “locust” en Mus La existencia de elementos genéticos egoistas no soélo
musculus Otra posibilidad es promover una conversion constituye un ejemplo de como la seleccion puede favo-
génica sesgada a favor de dicho elemento (ver Hurst et al.recer a determinados elementos genéticos (seleccion a
1992). nivel de gen) aunque sean deletéreos sobre los individuos
La manipulacién del proceso meiotico es también una portadores, sino que ademas su presencia y el conflicto
de las estrategias utilizadas por otro tipo de elemento que crean podria explicar cuestiones fundamentales tales
genético egoista, los cromosomas B, presentes en muchasomo el tamafio del genomay la estructura cromosémica,
especies de animales y plantas. En realidad pueden mos-asi como el origen de la diploidia, el sexo y la recombina-
trar inestabilidad tanto mitética como meidtica, acumu- cién, el determinismo y la proporciéon sexual e incluso la
landose antes de la meiosis, durante o después de la misherencia uniparental y algunos casos de especiacion. No
ma (Jones 1991). Suponen una carga para el genomaobstante, aun estamos bastante lejos de conocer la impor-
hospedador y se ha demostrado en algunos casos, comdancia cuantitativa que los elementos genéticos egoistas y
veremos después, un control genético sobre su acumula-el conflicto intracelular tienen en el cambio evolutivo. A
cion en varias especies de animales y plantas. continuacion veremos el caso de un elemento genético
Un gen podria también adquirir ventaja eliminando egoista, los cromosomas B del saltamoBigwepocne-
durante la embriogénesis la descendencia de hembras hemis ploransque ha iluminado con gran precision los ava-
terocigoéticas que carezcan del elemento egoista a travéstares evolutivos, a largo plazo, por los que discurren estos
de un efecto materno. Un caso bien conocido es el del cromosomas.
“factor Medea” en el escarabajabolium castaneum
Existen secuencias de ADN, los llamados “transposo-
nes”, gue son capaces de replicarse e insertarse en distinCromosomas B: definicién y naturaleza
tas localizaciones del genoma hospedador, el cual puede,
a su vez, responder a los mismos regulando dicha activi-  Los cromosomas B, también denominados cromoso-
dad transposicional, tal como ocurre para los “elementos mas supernumerarios o accesorios, son cromosomas adi-
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cionales cuya presencia en el genoma es totalmente prestepetitivo presentes tanto en los cromosomas A como en
cindible y que no recombinan con los cromosomas A, por los B. Por ejemplo, todas las secuencias de ADN repetiti-
lo que puede decirse que siguen su propio camino evolu- vo aisladas por microdiseccién del cromosoma B de la
tivo. Ademas, y esta es la caracteristica que les hace egoisplanta compuest@repis capillarisestdn también presen-
tas, los cromosomas B muestran comportamientos mit6- tes en los cromosomas A, aunque no ha sido posible iden-
ticos y/o meidticos irregulares que suelen constituir la base tificar qué cromosoma fue el ancestral del B (Jamilena et
de su acumulacién en la linea germinal determinando al. 1994, 1995). Esto si ha sido posible en el caso del
modos de herencia no mendelianos que implican tasas decromosoma Bdel saltamontes. plorans donde la orde-
transmision superiores a la de los cromosomas normalesnacion de dos secuencias de ADN (un repetitivo de 180
(0.5). La Fig. 1 muestra, a modo de ejemplo, un cromoso- pb y ADN ribosémico) respecto al centromero sélo coin-
ma B en el saltamonté&s plorans un cromosoma B he- cide con la del cromosoma X (Lépez-Leon et al. 1994),
terocromético que se encuentra en algunos individuos peropor lo que cabe pensar que, en esta especie, los
no en otros de una misma poblacién, por lo que esta claro cromosomas B derivan de la regién paracentromérica del
gue su presencia no es necesaria para el normal desarroX y la posterior amplificacion de los dos tipos de secuen-
llo de estos individuos. cia alli contenidos.

