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Estimacion del flujo génico en insectos. El analisis de Caledia captiva
(Orthoptera: Acrididae)

Bert Kohlmann
E.A.R.T.H. Apdo. 4442-1000. San José, Costa Rica.
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Abstract: An indirect method was used for analyzing patterns and levels of gene flow between two races of the
Australian grasshopper Caledia captiva (Orthoptera: Acrididae). A site was chosen were two chromosomal races
(Moreton and Torresian) of C. captiva meet and form an hybrid zone. Five of their enzyme systems were analyzed and
the allozymic disequilibria at the centee of the hybrid zone were calculated for estimating the dispersal rates. The esti-

mates produce a dispersal rate in the order of 93 (67-138) m (generation)”

. This result evidences a rather restricted

gene flow level, concordant with the narrow hybrid zone formed between the two races. Steep genetic clines that coin-
cide with narrow hybrid zones are generally considered to have arisen either from a balance of selection gradients and
gene flow, or from competitive effects. The existence of low genetic inwogression levels in this species would appear

to support the first possibility.
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La estimacién de los niveles y patrones de
flujo génico se basan generalmente en dos mé-
todos. El “método indirecto” (Slatkin 1987) uti-
liza la distribucidn espacial de frecuencias alé-
licas, segmentos cromosémicos, rasgos fenoti-
picos o secuencias de DNA, para estimar nive-
les de flujo génico. Para este método se estiman
varias estadisticas derivados a partir de los da-
tos y parametros aproximados por un modelo
de flujo génico (Slatkin 1985). También es fac-
tible realizar el estudio a partir de una medicién
de desequilibrio génico en el caso en que uno
realice el andlisis en el centro de una zona hi-
brida (Szymura y Barton 1986).

El nivel de flujo génico también puede ser
estimado utilizando el “método directo”, el cual
se basa en una estimacién directa de la disper-
sién de individuos o gametos durante estadios
particulares de la etapa de vida del organismo a
estudiar (Southwood 1978). Estos estudios se
pueden realizar utilizando varias técnicas de
deteccién del movimiento, tal como el uso del

radar, instrumentos 6pticos, observacién direc-
ta, trampeo, muestreos absolutos, estudios me-
tereoldgicos, marcaje y estudios sobre compor-
tamiento del movimiento (Southwood 1978,
Farrow y Daly 1987). Estas observaciones pro-
veen de un estimado directo del flujo génico.
Sin embargo estas observaciones deben ser
interpretadas con cuidado, ya que la dispersion
no es necesariamente un sinénimo de niveles
de flujo génico reales. Endler (1977), ha de-
mostrado que existe en general una falta de co-
rrelacion entre el flujo génico y la dispersién de
los individuos. Esto puede ocurrir en organis-
mos que se dispersan por varias causas como la
falta de familiaridad con un nuevo habitat, baja
reproductiva por un “ostracismo” social, dife-
rencias en tolerancias microecolégicas, incom-
patibilidad genética con los residentes, mayor
probabilidad de apareamiento con individuos
cercanos que con lejanos, una menor reserva
alimenticia y una alta probabilidad de que ge-
nes introducidos se pierdan en la poblacién por
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efectos aleatorios. Por lo tanto, se acepta gene-
ralmente (Ehrlich y Raven 1969, Endler 1977,
Slatkin 1987) que el flujo génico ocurre en dis-
tancias promedio, que son mucho mds cortas
que la capacidad individual de dispersién, y pa-
ra este fin el “método indirecto” parece propor-
cionar resultados mads confiables (Endler 1977).

En este trabajo se utiliza un “método indi-
recto” para estimar el flujo génico en una zona
hibrida entre dos razas del saltamontes Caledia
captiva (Orthoptera: Acrididae) en una regién
del trépico de Queensland, Australia (Fig. 1.).

Este taxon se compone de cuatro razas cro-
mosémicos (Shaw 1976, Moran y Shaw 1977)
localizados en el este y norte de Australia. Las
razas presentan una gran diferenciacién en los
rearreglos cromosémicos pericéntricos, bandas
C, alozimas, secuencias de ADN nuclear y mi-
tocondrial, niveles de aislamiento reproductivo
y condiciones climaticas (Shaw 1976, Shaw et
al. 1976, Moran y Shaw 1977, Daly et al. 1981,
Arnold 1986, Arnold et al. 1985, Marchant
1988, Marchant et al. 1988, Kohlmann y Shaw
1991; Kohlmann, et al. 1988). Las cuatro razas
(“Daintree”, “Torresian”, “Moreton” y “South
East Australian”), las cuales representan varias
etapas de la diferenciacién genética, se encuen-
tran distribuidas parapatricamente.

