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RESUMEN

En una cepa de D. simulans se detecté una alteracién de las macroquetas dorsocentrales y
escutelares con transmisién por via materna. Este trabajo aporta nuevos datos sobre dicho caracter.
Como propiedades mas destacables de este cardcter cabe destacar: / existe una fuerte respuesta a la
seleccion, I/ las quetas dorsocentrales y escutelares en localizaciones atipicas también son suscepti-
bles de sufrir modificacién de la estructura, /// existe una fuerte tendencia a que las quetas con la
estructura alterada se localice en un mismo lado del cuerpo, IV individuos procedentes de lineas con
fenotipo normal pueden adquirir el fenotipo mencionado mediante infeccién.

Se formula una hipétesis que podria explicar gran parte de las propiedades conocidas de este
cardcter.

SUMMARY

An alteration of the structure of the dorsocentral and scutellar bristles with maternal transmis-
sion, was detected in a D. simulans line. This paper contributes new data about this alteration. As the
most outstanding properties of this character we emphasize: i there is a strong response to the
selection, ii the dorsocentral and scutellar bristles in atypic locations are also capable of experiencing
modification of the structure, iii there is a strong tendency for the bristles with the alterated structure
to locate themselves on the same side of the body, iv individuals proceeding from lines with wildtype
phenotype can acquire the aforementioned alteration by infection.

We formulate an hypothesis that could explain a great part of the known properties of this
character.

INTRODUCCION

Las especies del género Drosophila, por haber sido ampliamente utilizadas
en la investigaciéon genética, son generalmente muy bien conocidas en lo que se
refiere a la transmisién de caracteres monogénicos asi como al comportamiento
de diferentes caracteres bajo control poligénico. Sin embargo, son pocos los casos



conocidos de caracteres transmitidos por via materna y la mayor parte de ellos
son debidos a la presencia de virus (BRUN y PrLus, 1980) o bacterias (DANIELS et al.,
1977; OtHA et al., 1979). En otros casos la naturaleza del factor responsable
permanece aiin desconocida (BucHETON y PICARD, 1978).

Fn lo que se refiere a las quetas, se han descrito varias decenas de genes
sencillos que afectan al nimero o estructura de las mismas (LINSLEY y GRELL,
1968). También se conoce la respuesta a la seleccion de sistemas poligénicos que
controlan e] nimero de quetas localizadas sobre diferentes zonas del cuerpo, pero
s6lo se conoce un caso de alteracion del nimero y estructura de las quetas,
transmitida por via materna (COMENDADOR, 1980).

El caso mencionado ha sido descrito en una linea de D. simulans, en la cual
se presentan individuos con un fenotipo que ha sido denominado S, consistente en
alteraciones en la estructura de las macroquetas, de tal manera que se pueden
encontrar en las zonas dorsocentral y/o escutelar desde ausencia total de las
quetas, incluido el anillo basal, hasta quetas de tamafo normal pero deformes. El
nimero de quetas con la estructura alterada es variable, pudiendo encontrarse
desde individuos con todas las quetas (dorsocentrales y escutelares) con la estruc-
tura alterada, hasta individuos con las ocho quetas normales.

Aunque fundamentalmente s6lo estan afectadas las quetas dorsocentrales y
escutelares, también es posible que esta alteracion se extienda a macroquetas de
otras localizaciones toracicas, principalmente las postalares.

En el presente trabajo se aportan nuevos datos para el conocimiento de este
tipo de alteracion estructural de las macroquetas y se formula una primera
hipotesis explicativa del fené6meno.

MATERIAL Y METODOS

La cepa que manifiesta el fenotipo S ha sido denominada sim S y fue
establecida a partir de una hembra procedente de una poblaciéon de D. simulans
capturada en las islas Azores.

Esta cepa ha sido mantenida a 18°C en un medio de cultivo a base de
levadura de pan muerta y azicar. Todos los experimentos se han realizado en

estas mismas condiciones.

Experimentos de seleccién

Se efectuéd seleccion intrafamiliar para aumento del nimero total de quetas
dorsocentrales y escutelares de fenotipo S. El niimero de familias utilizadas fue 30
y la intensidad de selecciéon variable. Aun cuando el cardcter se transmite sélo a
través de las hembras, la seleccién se llevd a cabo en los dos sexos.

Se realizaron tres generaciones de seleccién y los cruzamientos fueron con-

trolados para evitar un aumento de la endogamia.