La mayoria de los cromosomas B son heterocromati- En los ultimos afios, sin embargo, est4 cobrando fuer-
cos y contienen principalmente ADN repetitivo, lo que za una segunda hipétesis sobre el origen de los cromoso-
sugiere que son elementos genéticamente inertes. Ade-mas B, concretamente que algunos cromosomas B podrian
mas, cuando se inyecta uridina tritiada a organismos vi- haber derivado de los cromosomas A de especies afines
vos con Bs, ésta se incorpora en los cromosomas A perocomo resultado de hibridacion interespecifica (Sapre y
no en los B, lo que indica que los cromosomas B no son Deshpande 1987). La existencia de secuencias de ADN
transcripcionalmente activos (Fox et al. 1974, Ishak et al. especificas de los cromosomas B de una especie, que se
1991). encuentran en una especie afin, proporciona la mejor evi-

Sin embargo, existen algunos cromosomas B que dencia en favor de esta hipétesis. Este podria ser el caso
muestran actividad transcripcional en el estado plumoso de los Bs de la planta asteraBeachycome dichromoso-
en la rand_eiopelma hochstette(iGreen 1988) o en el matica(John et al. 1991) y de la aviddasonia vitripen-
estado politénico en el mosquamulium juxtacrenobium nis (Eickbush et al. 1992).

(Brockhouse et al. 1989). En otros casos se ha demostra- Una posible evidencia directa del origen de algunos
do que los cromosomas B son portadores de genes ribo-cromosomas B mediante hibridacion interespecifica se ha
sémicos (para revision, ver Green 1990, Beukeboom 1994 obtenido recientemente en el pez ginogend®icecilia

y Jones 1995), aunque estan casi siempre inactivos, e in-formosa una especie hibrida enfPemexicang P. lati-

cluso existe un cromosoma B portador de un gen que con- pinnade la que s6lo existen hembras cuya reproduccion
fiere resistencia a un antibiético (pisatina), producido por necesita de la inseminacion por un macho de una de las
la planta hospedadora, en el homgrtria haematococ- especies parentales, tras de lo cual los genes paternos son
ca, favoreciendo asi su patogenicidad (Miao et al. generalmente eliminados (Dawley 1989). En cruces de
1991a,b). Esto indica que no todos los cromosomas B son laboratorio entre individuos d@ formosay machos de
genéticamente inactivos. una cepa de color negro, ambos carentes de cromosomas

Los primeros analisis realizados durante los afios se- B, se obtuvieron algunos descendientes (frecuencia 10
tenta y ochenta demostraron que los cromosomas B con-con manchas negras debido a la existencia de genes de
tienen ADN esencialmente similar al de los cromosomas pigmentacion, localizados en cromosomas B originados
A (para revision, ver Jones y Rees 1982). Las investiga- de novgprocedentes de la especie parental (Schartl y col.
ciones de los noventa han permitido aislar, clonar y 1995). Igualmente, Perfectti y Werren (2001) han obser-
secuenciar numerosos ADNSs repetitivos localizados en vado el origere novade un cromosoma supernumerario
los cromosomas B de varias especies; algunos de estosen cruzamientos experimentales entre dos especies de
ADNSs repetitivos son especificos de los Bs mientras que avispas del génefdasonia
otros son compartidos con los cromosomas A.

