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V.1 HOMOLOGIAS Y REORGANIZACIONES CROMOSOMICAS
EVOLUTIVAS

V.1.1.HOMOLOGIAS CROMOSOMICAS

La aplicacién de la técnica de ZOO-FISH de forma secuencial con la de obtencién de
bandas 6 ha permitido determinar, de forma precisa, las homologias cromosdmicas de
la especie humana con los Platyrrhini Cebus apella (CAP) y Ateles belzebuth hybridus
(ABH) (apartados IV.1.3 y IV.1.4 del capitulo de resultados). Los resultados de la ZOO-
FISH muestran, que la mayoria de cromosomas humanos estdn representados en un
solo cromosoma de CAP (tabla 4.3 y figura 4.8), y en mds de un cromosoma de ABH (tabla
4.5y figura 4.11).

Hay que destacar que, tanto en CAP como en ABH, las regiones en las que se localizan
las NOR (regiones organizadoras nucleolares) (Garcia y col. 1983 y Medeiros y col.
1997), no presentan sefial de hibridacidn con las sondas humanas. Estas regiones son en
CAP: la regidn pericentromérica del brazo q de los cromosomas 22 y 23,y en ABH: la
region pericentromérica del brazo q del par 8. También hay que tener en cuenta que ho
se ha obtenido sefial de hibridacién, en las regiones heterocromdticas de CAP y ABH
(figuras 4.8 y 4.11).

V.1.1.1 Asociaciones cromosomicas

Tal como se indica en los resultados descritos en las figuras 4.8 y 4.11, hay regiones
homélogas a algunos cromosomas o segmentos cromosémicos humanos, que aparecen
contiguas (asociaciones cromosémicas) en CAP y/o ABH.

En Cebus apella, se observan asociaciones de no mds de dos cromosomas humanos
diferentes: 2/16, 3/21,5/7,8/18,10/16 y 14/15.

En Ateles belzebuth hybridus, se observan asociaciones de dos a cinco cromosomas
humanos diferentes, en un mismo cromosoma de ABH. Si sélo tenemos en cuenta las de
los cromosomas o segmentos cromosomicos contiguos, tenemos: 1/4,1/14,1/7,1/2,1/6,
2/3, 2/16, 2/10, 3/15, 3/7, 3/21, 3/6, 4/15, 4/7, 5/8, 5/7, 8/18, 8/16, 9/18, 10/16,
12/15, 14/15, 15/22, 19/20.

Hay que destacar que todas las asociaciones presentes en CAP estdn presentes
también en ABH.
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V.1.1.2. Filogenia cromosomica en los Platyrrhini

Una vez establecidas las homologias cromosémicas entre la especie humana y las dos
especies de Platyrrhini Cebus apella (CAP) y Ateles belzebuth hybridus (ABH)
(apartados IV.1.3 y IV.1.4 del capitulo de resultados), y teniendo en cuenta los datos de
las publicaciones existentes hasta el momento aplicando la técnica de ZOO-FISH en
otras especies de Platyrrhini, se ha construido la filogenia cromosémica de este grupo.

Del género Cebus tenemos los resultados presentados en este trabajo en C. apella
(CAP) y los de Richard y col. (1996) en Cebus capucinus (CCA). Los resultados de CCA
son equivalentes a los presentados en este trabajo en CAP. Como se detalla en el
apartado IV.1.1 del capitulo de resultados, las reorganizaciones cromosémicas
observadas al comparar los cariotipos de ambas especies son reorganizaciones
intracromosémicas, que no son detectadas por la técnica de ZOO-FISH, pero que
quedan evidenciadas cuando comparamos el patron de bandas 6 del cariotipo de ambas
especies (figura 4.3b).

Del género Ateles, tenemos los datos presentados en este trabajo en A. belzebuth
hybridus (ABH) y los de Morescalchi y col. (1997) en A. geoffroyi (AGE). Los datos
aportados por la ZOO-FISH son equivalentes en ambos casos. Ademds, la comparacion
del patrén de bandas 6 de ABH y AGE no revela la presencia de reorganizaciones
cromosoémicas (apartado IV.1.2 del capitulo de resultados).

Del género Callithrix tenemos los datos publicados por Sherlock y col. (1996) en la
especie C. jacchus (CCA).

Del género Alouatta tenemos los datos publicados por Consigliere y col. (1996 y 1998)
en A. seniculus sara, A. seniculus arctoidea y A. belzebul. En la publicacién de 1998 se
propone el cariotipo ancestral del género Alouatta.

Teniendo en cuenta que, de los diferentes géneros de Platyrrhini analizados en este
apartado se conocen los datos para mds de una especie (excepto en el caso de
Callithrix), en cada uno de los drboles filogenéticos que se presentan a continuacién, se
describen las caracteristicas citogenéticas de los presuntos ancestros para cada uno
de los géneros analizados (excepto el de Callithrix).

Para construir la filogenia cromosémica en los Platyrrhini hemos utilizado como out
group a la especie humana.

Hay que destacar que, a diferencia de los trabajos publicados hasta ahora sobre
homologias cromosémicas basados en los resultados de la ZOO-FISH, en este trabajo
se ha realizado la posterior comparacion del patréon de bandas 6. Esta comparacion, ha
permitido determinar las bandas homdlogas a las bandas cromosémicas humanas
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presentes en cada uno de los cromosomas o segmentos cromosémicos homdlogos en los
Platyrrhini utilizados para construir la filogenia, y en los cromosomas del cariotipo
ancestral de los Platyrrhini propuesto.