Cruzamientos con la linea sim E

A fin de determinar si la alteracion de la estructura de las quetas es un
fenémeno que afecta Gnicamente a la queta como tal o por el contrario, es debido
a la posicion localizada en que normalmente se encuentra cada queta, se cruzaron
hembras de la linea sim S con machos procedentes de una linea seleccionada para
aumento del niimero total de quetas dorsocentrales y escutelares (sim £). Esta
linea fue iniciada a partir de individuos de una poblacién asturiana y por tanto sin
relacién con la poblacién que dio origen a la linea sim S.

De la descendencia de estos cruzamientos se seleccionaron hembras que
presentaban fenotipo S, las cuales fueron retrocruzadas con machos de la linea
sim E. En la generacién siguiente, pudieron ser seleccionadas hembras que
presentaban simultineamente fenotipo S y quetas extra, las cuales fueron de
nuevo retrocruzadas. De acuerdo con este dltimo criterio se efectuaron seis
generaciones de retrocruzamiento.

Infeccion artificial

Se tomaron 50 individuos (la mitad de cada sexo) de fenotipo S, los cuales
fueron homogeneizados en 3 ml de solucién de Ringer. En tres placas de 10 mm
de didmetro y con alimento fresco, se hizo una extensiéon de 1 ml del homogenei-
zado. En cada una de estas placas se sembraron 100 huevos de 6-10 horas de

edad.

RESULTADOS

Seleccion

En la figura 1 se muestran las distribuciones del nimero de quetas con
fenotipo S, considerando conjuntamente las dorsocentrales y escutelares, en la
poblacion basc‘(Go) y en las tres generaciones de seleccion (de G, a G;). En la
grifica correspondiente a G,, se puede apreciar una caracteristica notable del
cardcter S: su dimorfismo sexual. Hay una mayor frecuencia de machos con este
fenotipo (45,12 %) que de hembras (30,20 %) y el nimero medio de quetas
anormales por mosca afectada es significativamente mayor en machos
(2,32 = 0,06) que en hembras (1,66 + 0,07).

Esta situacién es diferente de la encontrada en otras muchas lineas de
Drosophila que presentan un fenotipo que afecta a las macroquetas, en las que
tanto la penetracién como la expresividad son mayores en hembras que en
machos (FRASER, 1963; GiBsoN, 1968 y Rusio, 1970).

En las tres generaciones de seleccién llevadas a cabo, se obtiene una fuerte
respuesta y la distribuciéon del nimero de quetas con fenotipo S se desplaza
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Fig. 1.-Distribucion del niimero de quetas (dorsocentrales + escutelares) con fenotipo S (trazo fino) y
variacién del niimero medio de quetas de fenotipo S (trazo grueso) en la poblacién base (G,) y
en las tres generaciones de seleceién (G,-G,). Hembras machos — - — - - .




rdpidamente hacia la derecha. El niimero medio de quetas S por individuo se
incrementa significativamente tanto en hembras como en machos, si bien este
incremento es mucho més fuerte en machos (de 1,04 £ 0,08 en G, pasa a
6,50 = 0,19 en G;) que en hembras (de 0,50 £ 0,05 en G, a 5,35 = 0,20 en G,).
Asi pues, como consecuencia del aumento del niimero total de quetas con feno-
tipo S, el dimorfismo sexual comentado antes, se hace mucho mas patente.

Cruzamientos con la linea sim E

En la tabla I se muestran los resultados de los cruzamientos de hembras de
fenotipo S con machos de la linea sim E.

En la primera columna se da el ndmero medio de quetas de fenotipo normal.
Como se puede apreciar, hay un descenso significativo en el nimero de estas
quetas o, lo que es lo mismo, un incremento en el nimero medio de quetas de
fenotipo S. Este hecho es debido a que, por la metodologia seguida, se hizo
inevitable llevar a cabo una seleccién involuntaria para aumentar el nimero de
quetas de fenotipo S; en el apartado anterior se mostré la alta eficacia de la
seleccidén y por tanto el descenso observado en el nimero de quetas normales por
individuo cabe dentro de lo esperado.