Evolucién molecular

Origen .
g En el momento de su origen, es de esperar que los

La teoria mas ampliamente aceptada sostiene que loscromosomas B compartan suficiente homologia estructu-
cromosomas B se originan a partir de los A (Jones y Reesral y de secuencia con el cromosoma progenitor como para
1982). Bajo este prisma, podriamos considerar el origen aparearse y recombinar con él, sobre todo en el caso de
de los Bs como un simple subproducto de la evolucidon Bs originados intraespecificamente. Sin embargo, su evo-
del cariotipo estandar: por ejemplo, los Bs podrian deri- lucién y diferenciaciéon independientes a través de proce-
var de cromosomas A polisomicos, de fragmentos céntri- sos anélogos al trinquete de Muller (acumulacion irrever-
cos resultantes de fusiones céntricas entre cromosomassible de mutaciones deletéreas en ausencia de recombina-
A, o de la amplificacién de la region paracentromérica de cidn) requieren su aislamiento genético en el ndcleo
un A fragmentado. La mejor evidencia del origen de los (Green 1990; Beukeboom 1994). De ahi se deduce que
Bs a partir de los As es la existencia de familias de ADN los Bs recién originados deben tener alguna predisposi-
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cion para sufrir la rdpida modificacion estructural reque- que cromosomas B menos virulentos. Las condiciones
rida para que falle la sinapsis con el cromosoma A proge- ambientales de cada poblacion particular juegan un papel
nitor. Aunque los mecanismos causantes son desconoci-determinante de la tolerancia a los Bs, por lo que suele
dos, los fendbmenos de polisomia (presencia de algun cro- admitirse que los cromosomas parasitos, como los parési-
mosoma estandar extra) descritos en algunas especies déos de otros niveles, son mas frecuentes en las poblacio-
saltamontes (Peters 1981, Talavera et al. 1990) son parti-nes que se enfrentan a ambientes benignos. La seleccién
cularmente sugerentes. Estos cromosomas A adicionales,intragendmica deriva de la existencia de distorsion de la
que estéan restringidos a la linea germinal y no son here- segregacion a favor de los cromosomas B (su denomina-
dados, se generae novacada generacion a partir de los  da acumulacién). Diferencias en la intensidad de la acu-
autosomas mediante no-disyuncion. Ademas son hetero- mulacién del B entre poblaciones podrian explicar, en
picnoticos y no se aparean con el cromosoma A original. parte, las diferencias en la frecuencia de estos cromoso-
La ocurrencia de posibles mutaciones cromosémicas o de mas. La deriva genética actla sobre las poblaciones de
alguin mecanismo celular capaz de causar la heterocroma-tamafio finito, y serd mas importante en organismos que
tinizacion rapida de los elementos extra, podria ser basicaconstituyen poblaciones pequefias. Finalmente, los facto-
para la diferenciacién de los cromosomas B. En contras- res histdricos estan relacionados con el momento evoluti-
te, un fragmento cromosomico de origen interespecifico vo en que se encuentra el polimorfismo. La frecuencia de
seria lo suficientemente diferente de su nuevo comple- un B en una poblacién puede ser alta porque se encuentra
mento cromosémico que seria propenso a evolucionar al final de la etapa invasiva, y en otra puede ser baja por-
facilmente en un cromosoma B. que estd comenzando la invasion o porque esta préximo a

Tras su aislamiento sin4ptico, los cromosomas neo-B la desaparicion. Frecuentemente, los cuatro tipos de fac-
seguiran una evolucién molecular sujeta a los mismos pro- tores inciden simultaneamente y es muy dificil evaluar la
cesos que actian sobre los cromosomas sin recombina-mportancia relativa de cada uno de ellos aun a pesar de
cion (Charlesworth 1978), convergiendo asi hacia la de- estudios intensivos.
generacion cromosémica, como resultado de los proce-  El niUmero méximo de Bs que las especies son capa-
s0s que actuan sobre ellos (Green 1990). Por ello, los cro-ces de tolerar, medido por el nUmero maximo de Bs en-
mosomas B terminan siendo una especie de cementerio ocontrados en individuos adultos, es muy variado, aunque
chatarreria de secuencias de ADN repetitivo, ADN ribo- depende de la intensidad de los cuatro tipos de factores
sémico, transposones y otros elementos gendmicos (ver mencionados en el parrafo anterior. Es facil comprender
detalles en Camacho et al. 2000). gue en el maiz se hayan encontrado plantas con 34 Bs (lo
que supone un incremento del 155% en la cantidad de
ADN) (Jones y Rees 1982) puesto que es una planta cul-
tivada y las condiciones de cultivo son indudablemente

Los cromosomas B son un fenémeno muy frecuente. mas benignas que las de la naturaleza. En plantas salva-
La presencia de cromosomas B se ha descrito en mas dges, como por ejemplbolium peremngJones y Rees
1300 especies de plantas, en casi 500 especies de animal982) yBrachycome dichromosomati¢@arter 1978), sin
les (para revision, ver Jones y Rees 1982, Jones y Puertagmbargo, no se han encontrado individuos con mas de
1993 y Jones 1995) y en varias especies de hongos (Millstres Bs. En el saltamontEsplorans igualmente, es muy
y McCluskey 1990; Miao et al. 1991a,b; Tzeng et al. 1992; raro encontrar individuos con mas de tres Bs en las pobla-
Geiser et al. 1996). Son predominantemente frecuentes ciones naturales.
en ciertos grupos taxonomicos debido, probablemente, a
la intensidad con que cada grupo se ha estudiado y a la,
facilidad técnica de cada material. No es sorprendente,
por tanto, que se hayan descrito frecuentemente en  Existen numerosas evidencias de que los cromosomas
Gramineas, Liliaceas y Ortopteros, donde se unen ambasB pueden afectar, tanto en plantas como en animales, a
condiciones. De hecho, el descubrimiento de los Bs en multitud de procesos celulares y fisiologicos. Los efectos
hongos sdlo ha sido posible tras el desarrollo de la técni- raramente son apreciables en el fenotipo externo, a ex-
ca de electroforesis de campo pulsatil para el cariotipado cepcidn de la plantdaplopappus gracilisdonde la pre-
de estos organismos. Por tanto, es probable que la mayo-sencia de un B cambia el color de los aquenios (Jacksony
ria de las especies posean cromosomas B si se analizaralNewmark 1960) y el maiz, donde las plantas con B mues-
con la suficiente intensidad. tran las hojas rayadas (Staub 1987).