Para construir esta filogenia cromosémica, se han tomado como referencia las
homologias con los cromosomas humanos (dato proporcionado por la ZOO-FISH). Por
este motivo se han analizado las filogenias de los cromosomas o los segmentos
cromosdémicos homélogos, de cada uno de los cromosomas humanos, tal y como se
detalla a continuacién. El orden en que se expresan las asociaciones cromosémicas en
cada uno de los drboles filogenéticos, es el descrito en el apartado de resultados y en
las publicaciones citadas en el texto (de p terminal a q terminal).

1 de HSA: Cebus apella (CAP) tiene fres pares de cromosomas independientes que, en
su totalidad, representan al cromosoma 1 de HSA (figura 4.8). La comparacién del
patron de bandas ha revelado que 14 de CAP se corresponderia a 1p de HSA (la en la
tabla 5.1), y que 22 y 23 de CAP serian homdlogos de 1q de HSA (lc y 1b
respectivamente en la tabla 5.1).

En A. belzebuth hybridus (ABH) el cromosoma 1 humano estd representado en cuatro
pares cromosomicos diferentes, pero asociado con segmentos cromosémicos homélogos
a otros cromosomas humanos: 14/1/4, 1/7, 1/2 y 1/6 (figura 4.11 y tabla 5.1). Estas
asociaciones no estdn presentes en otros Platyrrhini por lo que podemos afirmar que
son asociaciones propias de Ateles. El alto grado de dispersion del cromosoma 1 humano
en ABH no ha permitido establecer la comparacion del patrén de bandas & de ambas
especies, por ello, los cuatro segmentos cromosomicos homdlogos a 1 de HSA en ABH
se han representado como 1> en la tabla 5.1.

En Callithrix jacchus (CJA) el cromosoma 1 de HSA estd representado en tres pares
cromosdmicos diferentes, en uno de ellos asociado con un segmento homélogo a 10HSA
(tabla 5.1). El patron de bandas del cromosoma asociado con el 10 de HSA es similar al
del 14 de CAP (1a), mientras que los otros dos pares de CJA, homélogos a 1 de HSA,
son equivalentes a 22 y 23 de CAP (1c y 1b en la tabla 5.1). Con los datos obtenidos en
las otras especies de Platyrrhini se puede concluir que, la asociacién 1/10 no es un
cardcter ancestral en este grupo, sino un cardcter derivado en Callithrix (figura 5.1).

Consigliere y col. (1998) proponen que, en el cariotipo ancestral del género Alouatta, el
cromosoma 1 humano estaria representado en 4 pares de cromosomas, sin asociaciones
con segmentos homélogos a otros cromosomas humanos. La comparacién del patrén de
bandas G de los cromosomas homélogos a 1 de HSA en Alouatta y en CAP, ha revelado
que, dos de los cromosomas homalogos a 1 de HSA en Alouatta serian homélogos de 14
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de CAP (la; y la, en la tabla 5.1), mientras que los otros dos pares cromosémicos
homélogos a 1 de HSA tienen un patrén de bandas similar al de los cromosomas 22 y 23
de CAP (1cy 1b en la tabla 5.1).

Con todos estos datos podemos construir la filogenia de los cromosomas homélogos al
cromosoma 1 humano, en los Platyrrhini (figura 5.1).

Tabla 5.1. El cromosoma 1 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
la 14/1,/4 1a/10 1q,
1b 1,/7 1b la;
1c 1,/2 1c 1b
1,/6 1c
la: 1p de HSA

1b: 1cen-q31 de HSA

1c: 1q31-gter de HSA

1(11"'102: lp de HSA

1. el alto grado de fragmentacion de 1 HSA en ABH (figura4.11) no ha
permitido realizar la comparacién del patron de bandas y relacionarlo,
por tanto, con los cromosomas del ancestro de los Platyrrhini.

14: 14 de HSA (tabla 5.14)

4 y 10: para detalles sobre estos cromosomas de HSA ver las figuras
5.4y 5.10 respectivamente.

Cebus : 1a/ |Callithrix : 1a/10] | Alouatta : la; | |Ateles : 1,/2,
1b, 1c 1b, 1c la,, 1b, 1c 1,/6,1,/7,14/ 1,/4

Fusién:\1a+10

Fisidn: la en
101 Yy 102

1a, 1b, 1c
Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.1. Filogenia de los cromosomas homdélogos al cromosoma 1 humano, en los Platyrrhini.
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2 de HSA: El cromosoma 2 humano estd representado en dos pares de cromosomas de
Cebus (5 y 13), en uno de ellos (5 de CAP) asociado a una regién homéloga al cromosoma
16 humano (2/16) (figura 4.8). La comparacion del patrén de bandas 6 ha revelado que
5q de CAP es homdlogo de la regién humana 2pter-q13 (figura 4.9, 2a en la tabla 5.2), y
que 13 de CAP es homélogo de la regién humana 2q13-qter (figura 4.9, 2b en la tabla 5.2).

En Ateles, el cromosoma 2 de HSA estd representado en tres pares de cromosomas. En
todos ellos, la regién homéloga a 2 de HSA estd asociada con una o varias regiones
homélogas a otros cromosomas humanos: 2/3, 16/2/1, 2/10. El alto grado de dispersién
del cromosoma 2 humano en Ateles no ha permitido establecer la comparacién del
patrén de bandas & de ambas especies. Por ello, en la tabla 5.2 los cromosomas
homdélogos de ABH a 2 de HSA se han representado como 25.