Por otra parte, los retrocruzamientos de las hembras S con machos E, han
mostrado ser eficaces para introducir en la linea S, genes responsables del
aumento del nimero de quetas; en efecto, en la segunda columna de la tabla I se
da el nimero medio de quetas extra en cada una de las generaciones y se puede

TABLA 1
Variacién del nimero medio de quetas normales, nimero medio de quetas extra y
nimero medio de quetas extras alteradas y sus errores tipicos (E.T.), con las
generaciones de retrocruzamiento

Nimero medio quetas Nimero medio quetas Nimero medio quetas
normales + E.T, extra + E.T. extra alteradas = E.T.
Hembras ‘ Machos Hembras Machos Hembras Machos

B, 7,50 = 0,05 6,95 + 0,08 = = = T

B, 744 0,05 7,00 = 0,06 0,30 = 0,02 0,11 = 0,01 0,02 + 0,04 =

B, 747 +0,13 6,26 £ 0,17 1,28 + 0,06 0,67 *= 0,05 0,11 £ 0,09 0,12 = 0,08
B, 6,41 0,19 4,02 = 0,21 1,53 = 0,08 1,04 £ 0,06 0,17 = 0,09 0,38 = 0,10
B, 554 £0,19 2,53 0,18 1,78 £ 0,10 0,93 £ 0,05 043 = 0,11 0,56 * 0,11
B; 6,92 £ 0,15 3.48 £ 0,16 2,26 = 0,07 1,65 = 0,05 0,44 + 0,10 1.03 = 0,13
B + 0,09 2,00 £ 0,08 0,45 £ 0,10 1,02 + 0,14

6.85 = 0,19 4,42 + 0,22 2,39

@

apreciar un incremento significativo del nimero de quetas extra. Este incremento
es mayor en hembras que en machos, tal y como se espera que ocurra de acuerdo
con lo que se conoce en otras lineas de Drosophila (GiBson, 1970 y Rusio, 1970) y
en la propia linea sim E (COMENDADOR, datos no publicados).



Se han considerado como quetas extra todas aquéllas Cuyé localizacién es
diferente de las posiciones normales, pero puesto que en moscas de fenotipo S
puede no quedar rastro de quetas, incluso en posiciones normales, es factible que
algunas «posibles» quetas extra no puedan ser detectadas.

En la dltima columna de la tabla se refleja el nimero medio de quetas extra que
tienen alterada su estructura, pero es posible que, por la razén sefialada en el
parrafo anterior, este nimero sea mayor.

El nimero medio de quetas extra que presentan fenotipo S aumenta con el
nimero de generaciones de retrocruzamiento, y ello por dos razones: por una
parte porque el niimero de quetas extra que pueden tener modificada su estruc-
tura aumenta con las generaciones de retrocruzamiento y por otra parte porque,
como,se sefialé mas arriba, también aumenta la probabilidad de que una queta
presente fenotipo S por efecto de la seleccién ya mencionada.

Las quetas extra, tanto las escutelares como las dorsocentrales, tienden a
localizarse sobre la linea que une las quetas anteriores con las posteriores y tanto
en las proximidades de las posiciones normales como intersticialmente (W ADDING-
TON, 1973). En nuestros experimentos de introduccién de quetas extra en la linea
sim S se han podido encontrar quetas extra de fenotipo S en todas las localizacio-
nes posibles. Asi pues, el fenotipo S parece afectar a cualquier queta, normal o
extra, con independencia de su localizacién concreta.

Asimetria

Desde un principio se pudo apreciar que cuando sobre un mismo individuo
existian dos o mas quetas de fenotipo S, habia una cierta tendencia a que éstas
estuviesen localizadas en un mismo lado del cuerpo (COMENDADOR, 1980).

Para tratar de esclarecer esta idea se han analizado los individuos que
presentan dos quetas de fenotipo S, tanto si eran dorsocentrales como escutela-
res, independientemente una zona de la otra. La razén por la cual se eligieron
estos individuos es que son los tnicos que permiten afrontar el problema: si el
niumero de quetas de fenotipo S fuera impar (una o tres) independientemente de
cudl sea la tendencia en su localizacién, necesariamente debe haber un nimero
de quetas normales (o0 de fenotipo S) diferente a cada lado del cuerpo, debido a la
simetria natural de cada individuo.

En la figura 2 se dan los seis fenotipos posibles en individuos con dos quetas
de fenotipo S. En dicha figura, un cuadrado representa el mesonoto o el escutelo,
y un circilo cada queta de fenotipo S. Los seis fenotipos aludidos son: a, dos
quetas S posteriores; b, dos quetas S anteriores; ¢, dos quetas S en el lado
izquierdo; d, dos quetas S en el lado derecho; e, una queta S posterior-izquierda y
otra anterior-derecha; f, una queta S posterior-derecha y otra anterior-izquierda.