La frecuencia de un cromosoma B en poblaciones na- En la mayoria de los casos, sin embargo, los cromoso-
turales depende de la interaccién de un conjunto de facto- mas B no producen efecto alguno sobre los caracteres
res direccionales (seleccion fenotipica e intragendmica), exofenotipicos. Por ejemplo, en el saltamoBtgdorans
dispersivos (deriva genética) y contingentes (historia del la presencia de cromosomas B no afecta a caracteres como
polimorfismo). La seleccidn fenotipica actla a través de el tamafio corporal o la condicion soméatica basada en el
los efectos deletéreos de los cromosomas B sobre los in-peso (Martin-Alganza et al. 1997). Frecuentemente, sin
dividuos portadores. Ello puede producir, en el genoma embargo, los cromosomas B afectan negativamente a ca-
hospedador, adaptaciones que proporcionan una mayorracteres relacionados con la eficacia biolégica, tales
tolerancia a la presencia de los cromosomas B, a la vezcomo el vigor, la fertilidad y la fecundidad. Estos efectos

Frecuencia

Efectos
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negativos sobre caracteres relacionados con la eficaciameiosis femenina de varias especies de plantas y anima-
biolégica de los individuos portadores sugieren la natura- les, y se basa en la produccién de sélo un 6vulo a partir de
leza parasitica de los cromosomas B. cada oogonia; el B migra preferentemente al oocito se-
Los efectos de los B pueden derivar simplemente de cundario en vez de al primer corpusculo polar. En el sal-
su presencia, como es el caso de los Bs de la planta lilidiceaamontesMyrmeleotettix maculatyda asimetria del
Scilla autumnaligjue influyen en la expresién de un gen oocito primario determina que la probabilidad de que el
de los A que codifica para esterasas: las plantas con BB quede alojado en el polo que constituira el oocito se-
expresan el gen E-1 que no esté activo en las plantas sin Bcundario sea mayor que la de que quede en el del primer
(Ruiz-Rej6n et al. 1980; Oliver et al. 1982). corpusculo polar; de ahi la tasa de transmisién del B ma-
En otros casos, los efectos de los Bs pueden seryor de 0.5 (Hewitt 1976).
adscribibles directamente a los productos de genes pre- La acumulacién post-meiotica es frecuente en plan-
sentes en ellos. Es el caso de los genes para la resistencitas, donde la formacion del grano de polen implica dos
a la roya (enfermedad causada por un hongo) presentesdivisiones mitéticas post-meiéticas que dan lugar a los
en los Bs deAvena sativaDherawattana y Sadanaga nucleos generativo y vegetativo; la no-disyuncién del B
1973) y los genes para resistencia a antibiéticos en los Bsen esas mitosis y la migracion preferencial de las dos
del hongaNectria haematococcéMiao et al. 1991a,b). cromatidas B al nicleo generativo son los fenémenos res-
Un efecto descrito en muchos casos es sobre la fre- ponsables de la acumulacion del B.
cuencia de quiasmas de los cromosomas Ay, por ende, la  Un ejemplo de acumulacién ameiética de un B en ani-
frecuencia de recombinacion del hospedador. En la ma- males se ha descrito en la avidpasonia vitripennis
yoria de los casos, la presencia de los cromosomas B est{Werren 1991): el B presente en los espermatozoides cau-
asociada con un incremento en la frecuencia de quiasmas,sa la condensacion y pérdida de los cromosomas paternos
aunque se han descrito también casos de disminucién yque le acompafian, determinando asi que un zigoto
de ausencia de efecto (ver Jones y Rees 1982; Bell y Burtdiploide, que estaba destinado a ser hembra, pase a ser
1990). En base a estos efectos, los cromosomas B se in-haploide y, por tanto, macho portador del B. Se consi-