En Callithrix jacchus (CJA), 2HSA estd representado en dos pares cromosémicos
diferentes, uno de ellos asociado a una region homdloga al cromosoma 15 humano
(2/15). El patrén de bandas del cromosoma de CJA asociado con una regidn
cromosémica homologa al 15 de HSA es similar al de 5q de CAP (2a/15 en la tabla 5.2),
mientras el otro cromosoma de CJA homdlogo al 2 de HSA tiene un patrén de bandas
similar al de 13 de CAP (2b en la tabla 5.2).

En el ancestro del género Alouatta, hay dos pares cromosomicos homdlogos a 2 de
HSA. La comparacion del patron de bandas de A. belzebul con CAP nos lleva a concluir
que uno de esos pares seria homélogo al cromosoma 5q de CAP (2a en la tabla 5.2), y el
otro al 13 de CAP (2b en la tabla 5.2).

Tabla 5.2. El cromosoma 2 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
2a/16 25/3 2a/15 2a
2b 16/2,/1, 2b 2b
2,/10

2a: 2pter-q13 de HSA

2b: 2q13-gter de HSA

1,Y 2;: el alto grado de fragmentacion de 2 de HSA en ABH (figura4.11)
no ha permitido realizar la comparacion del patron de bandas y
relacionarlo, por tanto, con los cromosomas del ancestro de los
Platyrrhini.

3, 10, 15 y 16: para detalles sobre estos cromosomas de HSA ver las
tablas 5.3, 5.10, 5.14. y 5.15 respectivamente.
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: Cebus : 2a/16,||Ateles :2, /3 ithrix :
?Louatta 2aq, 2ebus a 112,710, 1672?/1 (ijglllthrlx 2a/15,

Figién: 2a 6 2b
Fysién: 2,+3, 2,+10,

Fugidn: 2a+16

2a, 2b

Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.2. Filogenia de los cromosomas homélogos al cromosoma 2 humano, en los Platyrrhini.

3 y 21 de HSA: Se ha postulado que la asociacion 3/21 es un cardcter ancestral en
los primates (Wienberg y Stanyon, 1998; Stanyon 1999). De hecho esta asociacion
parece ser la mds conservada en los mamiferos (Chowdhary y col. 1998; Muller y col.
2000). Por este motivo, se han analizado juntos ambos cromosomas humanos.

En Cebus y Ateles el cromosoma 3 humano estd representado en tres pares
cromosémicos diferentes (11, 18 y 20 de CAP; y 3, 4, y 10 de ABH, figuras 4.8 y 4.11
respectivamente). En Alouatta (Consigliere y col. 1998), 3 de HSA estd también
representado en tres pares cromosomicos. En Cebus y Alouatta, dos de los tres pares
cromosémicos son homdlogos, en toda su longitud, a 3 de HSA, mientras que en el
tercer par se observa la asociacion 3/21. En Ateles, se observan asociaciones
cromosémicas en los tres pares que presentan homologia con 3 de HSA: 15/3/2, 3/7 y
21/3/6.

La comparacién del patrén de bandas revela la similitud existente en los tres pares
cromosémicos homélogos al cromosoma 3 humano en Cebus, Ateles y Alouatta (3a, 3by
3c/21 en la tabla 5.3).

En Callithrix jacchus, Sherlock y col. (1996) observan sefial de hibridacion con la sonda
del cromosoma 3 humano en dos pares cromosomicos, y en toda su longitud. La
comparacion del patron de bandas G de estos cromosomas de Callithrix con los
cromosomas homalogos a 3 de HSA en Cebus, revela que tienen un patron de bandas 6
equivalente al de los cromosomas 18 y 20 de CAP. Sin embargo, en Callitrhrix (Sherlock
y col. 1996) no observan la asociacion 3/21. Teniendo en cuenta que esta asociacion se
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ha observado en todos los Platyrrhini analizados en la bibliografia y en este trabajo,
podrian existir dos posibilidades para explicar la ausencia de la asociacién 3/21 en
Callithrix:

a) en Callithrix jacchus se habria producido una fision que separé esta asociacion
cromosémica.

b) la regién que presenta sefial de hibridacion con la sonda de 3 de HSA junto a la
region homdloga a 21 de HSA es muy pequefia, y puede pasar inadvertida. Esta
dltima posibilidad es la mds probable.

Tal y como se comenta en el apartado de resultados, 3p de HSA presenta un patrén de
bandas G similar a 18 de CAP y 3q intersticial de ABH (3a en la tabla 5.3), mientras que
3q21-qter de HSA seria homéloga del 20 de CAP y 4p de ABH (3b en la tabla 5.3). Sin
embargo, la region humana 3cen-q13 parece tener un tamafio mucho mayor que la regidn
homéloga al cromosoma 3 asociada a la regién homéloga a 21 de HSA, tanto en CAP
como en ABH y Alouatta belzebul (3¢ en la tabla 5.3). De confirmarse esta observacion
podriamos concluir que no toda la regién humana 3cen-q13 estaria representada en los
tres géneros de Platyrrini. Seria necesario realizar un estudio mds exhaustivo para
aclarar esta observacién. La aplicacion de la técnica de Hibridacién Genémica
Comparada, o la utilizacién de sondas pertenecientes a esa region cromosémica humana,
podrian proporcionar datos de interés para resolver esta cuestion.