Si la distribucién de las dos quetas fuese aleatoria sobre la superficie de cada
zona (escutelo o mesonoto), es decir, si no hubiera una tendencia a la localizacién
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Fig. 2.-Fenotipos diferentes que pueden existir cuando hay dos quetas (dorsocentrales o escutelares)

de fenotipos S. (Ver texto).

preferente en una zona determinada, la probabilidad de cada uno de los seis
fenotipos es 1:6 = 16,66 %.

En la tabla II se somete a una prueba de X 2 si existe o no ajuste entre los
datos observados y los esperados en la hipétesis enunciada de distribucién al
azar. Puesto que bajo el punto de vista de la simetria del individuo, los fenotipos
ayb,cyd, eyfson equivalentes entre si, en la tabla han sido agrupados.

De la tabla II se deduce que cuando sobre un mismo individuo existen dos
quetas de fenot'ipo S, en el mesonoto o en el escutelo, tienen una tendencia
altamente significativa a localizarse en un mismo lado del cuerpo. Esta tendencia
es mucho mas acusada en los machos que en las hembras y probablemente esto
es debido al hecho ya mencionado de la mayor probabilidad de presencia de
quetas de fenotipo S en los machos.

Habria sido interesante tratar simultineamente las zonas dorsocentral y
escutelar; sin embargo no ha sido posible dada la baja frecuencia con que se
encuentran los individuos apropiados y la baja probabilidad con que se espera que
aparezcan cada una de las diferentes clases fenotipicas.

Hay que destacar la existencia, en una proporcién llamativa, de individuos
con e] fenotipo representado en la figura 3. Estos individuos se caracterizan por
tener todas las quetas (dorsocentrales y escutelares) de un mismo lado (derecho o
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Tabla 2.-Prueba de ajuste a una distribucion al azar de las frecuencias de los fenotipos representados
en la Fig. 2. Entre paréntesis los niimeros esperados si la distribucién es al azar. (Ver texto).

Fig. 3.~-lzquierda: hembra de fenotipo normal. Derecha: hembra de fenotipo S con los segmentos
abdominales deformados, ausencia y/o alteracién de las macroquetas dorsocentrales y escute-

lares y ausencia de microquetas en la zona deformada del abdomen.
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izquierdo) de fenotipo S y en ese mismo lado del cuerpo una notable modificacién
de los segmentos abdominales y ausencia de microquetas en esa zona. Este
fenotipo s6lo aparece en individuos que presentan fenotipo S al menos en las
cuatro quetas del mismo lado en que aparece la modificacion del abdomen.

En los individuos con este fenotipo abdominal, parece que el factor respon-
sable de la alteracién de la estructura de las quetas es capaz de modificar otras
estructuras epidérmicas, como pueden ser las abdominales incluyendo las corres-
pondientes microquetas, cuando la presencia de ese factor es muy intensa.

Infeccion artificial

Todos los caracteres que se conocen en Drosophila con transmisién por via
materna, son debidos a la existencia de microorganismos parasitos o simbiontes.
Por esta razén, se ha procedido a hacer una prueba de infeccién artificial de una
linea de D. simulans de fenotipo normal con homogeneizados obtenidos a partir
de individuos de la cepa sim S, para tratar de determinar si individuos desarrolla-
dos en un medio con esos homogeneizados presentan o no fenotipo S y en caso
afirmativo, si estos individuos transmiten el caracter.

De los 187 imagos obtenidos a partir de los 300 huevos sembrados, 40 (de los
que 25 eran machos y 15 hembras) mostraron un fenotipo S. La baja frecuencia
(21,39 %) obtenida de individuos de fenotipo S puede deberse a la aleatoriedad
del método experimental utilizado. Al obtener las descendencias de las 15 hem-
bras, no se detectaron individuos de fenotipo S.

Este experimento fue repetido tres veces y en todas los resultados fueron
similares.

DISCUSION

Los caracteres conocidos en Drosophila que se tramiten por via materna, son
debidos, en su mayor parte, a la presencia de organismos pardsitos o simbiontes
que son transmitidos por el citoplasma materno y sélo ocasionalmente, y con una
frecuencia muy baja, a través de los machos; ademds, en un cierto nimero de
casos, es posible la transmisiéon por contagio, tanto a partir de las hembras como
de los machos.