terpretaron tradicionalmente como un fendmeno guen asitasas de transmision cercanas a 1y, por ello, este
adaptativo, porgue el incremento en variabilidad genética B es considerado uno de los mas egoistas.
capacitaria a la poblacién para evolucionar mas rapido  Algunos cromosomas B muestran varios mecanismos
(John y Hewitt 1965; Hewitt y John 1967). Esta hipétesis de acumulacién. Por ejemplo, el cromosoma B.de
ha sido fuertemente criticada por Bell y Burt (1990) por- migratoria muestra acumulacion premeidtica en los ma-
que implica que los parasitos (los Bs) son seleccionados chos y meidtica en las hembras (Pardo et al. 1994).
por sus efectos favorables sobre el hospedador, y porque  Pero no todos los cromosomas B muestran acumula-
ello implica la accion de la seleccion de grupo. Estos au- cién. Es el caso de los descritos en las pldtasalping
tores propusieron, en cambio, que los cromosomas B, Poa trivialis, Centaurea scabioseRanunculus acris
como pardsitos verticales de la linea germinal, inducen Allium schoenoprasum Guizotia scabray el saltamon-
una respuesta adaptativa en el genoma hospedador caractesE. plorans(ver referencias en Camacho et al. 2000).
terizada por el incremento en el nimero de quiasmas y, Como veremos después, los cromosomas B sin acumula-
por tanto, en la variabilidad genética de su descendencia,cidon pudieron haberla tenido anteriormente y la han per-
alguna de la cual puede ser més resistente al parasito.dido como consecuencia de su coevolucion (ver Capitulo
Recientemente hemos obtenido evidencias a favor de estal2) con los cromosomas A.
teoria (denominada de la recombinacion inducible), y de
la variacion temporal de este efecto dependiente del esta-
do evolutivo del polimorfismo en cada poblacién, ya que
el incremento en recombinacion es tanto mayor cuanta ~ Los dos modelos clasicos sobre la evolucion de los
mas acumulacion tiene el cromosoma B (Camacho et al., cromosomas B son esencialmente estaticos. Tanto el mo-
en preparacion). delo parasitico (Ostergren 1945; también denominado
egoistajJones 1985; Shaw y Hewitt 1990) como el mode-
lo heterotico (White 1973), asumen que la frecuencia de
los cromosomas B esté en equilibrio en las poblaciones
Frecuentemente, los cromosomas B muestran tasas deactuales. Se diferencian en las fuerzas que consiguen ese
transmision netamente superiores a 0.5, es decir, poseerequilibrio. Segun el modelo egoista, el equilibrio es el
acumulacion (ver Jones 1991). La acumulacion puede te- resultado de la accion de la acumulacion del B (que afec-
ner lugar antes de la meiosis, durante o después de éstata positivamente a su frecuencia) y de sus efectos perjudi-
Un mecanismo pre-meiotico es la acumulacion derivada ciales sobre la eficacia biolégica de los individuos porta-
de la inestabilidad mitotica de los Bs durante el desarro- dores (que afectan negativamente a la frecuencia del B).
llo de la linea germinal masculina en la langasteusta El modelo heterético, sin embargo, supone que el equili-
migratoria: en las mitosis embrionarias, el B sufre no- brio es el resultado del efecto beneficioso de los Bs (que
disyuncion y las células resultantes con mas Bs pasan acarecen de acumulacion) sobre la eficacia biologica de
formar parte preferencialmente de la linea germinal. La los individuos portadores, cuando estan en bajo nimero,
acumulacion meiética se ha descrito para el caso de lay de su efecto negativo cuando estan en ndmeros eleva-

Dinédmica de poblaciones

Transmision
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dos. El primer modelo interpreta que los cromosomas B
se comportan como parasitos, pero el heterético propone
gue los cromosomas B son adaptativos.