Tabla 5.3. Los cromosomas 3 y 21 humanos en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
3a 15/3a/2; 3a 3a
3b 3b/7 3b 3b
3c/21 21/3c/6 | (3c/21)? 3c/21
3a: 3p de HSA

3b: 3q21-gter de HSA

3c: una region entre 3cen-q13 de HSA

21: 21 de HSA

(3¢/21)?. ver texto

2> el alto grado de fragmentacién de 2 de HSA en ABH (figura 4.11) no ha
permitido realizar la comparacion del patrén de bandas y relacionarlo, por
tanto, con los cromosomas del ancestro de los Platyrrhini (ver tabla 5.2).
6,7, 15: para detalles sobre estos cromosomas de HSA ver figuras 5.6, 5.7
y 5.14 respectivamente.
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Alouatta :3a,
3b, 3¢/21

Callithrix : 3a,
3b, (3c/21)?

Cebus : 3a, 3b, Ateles : 15/3a/2,,
3c/21 3b/7,21/3c/6

Fusion: 3a+2,+15, 3b+7,
3c/21+6

3a, 3b, 3¢/21

Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.3. Filogenia de los cromosomas homdlogos a los cromosomas 3 y 21 humanos, en los
Platyrrhini.

4 de HSA: El cromosoma 4 humano es homdlogo del cromosoma 2 de CAP. En ABH en
cambio, 4HSA estd representado en tres cromosomas diferentes y asociado, en dos de
ellos, a regiones homodlogas a otros cromosomas humanos: 4/7 y 1/4/15 (tabla 5.4 y
figura 5.4).

En Callithrix jacchus (CJA), 4HSA es homdlogo de un solo par cromosémico. El patrén
de bandas G del par de CJA homdlogo a 4 de HSA es similar al del cromosoma 2 de
CAP.

En el ancestro del género Alouatta (Consigliere y col. 1996), 4 de HSA estd
representado en 2 pares cromosomicos completos, y en un tercer par asociado a una
region homadloga al cromosoma 15 humano. La comparacién del patrén de bandas de 4
HSA con las de los cromosomas homélogos en Alouatta belzebul parece indicar una
situacidn equivalente a la observada en Ateles (tabla5.4 y figura 5.4). En este caso 4b y
4c se corresponderian a 4p15-q25 y 4q26-qter respectivamente, mientras que 4a se
corresponderia a 4p16 tal como se ha descrito en Ateles, asociado al cromosoma 15.

Con todos estos datos podemos construir la filogenia de los cromosomas homélogos al
cromosoma 4 humano, en los Platyrrhini (figura 5.4).
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Tabla 5.4. El cromosoma 4 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
4 1,/4a/15 4 4a/15
4b/7 4b
4c 4c
4: 4 de HSA

4a: 4pl6 de HSA

4b: 4p15-q25 de HSA
4c: 4q26-qter de HSA
1,: el alto grado de fragmentacion de 1 de HSA en ABH (figura 4.11) no
ha permitido realizar la comparacién del patron de bandas y relacionarlo,

por tanto, con los cromosomas del ancestro de los Platyrrhini.
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7 y 15: para detalles sobre estos cromosomas de HSA ver las tablas 5.7 y
5.14 respectivamente.

Callithrix : 4

Cebus : 4

4b, 4c

Alouatta : 4a/15

Ateles : 1,/4a/15
4b/7, 4c

4

Ancestro
Platyrrhini

Fusiény 4b+7
Fusi6n: 4a/15+1,

Figién: 4 en 4a, 4by 4c
Fisién: 4a+15

Figura 5.4. Filogenia de los cromosomas homélogos al cromosoma 4 humano, en los Platyrrhini.
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5 de HSA: El cromosoma 5 humano estd representado en un cromosoma de CAP y estd
asociado a una pequefia region homéloga al cromosoma 7 humano (figura 4.8). En ABH, el
cromosoma 5 de HSA estd representado en dos pares cromosémicos, en ambos casos,
asociado a regiones homdlogas a otros cromosomas humanos: 5/8 y 5/7 (figura 4.11,
tabla 5.5 y figura 5.5).

En Callitrix jacchus, el cromosoma 5 de HSA estad representado en un solo cromosoma
completo de CJ A, sin asociaciones cromosémicas (tabla 5.5 y figura 5.5).

Consigliere y col. (1998) consideran la existencia de una asociacion 5/11 en el cariotipo
ancestral de Alouatta. No obstante, en A. belzebul fambién describe la asociacién 5/7.
Nuestros resultados en Cebus, tal y como acabamos de indicar, sefialan la existencia de
una asociacién 5/7. De la comparacién del patron de bandas de los cromosomas
implicados en dichas asociaciones de Alouatta belzebul y Cebus apella se deduce que la
region homologa al cromosoma 7 de HSA presente en la asociacion 5/7, podria ser la
misma en ambas especies. Por fanto, se puede considerar, contrariamente a lo que
proponen Consigliere y col. (1998), que la asociacién 5/7 es ancestral también en el
género Alouatta, habiéndose producido una fisién de la misma en A. seniculus.