Una serie de rearreglos pericéntricos trans-
forma el cariotipo acro- y telocéntrico de la ra-
za “Torresian” en un cariotipo metacéntrico de
la raza “Moreton”. Estos taxa se encuentran s6-
lo parcialmente aislados en su reproduccién. En
el laboratorio la generacién Fy es completa-
mente inviable, pero el retrocruce presenta via-
bilidades que van del 0% al 50% (Shaw y Wil-
kinson 1980). Los taxa ocupan climas muy ca-
racteristicos: los “Torresian” se encuentran en
dreas muy calientes, secas y con una marcada
estacionalidad en la precipitacién; mientras que
los “Moreton” se encuentran en dreas calientes,
mésicas y con una precipitacién mas uniforme-
mente distribuida a lo largo del afio (Kohlmann
et al 1988).

Las razas “Moreton” y “Torresian” se en-
cuentran en el sureste de Queensland y forman
un frente de contacto de aproximadamente 200
Km. de longitud (Fig. 1), donde se forma una
zona hibrida de cerca de 1 Km. de ancho (Mo-
ran 1979, Kohlmann 1993). Dentro de esta zo-
na mas del 80% de los individuos son hibridos
recombinantes, el resto son formas parentales o
hibridos Fy. En el centro de la zona existe un

cambio marcado y muy definido de cerca del
50% en frecuencias cromos6micas y alozimaéti-
cas, a lo largo de un transecto de tan s6lo 200
m. Este cambio tan abrupto implica la existen-
cia de una fuerte seleccién que actia en contra
de elementos de introgresién (Moran 1979,
Shaw et al 1985, Kohlmann 1993).

Para el presente trabajo se estudi6 una loca-
lidad en particular del frente de contaco hibrido
de las razas “Moreton” y “Torresian” que se
encuentra localizada al oeste del pueblo de Kil-
coy, Queensland (Fig. 1).

El objetivo del estudio fue la determinacién
del grado de flujo génico utilizando un andlisis
de desequilibrio génico de alozimas, medido en
el centro de una zona hibrida para entender me-
jor los fenémenos genéticos que se llevan a ca-
bo dentro de estas dreas y que comprenden
aquellos procesos involucrados en la divergen-
cia evolutiva, la formacién de recombinantes y
la diferenciacién genética. Ademads, estos resul-
tados fueron comparados con la escasa infor-
macién que existe sobre este proceso en otras
zonas hibridas, para tratar de dilucidar patrones
de tipo general.

MATERIAL Y METODOS

Muestreo.- Los saltamontes adultos fueron
recolectados en enero de 1986 al oeste de Kil-
coy, Queensland (Fig. 1). Se muestrearon seis
localidades, cada una separada doscientos me-
tros de la otra, a través de una zona de contacto
e hibridacién entre las razas genéticas “More-
ton” y “Torresian”; de tal forma que tres locali-
dades quedaban localizadas del lado de la raza
“Moreton”, y las otras tres del lado de la raza
“Torresian”. Todos los individuos fueron colo-
cados en tubos plasticos marca NUNC, conge-
lados en nitrégeno liquido y guardados a —-90°C
en un ultracongelador, hasta realizar el andlisis
de las alozimas.

Electroforesis.- Se analizaron cinco loci alo-
zimdticos que muestran diferencias diagndsti-
cas entre las razas “Moreton” y “Torresian”
(Daly et al. 1981). Estos loci son: alozima mé-
lica (Me), aspartato-aminotransferasa (Got-2),
fosfo-manosa-isomerasa (Mpi), fosfo-glucosa-
isomerasa (Pgi) y deshidrogenasa isocitrica
(Idh-1). La metodologia del andlisis se encuen-
tra descrita en Moran et al. (1980) y Daly et al.
(1981).
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Fig. 1. Localizacién general del sitio de estudio en el sureste de Queensland, Australia. Areas ocupadas por la raza “Moreton”
se encuentran indicadas por tridngulos en el mapa; las dreas ocupadas por la raza “Torresian” se encuentran indicadas por los
circulos. La zona estimada de contacto entre las dos razas se encuentra indicada por la linea sélida.