La gran mayoria de los sistemas de cromosomas B
gue se han analizado hasta ahora en profundidad son com
patibles con el modelo parasitico (para revision, ver
Camacho et al. 2000). No obstante, también existen Bs
gue producen efectos beneficiosos sobre los individuos
portadores. No cabe duda de que la resistencia a la royafigura 2. Tipos principales de cromosomas B en el saltamon-
conferida a la avena, o a la pisatind\erhaematococca tes Eyprepocnemis plorans, s.ome/tid.os a doble hibridacién in
representan un claro beneficio para los individuos con Bs Sitt fluorescente con ADN ribosénico (ADNr) y un ADN de
en las poblaciones afectadas por esas enfermedades. Perb0 PP repetido en tandem.
el Unico cromosoma B que, por ahora, parece un firme
candidato a ser heterotico, por lo que indican los analisis sos cruzamientos controlados y el andlisis de la meiosis
cuantitativos, es el de la ceboll&aschoenoprasunya en ambos sexos nos llevd a la conclusion de que los tres
que carece de acumulacion y se ha demostrado que lastipos més frecuentes de B (B, y B,) carecen de acumu-
plantas con Bs sobreviven mejor en el habitat natural que lacién (Lopez-Ledn et al. 1992a). La tasa media de trans-
las plantas sin Bs, en el desarrollo de semilla a plantula misién era muy préxima a 0.5 en todos los casos. Ade-
(Holmes y Bougourd 1989). mas, en las dos poblaciones méas intensamente analiza-

Se han descrito otros cromosomas B sin acumulacion das, Jete y Salobrefia, no hemos observado efectos sobre
en varias especies de plantas. A primera vista, podria pa-varios componentes de la eficacia biolégica. Asin®
recer que todo cromosoma B que carezca de acumulacionafecta a la frecuencia de copula (Lopez-Leodn et al. 1992hb),
ha de ser necesariamente heterético, ya que su permanenal tamafio de puesta, la fertilidad de los huevos y a la via-
cia en las poblaciones naturales s6lo podria explicarse por bilidad desde embrién hasta adulto (Camacho et al. 1997).
seleccion a favor de los individuos portadores de pocos Basandonos en la ausencia de acumulacion y de efectos
Bs. Pero eso no es necesariamente asi, tal como han desobre la eficacia biolégica de los individuos portadores,
mostrado las investigaciones sobre el polimorfismo para denominamos casi-neutros a estos cromosomas (Cama-
cromosomas B del saltamontesplorans cho et al. 1997).

Este insecto es muy abundante en toda la zona costera  Estudios tedricos mediante la construccion de un mo-
mediterranea, donde la casi totalidad de las numerosasdelo matematico y un programa de ordenador, que con-
poblaciones analizadas a lo largo de la costa espafiola,templaban las diferentes caracteristicas de los cromoso-
desde Tarragona hasta Huelva, Mallorca, Cerdefia, Sici- mas B deE. plorans demostraron que los Bs casi-neutros
lia, Melilla y Marruecos, han mostrado la presencia de son incapaces de invadir una poblacion.
cromosomas B (Camacho et al. 1980; Henriques-Gil et Para explicar la evolucién de estos Bs, propusimos
al. 1984; Henriques-Gil y Arana 1990; Bakkali et al. que originalmente eran parasitos. La primera evidencia
1999). Recientemente también se ha descrito la presenciade que los cromosomas B Heploranspueden mostrar
de cromosomas B en poblaciones del Caucaso (Bugrov etacumulacion, en determinadas circunstancias, nos la pro-
al. 1999). porcionaron los resultados de cruzamientos interpobla-

Una de las caracteristicas mas sobresalientes de este&ionales, que demostraron que cuando hembras con 1B
polimorfismo es el elevado ntimero de tipos diferentes de S cruzaron con machos 0B de su misma poblacion, la
Bs (mas de 50) (Fig. 2).,Rs el tipo mas ampliamente tasa de transmlslon era proxima a 0.5 (ta] como habiamos
extendido, tanto en la Peninsula Ibérica como en Marrue- OPSérvado previamente), pero si esas mismas hembras se

cos, por lo que se le puede considerar el B original, a par- cruzaban Fiespues con un macho de una poblacién en la
tir del cual han surgido los demas.d el tipo predomi- gue no existen los Bs, entonces la hembra acumulaba los

nante en la provincia de Granada y en la zona oriental de B3 (r:elrrgirgneéna:éiggoaésiztﬁeg]gg: glgtz ?e%:serr;cggb?:
la de Méalaga. Bes el tipo predominante en la zona de 2°!M"a p p