Tabla 5.5. El cromosoma 5 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
5/7 7/5a 5 11/5/7
5b/8
5: 5 de HSA

5a: bg31-qter de HSA

5b: Bpter-q23 de HSA

7,8 y 11: para detalles sobre estos cromosomas de HSA ver tablas 5.7 y
5.8y 5.11 respectivamente.
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Callithrix : 5

Cebus : 5/7

Ateles : 7/5aq,
5b/8

Alouatta : 11/5/7,

ién:

5+7

5

Ancestro
Platyrrhini
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Figura 5.5. Filogenia de los cromosomas homélogos al cromosoma 5 humano, en los Platyrrhini.

6 de HSA: El cromosoma 6 humano estd representado en un cromosoma completo de

Cebus, Alouatta y Callithrix jacchus. En Ateles, el cromosoma 6 humano estd

representado en dos pares de cromosomas, en uno de ellos asociado a una region

homéloga al cromosoma 1 humano (6a en la tabla 5.6), y en el otro asociado a la region

que presenta la asociacién 3/21 (6b en la tabla 5.6).

La comparacion del patron de bandas G de los cromosomas homélogos a 6 de HSA en

los Platyrrhini estudiados, ha permitido definir las homologias de bandas G.

Con todos estos datos podemos construir la filogenia de los cromosomas homélogos al

cromosoma 6 humano, en los Platyrrhini (figura 5.6).

Tabla 5.6. El cromosoma 6 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
6 1,/6a 6 6
21/3c/6b
6: 6 de HSA

6a: 6pter-p21 de HSA
6b: 6pl2-qter de HSA
1. el alto grado de fragmentacién de 1 de HSA en ABH (figura4.11) no
ha permitido realizar la comparacion del patrén de bandas y relacionarlo,

por tanto, con los cromosomas del ancestro de los Platyrrhini.
3c: una regidn entre 3cen-q13 de HSA

21: 21 de HSA
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Alouatta : 6

Callithrix : 6

Ateles :6a/1,,
Cebus : 6 6b/3c/21

Fisién: 6 en 6ay 6b
Fusidn: 6a+1, 6b+3¢c/21

6

Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.6. Filogenia de los cromosomas homdélogos al cromosoma 6 humano, en los Platyrrhini.

7 de HSA: El cromosoma 7 humano estd representado en un solo par y en toda su
longitud en Callithrix jacchus. En Cebus, Ateles y Alouatta, el cromosoma 7 de HSA
estd representado en dos pares cromosémicos. En Cebus y en Alouatta (contrariamente
a lo que proponen Consigliere y col. en su publicacién de 1998, ver texto de 5 de HSA
en Discusion para mds detalles), uno de los pares ho presenta asociaciones
cromosémicas mientras que en el otro se puede observar la asociacion 7/5. En Ateles,
en los dos pares cromosémicos se observan asociaciones cromosémicas: 4/7/5 en un
pary 3/7/1 en el otro.

La comparacion del patrén de bandas G revela que: a) el cromosoma de CAP homdlogo
en toda su longitud a 7 de HSA (15 CAP, figura 4.8) presenta un patrén de bandas G
equivalente al cromosoma de Alouatta belzebul homdlogo a su vez y en toda su longitud
a 7 de HSA (Consigliere y col. 1998), asi como a la region del cromosoma 4 de ABH
homologa a 7 de HSA (7a en la tabla 5.7); y b) el fragmento cromosémico homélogo a 7
de HSA que estd asociado a una regién homdloga a 5 de HSA en CAP, ABH y Alouatta,
posee un patrén de bandas G equivalente (7b en la tabla 5.7).

Con todos estos datos hemos construido la filogenia de los cromosomas homdlogos a 7
de HSA, en los Platyrrhini (figura 5.7).
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Tabla 5.7. El cromosoma 7 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
7a 3b/7a/1, 7 7a
7b/5 4b/7b/5a 11/5/7b
7:7 de HSA

7a: 7pter-q31/32/33 de HSA

7b: 7q32/33/34-qter de HSA

3b: 3g21-qter de HSA

5: 5 de HSA

5a: 5q31-qter de HSA

4b: 4p15-q25 de HSA

11: 11 de HSA

1,: el alto grado de fragmentacién de 1 de HSA en ABH (figura 4.11) no
ha permitido realizar la comparacion del patrén de bandas y relacionarlo,
por tanto, con los cromosomas del ancestro de los Platyrrhini.

—— Cebus : 7a, ||Alouatta: 7a,|| Ateles: 4b/7b/5,
Callithrix : 7 | | 7p/5 11/5/7b 3b/7a/ 1,

Fusién: 7b/5+4b
Fusion: 7a+3b+1,

Fision: 7en7ay 7b
Fusién: 7b+5

7
Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.7. Filogenia de los cromosomas homélogos al cromosoma 7 humano, en los Platyrrhini.

8 y 18 de HSA: Se considera que la asociacion 8/18 es un cardcter ancestral en los
Platyrrhini (Wienberg y Stanyon 1998; Stanyon 1999). El cromosoma 8 humano esta
representado en 2 cromosomas de Cebus y Callithrix jacchus, uno completo (8b en la
tabla 5.8) y el otro asociado con una regién homdloga al cromosoma 18 humano (8a en la
tabla 5.8). En Ateles, el 8 de HSA estd también representado en 2 pares de
cromosomas, con asociaciones a regiones homdlogas a otros cromosomas humanos en
ambos casos: 18/8/16, 5/8 (8a 'y 8b respectivamente en la tabla 5.8).