El érea del transecto estudiado se encuentra indicada por un circulo negro dentro del recuadro, al oeste de la ciudad de Kilcoy.
El mapa de é4rea general del sureste de Queensland est4 basado en un dibujo realizado por Moran (1978, 1979).
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RESULTADOS

Frecuencias alélicas.- Los resultados de las
frecuencias alélicas se encuentran indicados en
el cuadro 1. Las designaciones de los alelos co-
rresponden a andlisis previos (Moran et al.
1980, Daly et al. 1981). Los alelos caracteristi-
cos (alelo ¢ para la raza “Torresian”) presentan
cambios simétricos similares en su frecuencia a
lo largo de la zona hibrida.

Las tendencias en heterocigocidad indican
que pueden existir varios patrones de diversi-
dad genética dentro de las enzimas diagnésticas
a lo largo de una zona hibrida.

Asimismo el nimero de alelos raros varia a
lo largo del transecto. Mucha de esta variacién

se puede deber a selecciéon de balance, recom-
binacién intragénica, tasas mayores de muta-
cién, o variacion estocdstica. Todas estas cau-
sas pueden elevar el niimero de alelos raros en
zonas hibridas (Barton y Hewitt 1985).

Andlisis de Hardy-Weinberg.- Los resulta-
dos del andlisis de Hardy-Weinberg se encuen-
tran indicados en el cuadro 2. El andlisis se rea-
liz6 utilizando una prueba de G en vez de la fa-
miliar chi-cuadrada, ya que a la primera se le
considera una estadistica mas conservadora
(Sokal y Rohlf 1969).

Los resultados de la prueba de G indican la
presencia de importantes desviaciones de un
equilibrio de Hardy-Weinberg en la parte cen-
tral de la zona hibrida entre N2 y NS5.

CUADRO1

Frecuenciuas génicas del transecto. Los alelos han sido nombrados de la “a a la “g”, del mds rdpido al mds lento. En todos

“«, »

los casos el alelo “0” es diagndstico para la raza “Torresian”. En el caso de dos loci isozimdticos para una enzima en parti-
cular ttal como ldh-1y Got-2, el locus mds cercano al dnodo se le nombra con el sufijo “1” 'y al mds lento con el sufijo “2.”
Se calculé la heterocigocidad individual (H). El niimero entre pardntesis se refiere al tamario de muestra

Sitio NT

Locus enzimético Alelo (30)

Mpi

Lo o Qa0 O
IS4
N
)

1dh-1

Toaoo
o
N
N

0.42

Pgi
0.18
0.82

Taooom
(=)

0.29

0.55
0.45

Toao
=)

0.19

0.47
0.53
0.50

Got-2

Too

N2 N3 N4 N5 N6

€Y} (€D)] (34) (30) (36)
0 0 0 0.02 0
0 0.03 0.03 0.02 0.01
0.86 0.52 0.36 0.34 0.40
0 0.01 0 0 0.01
0.21 0.44 0.58 0.62 0.57
0.03 0 0.03 0 0.01
0 0 0 0 0
0.21 0.53 0.53 0.50 0.51
0 0.03 0.03 0 0
0.71 0.59 0.22 0.38 0.35
0.27 0.38 0.72 0.6 0.65
0.02 0 0.03 0.02 0
0.42 0.51 0.43 0.49 0.45
0 0.01 0 0 0
0.18 0.26 0.84 0.92 0.81
0.82 0.73 0.16 0.08 0.19
0 0 0 0 0
0.29 0.40 0.27 0.15 0.31
0.45 0.30 0.12 0.08 0.10
0.55 0.70 0.82 0.90 0.86
0 0 0.06 0.02 0.04

0-.49 0.42 0.19 0.18 0.26
0.52 0.74 0.87 0.93 0.99
0.48 0.26 0.13 0.07 0.01
0.50 0.38 0.23 0.13 0.02
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CUADRO 2

Andlisis de Hardy-Weinberg para los datos del transecto. Se ha utilizado una prueba de G. con un grado de libertad. Los ni-
meros en paréntesis representan el tamaiio de la nuestra. Valores de significancia: *5%, **25%. ***0.1%