Fuengirola (Mélaga) y g en Torrox (Mélaga). Los de- mente a que esta reprimida por la existencia de genes su-

mAs. son tipos de Bs aue aparecen esporadicamente v nd€SCres de la acumulacion del B, que han evolucionado
' P d P SP Y "%n los cromosomas A como respuesta a la carga genética
llegan a ser frecuentes en las poblaciones.

dif . q B ests gue supone albergar cromosomas que no le reportan nin-
_ _Las ! eren_tes_vanantes € cromosomas _e_stan cons-gun beneficio. Este tipo de genes se ha encontrado tam-
tituidas mayoritariamente por dos tipos de familias de se- iap, en otras especies con Bs (para revision, ver Cama-

cuencias de ADN, ADN ribosémico y un ADN repetitivo  chq et al. 2000). Por tanto, los cromosomas B que habia-
de 180 pb, diferenciandose unos Bs de otros por el conte- 05 definido como casi-neutros son en realidad cromo-
nido relativo de ribosémico y de repetitivo (Lopez-Ledn somas B parasiticos que han sido neutralizados por el
et al. 1994; Cabrero et al. 1999). genoma hospedador.

Pero las dos propiedades méas notables de los Bs de La siguiente cuestion que nos planteamos fue, ¢cudl
ploransson la aparente ausencia de acumulacion y de efec- sera el destino evolutivo de estos cromosomas B neutrali-
tos sobre la eficacia bioldgica de los portadores. Numero- zados? Los estudios de simulacién demostraron gque es-
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variantes en cruzamientos donde ninguno de
» B casi-neutro los progenitores llevaba ese tipo de B
(Sin acumulacion) (Lopez-Leodn et al. 1993).
El polimorfismo para cromosomas B de
E. ploransse ha regenerado en varias oca-
siones. Recordemos que el B mas amplia-

Neutralizacion
por los cromosomas A

B Parasistico
(Con acumulacion)

Regeneracion e s
mente distribuido es,Bque probablemente
o Mutacion fue el primero que surgié en la Peninsula
Nuevo B parasistico < Ibérica. Este B es casi-neutro en la actuali-
(Con acumulacién) v