En el ancestro del género Alouatta, el cromosoma 8 humano estd representado en dos
pares de cromosomas, en uno de ellos asociado a una regién homéloga al 18 de HSA (8a
en la tabla 5.8), y en el otro sin asociaciones cromosémicas (8b en la tabla 5.8).
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La comparacion del patrdn de bandas de las regiones homélogas al cromosoma 8 humano
en estas especies nos lleva a concluir que, en todos ellos, la region homéloga al brazo
corto del cromosoma 8 humano estd asociada a una region homadloga del cromosoma 18
humano (7 de CAP y 1 de ABH). El otro par cromosémico, que es en su totalidad
homélogo al cromosoma 8 humano, corresponde al brazo largo del cromosoma 8 humano
(8 de CAP y 5 de ABH).

En las especies analizadas, el cromosoma 18 estd representado en un solo par
cromosdmico, en todos ellos junto con una region homdloga a 8 de HSA: 18/8. En
Ateles, junto a esta asociacién se localizan regiones homélogas a los cromosomas 16 y 9
humanos, y en Callithrix jacchus una regién homéloga a 13 de HSA (tabla 5.8 y figura

5.8).
Tabla 5.8. El cromosoma 8 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
8a/18 9/18/8a/16 | 8a/18/13 8a/18

8b 5b/8b 8b 8b
8a: 8p de HSA
8b: 8q de HSA
9: para detalles sobre este cromosoma ver tabla 5.9.
18: 18 de HSA
5b: Bpter-q23 de HSA
13: 13 de HSA
16: para detalles sobre este cromosoma de HSA ver la tabla 5.15

La filogenia de los cromosomas homélogos a los cromosomas 8 y 18 humanos queda de la
siguiente manera:

Alouatta :
8a/18, 8b
Cebus : Callithrix : Ateles:
8a/18, 8b 8a/18/13, 8b| | 9/18/8a/16, 5b/8b

Fusién: [8a/18+13 Fusién:/8b+5b
Fusidry 8a/18+16+9

8a/18, 8b

Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.8. Filogenia de los cromosomas homélogos al cromosoma 8 humano, en los Platyrrhini.
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9 de HSA: El cromosoma 9 humano estd representado en un cromosoma completo en
Cebus y Alouatta (sin asociaciones cromosomicas). En Ateles y Callithrix jacchus, el
cromosoma 9 estd representado en un solo cromosoma, pero asociado a regiones
homélogas a otros cromosomas humanos: 9/18/8 y 13/9/22 respectivamente (tabla 5.9).

Tabla 5.9. El cromosoma 9 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta

9 9/18/8a/16 | 13/9/22 9
9: 9 de HSA
8a: 8p de HSA
13: 13 de HSA
18: 18 de HSA
22: 22 de HSA
16: para detalles sobre este cromosoma de HSA ver la tabla 5.15

Alouatta: 9

. Ateles : Callithrix :
Cebus: 9 9/18/8a | |13/9/22

oh: 9+ 13+22

Fusién: 8a/18+9  Fusi

9

Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.9. Filogenia de los cromosomas homdélogos al cromosoma 9 humano, en los Platyrrhini.

10 de HSA: El cromosoma 10 humano estd representado en todos los Platyrrhini
analizados, en dos pares cromosdmicos diferentes. En uno de los pares estd asociado a
una regién homéloga al cromosoma 16 humano (10b en la tabla 5.10). En Ateles, el par
que presenta la asociacion 10/16 presenta, ademds, una regién contigua con la
asociacion 8/18. El otro par que presenta una regién homéloga al cromosoma 10 de HSA
puede estar: a) asociado a una regién homdloga al cromosoma 2 humano (Ateles), b)
asociado a una region homéloga al cromosoma 1 humano (Callithrix jacchus), o c) sin
asociaciones cromosémicas (Cebus y Alouatta) (10a en todos ellos, tabla 5.10).
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Tabla 5.10. El cromosoma 10 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta

10a 10a/2, 10a/1a 10a

10b/16 18/8a/16/10b 10b/16 10b/16

10a: 10p de HSA

10b: 10q de HSA

la: 1p de HSA

2,: el alto grado de fragmentacion de 2 de HSA en ABH (apartado de
resultados) no ha permitido realizar la comparacion del patrén de bandas
y relacionarlo, por tanto, con los cromosomas del ancestro de los
Platyrrhini.

8a: 8p de HSA

18: 18 de HSA

16: para detalles sobre este cromosoma de HSA ver tabla 5.15 y figura
5.15.

Alouatta :10a

10b/16
Cebus : 10a Callithrix : Ateles : 10a/2,
10b/16 10a/1a, 10b/16) | 10b/16/8a/18

Fusién: 10p+la  Fusjén: 10a+2,,

sién: 10b/16+8a/18

10a, 10b/16
Ancestro

Platyrrhini

Figura 5.10. Filogenia de los cromosomas homdlogos al cromosoma 10 humano, en los

Platyrrhini.