Enzimas Sitios N1 N2
30) 31)
Mpi 0.30 5.02%
Got-2 0.17 0.08
1dh-1 0.38 4.13*
Pgi 4.88% 11.18***
Me 0.48 3.85*

Desequilibrio gamético.- El desequilibrio
gamético se ha calculado entre pares de enzi-
mas utilizando el determinante gamético:

D=ejeq-e9e3 (1)

donde las frecuencias génicas predichas se de-
terminan por e =f(MpAM,), ex=f(MAT}),
e3=f(TgM,) y e4=f(TgT},), donde f representa
a la frecuencia alélica, M AY M, representan
los dos alelos complementarios de la raza “Mo-
reton”, y donde Tg y Ty, representan los dos
alelos complementarios de la raza “Torresian”.

El determinante gamético (D) es sensible a
frecuencias marginales (Sved 1971) por lo que
el andlisis se ha llevado a cabo usando el para-
metro Tr2 (donde T=nimero de individuos
muestreados, r=correlacién entre frecuencias
alozimadticas), tal y como Shaw et al. (1985) lo
recomiendan. Esta prueba estadistica se aproxi-
ma a una distribucién chi-cuadrada con 1 grado
de libertad (Hill y Robertson 1968). La correla-
cién entre frecuencias alozimaticas, “r”’, se cal-
cula de acuerdo a la siguiente férmula:

r=D/[p(1-p)q(1-9)11/2 (2)

donde “p” es la frecuencia alozimética de “Mo-
reton” y “q” lo es para “Torresian”. Desequili-
brios de tercer orden 0 mayores se asumen que
toman el valor ‘0’, para poder realizar estima-
ciones independientes del desequilibrio entre
cada par de alozimas. Los resultados de estos
célculos junto con su nivel de significancia se
reportan en el cuadro 3.

Lewontin (1974) ha argumentado, que debi-
do a la sensibilidad de D con respecto a asocia-
ciones de loci no homélogos y a cambios de
frecuencia en cada locus, es recomendable ex-
presar el grado de asociacién como un porcen-

N3 N4 N5 N6
(39) (34) (30) (36)
6.63%* 0.22 1.92 1.90
0.25 0.34 0.29 0.03
0.02 0.48 0.13 0.08
0.13 12.00%** 5.32%* 2.65
0.11 1.09 3.34 3.68

taje (D) del valor méximo (D44, si D es po-
sitivo: Dy, —{mm[f(MA) f(TB)]} {min[f-
(My), (T}, )]} si D es negativo: Dy, ={min[f-
M), f(Tb)]} {min[f(Mp), f(TB)]}) para cual-
quier conjunto de frecuencias gaméticas. Aun-
que el porcentaje del valor mdximo del deter-
minante gamético D’ es siempre positivo, ya
que representa una proporcién (D/Dy,, ), algu-
nos valores negativos aparecen en el cuadro 3.
Esto se ha hecho a propésito para diferenciar
entre dos situaciones. Si el valor de D’ tendia
hacia una situacién de acoplamiento de game-
tos para dos alozimas de la misma raza, se re-
present6 la situacién usando un valor positivo.
Si el valor tendia a una situacion de repulsién
de gametos, se utilizé un valor negativo.

Estimacion de flujo génico.- Podemos esti-
mar el nivel de flujo génico en esta poblacién,
calculando las tasas de dispersién necesarias
para producir un desequilibrio gamético (alozi-
matico) en el transecto estudiado. Szymura y
Barton (1986) han establecido que en el centro
de una zona hibrida la dispersién puede ser re-
presentada por la siguiente férmula :

D’=402/wr (3)

donde D’ es la intensidad del desequilibrio, re-
lativo a su posible valor maximo; o es la tasa
de dispersién (varianza en la distancia progeni-
tor-descendencia, i.e. varianza en la distancia
recorrida durante una generacién; de acuerdo a
Nagylaki (1975) este pardmetro determina la
tasa de flujo génico); w representa la anchura
del clinal y r es el valor de recombinacién, el
cual es de 0.5 para loci no acoplados.