dad en la Peninsula Ibérica (L6pez-Ledn et
al. 1992a), pero alin muestra acumulacion en
algunas poblaciones de Marruecos (Bakkali
Figura 3. Ciclo, a largo plazo, de un cromosoma parasito. y col. 2002). Pero el polimorfismo para cro-
mosomas B se ha regenerado en varios lu-
gares de la Peninsula Ibérica: i) cuando B
tos cromosomas no pueden mantenerse indefinidamentesustituy6 a Ben las provincias de Granada y Malaga, ii)
en las poblaciones debido al efecto combinado de la deri- cuando B sustituyé a Ben Fuengirola; iii) ademas, he-
va genética y la seleccion contra los individuos con nd- mos documentado recientemente una de estas regenera-
meros elevados de Bs. ciones, ya que en la poblacion de Torrox (Malaga) un
Tras analizar también la dinamica evolutiva del pro- nuevo B (B,) acaba de sustituir a, Burita et al. 1998).
ceso de supresién de la acumulacion, propusimos que elEn una muestra de esta poblacién capturada en 1984, Hen-
ciclo de vida de un B casi-neutro consta de tres etapas: i) riques-Gil y Arana (1990) advirtieron la presencia mayo-
invasion, para lo cual es necesario que el B naciente ten-ritaria de un tipo de B (con un niimero medio 0.344), que
ga acumulacion (esta fase duraria unas pocas decenas ddenominaron B por ser diferente al que predominaba en
generaciones), ii) supresion de la acumulacion, que lleva- las poblaciones colindantes JBEste nuevo B es como
ria unas decenas o centenas de generaciones, y iii) pérdi-B, pero con la banda proximal duplicada, lo que redunda
da del B por deriva genética y seleccién contra los indivi- en una mayor cantidad del ADN repetitivo de 180pb que
duos con muchos Bs, que necesitaria cientos o miles dela que posee By una menor cantidad de ADN ribosomi-
generaciones (Camacho et al. 1997). co (Cabrero et al. 1999). Al encontrar tambigreiBnque
La existencia de cromosomas B casi-neutros, y la ob- con una frecuencia muy baja, Henriques-Gil y Arana
servacion de la sustituciéon de un B neutralizado por otro (1990) propusieron que en esta poblacion estaba aconte-
parasitico en Torrox (ver mas abajo), nos llevo a propo- ciendo la sustitucion de,Bor B,,. Nuestro analisis de
ner el siguiente modelo dinamico de la evolucion a largo esta poblacion en los afios 1992 y 1994 lo corrobor6 (Zu-
plazo de los cromosomas parasitos (Camacho et al. 1997):rita et al. 1998). En 1992, capturamos especimenes en esta
Los Bs parasiticos poseen acumulacién y producen efec- misma localidad que mostraron una frecuencia de Bs
tos deletéreos sobre los individuos portadores, por lo que (0.975) enormemente superior a la que habia en 1984, e
representan una carga para éstos. Por tanto, cualquier vahicimos una serie de cruzamientos controlados que indi-
riante genética de los cromosomas A que suprima la acu- caron que B muestra una elevada tendencia a la acumu-
mulacion de los Bs, o amortiglie sus efectos deletéreos, lacion por las hembras, siendo su tasa media de transmi-
sera favorecida por la seleccion natural y aumentara en sion (0.696) significativamente superior a la mendeliana.
frecuencia en la poblacion, produciendo asi la neutraliza- No encontramos, sin embargo, trazas de la existencia de
cion del B egoista, que se convierte en un B casi-neutro B, en la muestra analizada en 1992. Esto sugiere que en
gue puede seguir dos caminos evolutivos. Uno de ellos eslos dltimos afios hemos asistido en Torrox a la sustitucion
extinguirse por deriva y seleccion, como hemos visto an- aparentemente completa dg §ue es un B neutralizado
teriormente. Pero si por mutacion se convierte en una incapaz de acumularse, poy,Rina nueva variante para-
nueva variante que si tiene acumulacién, este nuevo B sitica que si muestra acumulaciéon. En 1994, una nueva
sustituira al B casi-neutro y regenerara el polimorfismo, muestra de individuos revel6 que la frecuencia g&&
cerrando asi un ciclo que puede repetirse una y otra vezbia continuado aumentando, llegando a alcanzar el valor
(Fig. 3). mas alto jamas observado en una poblacion natuial de
De todas las etapas mencionadasploransnos ha plorans(1.533) y que Bno estaba presente. Parece, por
proporcionado pruebas de la neutralizacion y de la etapa tanto, que la regeneracion del polimorfismo ya se ha com-
casi-neutra. Vamos a ver como también se ha producido la pletado en esta poblacion.
regeneracion del polimorfismo, y en mas de una ocasion.  Existe una cierta asociaciéon entre la acumulacion de
Una condicion necesaria para que la regeneracion sealos Bs en sus diferentes etapas (parasitico y casi-neutro) y
posible es que los Bs tengan una elevada mutabilidad. Desus efectos sobre la eficacia biologica. EI cromosogpa B
hecho, los cromosomas B #e ploransconstituyen el de Torrox (el méas parasitico de todos los analizados hasta
polimorfismo para el que mas tipos diferentes de Bs se la fecha) es el Unico que ha mostrado ser perjudicial para
han encontrado (mas de 50). Otra evidencia de su elevadaa eficacia bioldgica de las hembras portadoras, pues dis-
capacidad mutacional es la aparictfinnovode nuevas minuye la fertilidad de sus huevos (Zurita et al. 1998).

Extincién del B
(por deriva y seleccion)
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Este efecto no se observa paganButralizado (Camacho

et al. 1997), pero hemos podido inducirlo en hembras de
laboratorio sometidas a limitacion de copulas (Mufioz et Este trabajo no hubiera podido realizarse sin la cola-
al. 1998). Parece que a la vez que es neutralizada la acuboracion de los miembros de mi grupo de investigacion y
mulacion de los Bs lo son también sus efectos perjudicia- la financiacion de varios proyectos ministeriales y de la
les sobre la eficacia biolégica del hospedador. También Junta de Andalucia (CVI-165). Le estoy agradecido espe-
parece debilitarse la respuesta de los cromosomas A in-cialmente a Josefa Cabrero Hurtado, M2 Dolores Lépez
crementando la frecuencia de recombinacion (Camacho Ledn y Francisco Perfectti Alvarez, por la lectura critica
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