11 de HSA: El cromosoma 11 humano estd representado en un solo cromosoma

completo en Cebus, Ateles y Callithrix jacchus (tabla 5.11 y figura 5.11). La comparacién

del patron de bandas revela que los cromosomas homdlogos a 11 de HSA en estos tres

géneros presentan un patréon de bandas homologable mediante reorganizaciones

intracromosémicas. En el ancestro del género Alouatta, el cromosoma 11 humano estd

asociado a una region homaéloga al cromosoma 5 de HSA, que a su vez estd asociada a

una regién homéloga al cromosoma 7 humano (tablas 5.5y 5.7 y figuras 5.5 y 5.7).
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Tabla 5.11. El cromosoma 11 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
11 11 11 11/5/7b
11: 11 de HSA
5: 5 de HSA

7b:7q32/33/34-qter de HSA

Ateles : 11

Callithrix : 11

Cebus : 11 Alouatta : 11/5/7b

Fusién/11+5+7b

1

Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.11. Filogenia de los cromosomas homdlogos al cromosoma 11 humano, en los
Platyrrhini.

12 de HSA: El cromosoma 12 humano estd representado en un solo cromosoma en
Cebus, Callithrix jacchus y Alouatta. En Ateles, el cromosoma 12 de HSA estd
representado en 2 pares cromosémicos, uno de ellos asociado a una regién homdéloga al
cromosoma 15 humano (tabla 5.12 y figura 5.12).

Tabla 5.12. El cromosoma 12 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
12 12a 12 12
12b/15
12: 12 de HSA

12a: 12p de HSA
12b: 12q de HSA
15: para detalles sobre este cromosoma de HSA ver tabla 5.14.
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Callithrix : 12
Ateles : 12q,
Cebus : 12 12b/15

Fisién;/12 en 12ay 12b
Fysidn: 12b+15

12

Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.12. Filogenia de los cromosomas homdlogos al cromosoma 12 humano, en los
Platyrrhini.

13 de HSA: El cromosoma 13 humano esta representado en un cromosoma completo en
el cariotipo de Cebus, Ateles y Alouatta. En Callithrix jacchus, en cambio, el
cromosoma 13 estd representado en dos pares cromosomicos, en uno de ellos asociado
a una region homologa al cromosoma 9 humano, y en el otro par asociado a una region
que presenta la asociacién 8/18 (tabla 5.13 y figura 5.13).

Tabla 5.13. El cromosoma 13 humano en los Playrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
13 13 13a/9 13
8a/18/13b
13: 13 de HSA
13a+13b: 13 de HSA
8a: 8p de HSA
9: 9 de HSA

18: 18 de HSA
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Ateles : 13

Alouatta: 13
Callithrix : 13a/9

Cebus : 13 8a/18/13b

Fision: /13 en 13a'y 13b
iop: 13a+9 y 13b+ 8a/18

13

Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.13. Filogenia de los cromosomas homélogos al cromosoma 13 humano en los
Platyrrhini.

14 y 15 de HSA: La asociacion 14/15 es un cardcter ancestral en los primates
(Wienberg y Stanyon, 1998. Stanyon 1999), por ello trataremos juntos ambos
cromosomas humanos.

Los cromosomas 14 y 15 humanos tienen sus homédlogos en dos pares cromosémicos de
Cebus y Callithrix jacchus. El cromosoma 14 estd representado en ambos géneros en un
solo par, mientras que, también en ambos, el cromosoma 15 estd representado en dos
pares cromosémicos diferentes. Uno de los fragmentos cromosdomicos homdlogos a 15
de HSA se encuentra asociado al 14 humano tanto en CAP como en Callithrix jacchus
(15a en la tabla 5.14 y en la figura 5.14). La otra region cromosémica homéloga a 15 de
HSA estd formando parte de un cromosoma completo en CAP (figura 4.8 y tabla 5.14),
mientras que en Callithrix estd asociada a una regién homdloga al cromosoma 2 humano
(tabla 5.14).

En Ateles se observa las asociaciones 14/15 y 4/15 en un par cromosémico, y la
asociacion 22/15 en otro par (figura 4.11 y tabla 5.14).

Consigliere y col. (1998) proponen que en el cariotipo ancestral de Alouatta, los
cromosomas 14 y 15 humanos estarian distribuidos en tres pares cromosémicos de la
siguiente forma: 14/15, 4/15y 15.

La comparacion del patron de bandas ha permitido definir la equivalencia entre los
diferentes cromosomas o segmentos cromosémicos homélogos a los cromosomas 14 y 15
de HSA en estas especies (tabla 5.14 y figura 5.14).
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Tabla 5.14. Los cromosomas 14 y 15 humanos en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix Alouatta
14/15a |4a/15a/14/1, 14/15a 14/15q,
15b 22/15b/3a 15b/2a 15a,/4a
15b
14: 14 de HSA

15a: 15q15-qter de HSA
15a;+15a;: 15a

15b: 15cen-q14 de HSA
1,. el alto grado de fragmentacién de 2 de HSA en ABH (apartado de
resultados) no ha permitido realizar la comparacion del patrén de bandas y
relacionarlo, por tanto, con los cromosomas del ancestro de los Platyrrhini.
22: 22 de HSA

3a: 3p de HSA

4a: 4p16 de HSA

2a: 2pter-q13 de HSA

Cebus :
14/15aq, 15b

Callithrix :
14/15a, 15b/2a

Alouatta :
14/15q,, 15a,/4a,

15b

Ateles:
4a/15a/14/1,
22/15b/3a

14/15q,

sién:

14/15a+4a

14/15q, 15b

Ancestro
Platyrrhini

Fusién\15b+2a Fisidn: 14/15a/4a en Fdsién: 14/15a/4a+1,
usién: 15b+22+3a

208

Figura 5.14. Filogenia de los cromosomas homdlogos a los cromosomas 14 y 15 humanos, en los

Platyrrhini.