El tipo de herencia que presenta el cardcter S en D. simulans es tipico de la
herencia materna, puesto que nunca se transmite por via paterna y practicamente
s6lo los hijos de hembras de fenotipo S heredan este fenotipo. No obstante, existe
una pequefia proporcién (7 %) de hembras de fenotipo normal, hijas de hembras
de fenotipo S, que producen descendencia en la que se encuentran individuos que
son también de fenotipo S (COMENDADOR, 1980).

Por otra parte, de los resultados obtenidos en los experimentos de infeccién
artificial, parece mostrarse evidencia de que el caracter en cuestién estd contro-
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lado, al menos en parte, por un factor con propiedades infecciosas, a pesar de
que no haya sido posible la transmisién del cardcter S a la descendencia de los
individuos que adquieren este caracter por infeccién artificial.

De hecho, en la cepa sim S se han podido aislar dos microorganismos. Por
una parte, un picornavirus que ha sido caracterizado como DCV (virus C de
Drosophila; JOusseT et al., 1972) y por otra, el microsporidio Nosema kingi
(KRAMER, 1964), el cual no estaba citado aiin como parasito de Drosophila mas
que en D. willistoni.

En el momento presente no se ha podido probar. ni descartar, que ninguno
de estos dos microorganismos sea responsable del cardcter S.

Teniendo en cuenta todas las propiedades conocidas del cardcter S, se puede
aceptar que dicho caricter estd controlado por un factor citoplasmico; este factor
podria ser, dadas sus propiedades infecciosas, un pardsito o simbionte de D.
simulans, de una forma similar a otros casos descritos por diferentes autores
como responsables de diferentes caracteres. Ademas, muchos de los hechos aqui
descritos podrian ser explicados si se acepta la hipotesis de que dicho factor
presenta cierta variabilidad en su velocidad de divisién y su velocidad de division
media es menor que la velocidad de divisién celular media de la cepa de D.
simulans estudiada, de tal manera que no todas las células procedentes de una
portadora del factor, sean portadoras del mismo.

Asi por ejemplo, la alta respuesta a la seleccién obtenida podria explicarse si
se admite que los individuos con el mayor ndmero de quetas de fenotipo S son
aquéllos en que existe un mayor niamero de células con presencia de este factor.
Obviamente, esto podria ocurrir si hubieran sido seleccionadas las moscas con
una menor velocidad de division celular, pero si asi fuera, la duracién del
desarrollo total habria aumentado con las generaciones de seleccién; sin embargo
no se ha observado un alargamiento del tiempo total de desarrollo y tampoco que
los individuos con mayor nimero de quetas de fenotipo S sean los ltimos en
emerger. Otra alternativa mds verosimil seria que los individuos seleccionados
fuesen portadores de los factores que poseen una mayor velocidad de reproduc-
cién. Cabe pensar que esta mayor velocidad de reproduccién del factor no sea
una propiedad intrinseca suya, sino una consecuencia de la interaccion del factor
y la célula en la que se encuentra; es decir, la velocidad de division del factor esta
condicionada por la fisiologia de la mosca sobre la cual se encuentra, de manera
que se seleccionan aquellos individuos en los que la velocidad de reproduccién
del factor es mayor.

También podria explicarse la tendencia observada a la asimetria. Embriolégi--
camente, cada mitad del noto procede de un disco imaginal alar (ver BRYANT,
1978). Cada disco alar procede de un primordio larval constituido por un nimero
pequefio de células (MADHAVAN y SCHNEIDER-MAN, 1977) y los dos se independizan
desde un estadio temprano del desarrollo, de tal manera que las células que se
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encuentran en un lado del cuerpo estin, bajo el punto de vista de su origen
embiol6gico, mas estrechamente relacionadas que las de un lado con las del otro.
Puesto que las células que dan origen a las quetas dorsocentrales y escutelares de
un mismo lado del cuerpo estdn separadas entre si por un nimero menor de
divisiones celulares que las que separan a las de un lado de las del otro, la
probabilidad de que en un mismo lado del cuerpo se encuentren células portado-
ras del factor responsable del fenotipo S es mayor que la de que existan células en
ambos lados del cuerpo portadoras de dicho factor.

Es obvio que la hipétesis formulada no estd apuyvada méds que en datos
indirectos y que su confirmacién precisa fundamentalmente de la caracterizaciéon
del factor o factores responsables del fenotipo S.
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