El valor de D’ se ha calculado como un pro-
medio para todos los pares enzimaticos en el
centro de la zona hibrida (N3-N4). Utilizando
los valores del cuadro 3 obtenemos un valor de



Sitios

Par Enzimético
Mpl vrs Got-2

Mpi vrs 1dh-1
Mpi vrs Pgi
Pgi vrs Idh-1
Pgi vrs Got-2
Idh-1 vrs Got-2
Mpi vrs Me
Pgi vrs Me
Idh-1 vrs Me

Got-2 vrs Me

D

Comparaciones entre D’y Tr con un grado de libertad calculados para asociaciones en pares entre alozimas en el trasecto.

CUADRO 3

D’=porcentaje Dmax; T = tamario de muestra 'y r = correlaciones de frecuencias alozimdticas D = promedio de D’ de todos los sitios
Niimeros en paréntesis indican el tamaiio de la muestra. Significancia: *5%

D’
0.0321
-0.0041
-0.0220
0.0260
0.1477
-0.0991
0.3900
0.2217
0.0404

0.0625

N1

(30)
(30
(30)
(30)
(30)
(30)
(30)
(30
(30
(30)
0.1046

Tr
0.0124
0.0226
0.0012
0.0106
0.1681
0.1608
1.6244
1.0911
0.0256

1.0976

D’
0.0987

-0.0815
-0.1842
0.2581

-0.1249
-0.2765
0.2783

-0.2022
-0.0347

-0.0035

N2

(26)
(31
(32)
(C)]
29
(€)))]
(31
(€))]
(3D
(31
0.1542

Tr
0.0949
0.0269
0.0325
0.9589
0.0724
1.0570
2.3994
0.2281
0.0171

0.0003

0.1915
0.0923
0.0033
-0.0311
-0.0031
-0.3127
0.1556
-0.0375
-0.0924

0.3043

0.2622
0.1706
0.1053
0.0489
0.0227
0.0055
0.3485
0.3287
-0.2034

0.0294

N4

(34)
(34)
(34)
(34)
(34)
(34
(34)
(34
(34)
(34)

0.1525

Tr
0.5397
0.3552
0.1763
0.0511
0.0001
0.0008
0.5505
2.5485
0.0577

0.0001

N5
D’ Tr

0.2116 0.0642
(30)

0.2085 0.6780
(3D

-0.1077 0.0303
(30)

-0.5396 0.0305
(29)

0.1666 0.3635
(30)

0.6798 0.3410
(30

0.2380 0.1920
(30

-1.0000 0.2825
(30)

0.5955 1.221
(30)

0.3684 4.0715*
(30)

0.4116

D’
0.2156

0.0720

-0.3418
-0.2799
-1.0000
-1.0000
-0.7715
-0.3575

-0.9999

N6
Tr

0.0546
(36)
0.1736
(36)
0.7235
(36)
0.3622
(36)
0.1214
(36)
0.2356
(936)
0.7101
(36)
0.0652
(36)
1.2536
(36)
0.0139
(36)

0.6038
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D’=0.1374. El valor w es calculado como el in-
verso de la pendiente maxima de las frecuen-
cias de los alelos diagnésticos (c) en el centro
de la zona hibrida de tal forma que w=709
(512-1052) m. Sustituyendo estos valores en la
ecuacion (3), obtenemos el valor de o, la esti-
macién de flujo génico, =93 (67-138) m (ge-
neracion)™ /<,

Tal y como Szymura y Barton (1986) indi-
can, no se pueden otorgar limites de confianza
para D’, ya que la incertidumbre estd generada
por variacién entre-sitio y entre-locus, y no tan-
to por error de muestreo. Los valores entre pa-
réntesis representan limites de una desviacién
estandar, los cuales se calcularon a partir de la
contribucién del error generada por la estima-
cién de la anchura del clinal.

DISCUSION

Frecuencias génicas.- Las frecuencias géni-
cas presentan un patrén de introgresion aproxi-
madamente simétrico, que junto con los bajos
valores de desequilibrio gamético sugieren que
las alozimas presentan un comportamiento neu-
tro en relacién a la estructura de la zona hibri-
da. Sin embargo, las alozimas puden estar sien-
do seleccionadas independientemente de la es-
tructura zonal. Una posibilidad es la existencia
de un efecto anti-“hitch-hiking” (Maynard-
Smith y Haig 1973), ya que los genes residen
en los cromosomas, y éstos presentan una muy
baja introgresién. Esto se ve apoyado por la de-
ficiencia de heterocigotos indicada en el dese-
quilibrio de Hardy-Weinberg.

Andlisis de Hardy-Weinberg.- Los resulta-
dos del anélisis indican la existencia de desvia-
ciones significativas de un estado de equilibrio
en la zona hibrida. Todos estos valores signifi-
cativos representan deficiencias en heterocigo-
tos (seleccién en contra de hibridos). Resulta-
dos similares fueron encontrados por Kocher y
Sage (1986) y Howard (1986) en sus anélisis
de zonas hibridas de ranas leopardo y grillos
respectivamente.

El desequilibrio gamético puede aumentar la
probabilidad de que los loci de una misma pobla-
cién muestren desviaciones aparentes. Sin embar-
go, el andlisis de Hardy-Weinberg muestra des-
viaciones a lo largo de todo el transecto, mientras
que el desequilibrio es un poco mayor hacia el
centro. Muy probablemente las desviaciones de
las proporciones de Hardy-Weinberg se deben a

efectos de migracién entre las localidades con di-
ferentes frecuencias de alozimas, generdndose un
efecto Wahlund, aunque no podemos descartar la
posibilidad de un proceso selectivo.

En general, en zonas hibridas anchas (circa
6 Km) casi no se ha detectado la existencia de
desviaciones de proporciones de Hardy-Wein-
berg (Szymura y Barton 1986), mientras que en
zonas mds estrechas (300-600 m) se han detec-
tado fuertes desviaciones (Kocher y Sage 1986,
Howard 1986).

Desequilibrio gamético.- En la mayor parte
del transecto no existen valores significativos,
por lo que esto sugiere que las alozimas se es-
tdn segregando y recombinando con respecto a
la estructura de la zona, independientemente de
la depresi6n hibrida a nivel cromosémico que
se estd generando en el transecto.

Por otro lado, los valores de D’ representan
una mezcla de signos positivos y negativos, por
lo que esto sugiere la existencia de deriva géni-
ca y ausencia de seleccién de un desequilibrio
gamético (Lewontin 1974).

Flujo génico.- La estimacién de dispersion
necesaria para producir el desequilibrio gaméti-
co en el centro de la zona hibrida arrojé un re-
sultado de 93 (67-138) m (generacién)‘l/ 2 Bs
ta estimacién es menor a la anchura observada
(aprox. 1 Km) de la zona hibrida, sin embargo
la dispersi6n estimada es suficiente para mante-
ner la anchura de la zona hibrida mencionada.

Este nivel de dispersion es en forma general
bajo para un insecto. Sin embargo, comparando
contra otro acridido como Myrmeleotettix macu-
latus, cuyo valor de dispersion generacional fue
calculado por Hewitt y John (1967) en 1.5 m; y
para los grupos de morabinos “Morabra” scurra
y viatica, estimados por White et al. (1964,
1967) en 5 m; observamos que Caledia captiva
no llega a niveles extremos de sedentarismo.

En general, la existencia de clinales génicos
abruptos que coinciden con zonas hibridas, se
considera que puede originarse por un balance
entre un gradiente de seleccién y un flujo géni-
co, o por efectos competitivos. La existencia de
un bajo nivel de flujo génico apoyaria la prime-
ra posibilidad.
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RESUMEN

Se utilizé un método indirecto para estudiar
el nivel de movimiento y flujo génico en las
poblaciones del saltamonte Caledia captiva
(Orthoptera: Acrididae), insecto abundante
donde forrajea el ganado en Australia. Se esco-
gi6 un sitio en la regién tropical del estado de
Queensland donde dos razas cromosémicas del
saltamonte, las razas Moreton y Torresian, se
encuentran formando una zona hibrida. Para el
estudio se muestrearon seis localidades. Poste-
riormente utilizando el método de desequilibrio
alozimadtico, se llegé a una estimacién de 93
(67-138) m (generacién)‘ll 2 de desplazamien-
to, lo cual representa un nivel bajo de flujo gé-
nico, en concordancia con la anchura (1 Km)
de la zona hibrida. El bajo nivel de dispersién
génica, aunado a bajos niveles de introgresién
genética, parecen apoyar la existencia de una
zona hibrida originada por un balance entre
gradientes de seleccidn y flujo génico.
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