16 de HSA: El cromosoma 16 humano estd representado en dos pares cromosémicos

diferentes en los 4 géneros de Platyrrhini que estamos analizando. En todos ellos, uno

de los pares presenta la asociacion 10/16 (16a en la tabla 5.15), y en Ateles también

posee una regién homéloga al 8 humano (8/16/10). El otro par que es homélogo a 16 de

HSA en los cuatro géneros de Platyrrhini (16b en la tabla 5.15), puede no estar asociado

a una regién homdloga a otro cromosoma humano como en el caso de Callithrix y
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Alouatta, (tabla 5.15) o puede estar asociado a una regién homéloga al cromosoma 2
humano, como en Cebus y Ateles (figuras 4.8 y 4.11). Debido al alto grado de
fragmentacion del cromosoma 2 humano en el cariotipo de Ateles, no se puede
determinar si la region homdloga a 2 de HSA que esta asociada a la regién homéloga al
cromosoma 16 humano en Cebus y en Ateles es la misma.

La comparacién del patrén de bandas, ha permitido definir las homologias de bandas 6
de las regiones cromosomicas homalogas al cromosoma 16 humano en estas especies.

Tabla 5.15. El cromosoma 16 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
16a/10b 18/8a/16a/10b 16a/10b 16a/10b
16b/2a 16b/2- 16b 16b

16a: 16p de HSA

16b: 16q de HSA

10b: 10q de HSA

2a: 2pter-q13 de HSA

8a: 8p de HSA

18: 18 de HSA

2,: el alto grado de fragmentacion de 2 de HSA en ABH (figura4.11) no ha
permitido realizar la comparacién del patrén de bandas y relacionarlo, por
tanto, con los cromosomas del ancestro de los Platyrrhini.

Alouatta :
16a/10b, 16b
— Ateles:
Callithrix : Cebus: 18/8a/16a/10b,

16a/10b, 16b 16a/10b, 16b/2q| |16b/2,

Fusién/ 16a/10b+8a/18

Fugién: 16b+2a(?)

16a/10b, 16b

Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.15. Filogenia de los cromosomas homdlogos al cromosomas 16 humanos, en los
Platyrrhini. Este seria el drbol filogenético asumiendo que 2,=2a.



Discusién 210

17 de HSA: El cromosoma 17 humano estd representado en un solo par cromosémico
en los cuatro géneros de Platyrrhini que estamos analizando. Ademds, en Callithrix se
observa una asociacién 17/20 (tabla 5.16). Con estos datos podemos construir la
filogenia del cromosoma homélogo al 17 humano en los Platyrrhini (figura 5.16).

Tabla 5.16. El cromosoma 17 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
17 17 20/17 17
17: 17 de HSA
20: 20 de HSA
Ateles : 17
Alouatta: 17
Cebus : 17 Callithrix : 20/17
Fusién/ 17+20
17
Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.16. Filogenia del cromosoma homdlogo al cromosoma 17 humano, en los
Platyrrhini.

19 de HSA: El cromosoma 19 humano estd representado en un solo par cromosémico
en Cebus, Callithrix y Alouatta (figura 4.8 y tabla 5.17). En Ateles, el cromosoma 19 de
HSA también estd representado en un solo par, pero asociado a una regién homéloga al
cromosoma 20 humano (figura 4.11).

Tabla 5.17. El cromosoma 19 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
19 19/20 19 19
19: 19 de HSA

20: 20 de HSA
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Alouatta : 19

Callithrix : 19
Ateles : 19/20

Cebus : 19

Fusiény 19+20

19

Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.17. Filogenia del cromosoma homdlogo al cromosoma 19 humano, en los
Platyrrhini.

20 de HSA: El cromosoma 20 humano estd representado en un solo par cromosémico
en los cuatro géneros de Platyrrhini analizados (figura 5.18 y tabla 5.18).

En Cebus y Alouatta no se observan asociaciones cromosémicas. En Ateles y Callithrix
jacchus en el par homdlogo a 20 de HSA se observa la asociacién 20/19 y 20/17
respectivamente (figura 5.18 y tabla 5.18).

Tabla 5.18. El cromosoma 20 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta
20 19/20 20/17 20
20: 20 de HSA
19: 19 de HSA

17: 17 de HSA
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Alouatta : 20

Cebus : 20 Ateles : 19/20 | |Callithrix : 17/20

Flsién: 20+17

20

Ancestro
Platyrrhini

212

Figura 5.18. Filogenia del cromosoma homdlogo al cromosomas 19 humano, en los Platyrrhini.

22 de HSA: El cromosoma 22 estd representado en los cuatro géneros de Platyrrhini
estudiados, en un solo par cromosémico (tabla 5.19 y figura 5.19). En Cebus (figura 4.8) y
en Alouatta (Consigliere y col. 1998), no se observan asociaciones cromosomicas. En
Callithrix jacchus y en Ateles (figura 4.11) se observan las asociaciones 22/9 y 22/15

respectivamente.

Tabla 5.19. El cromosoma 22 humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix Alouatta
22 22/15b 9/22 22
22: 22 de HSA
15b: 15cen-qter
9: 9 de HSA

Alouatta: 22

Cebus : 22 |Cal|ithrix :9/22 || Ateles : 22/15b

22

Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.19. Filogenia del cromosoma homélogo al 22 humano, en los Platyrrhini.
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X de HSA: El cromosoma X humano estd representado en un solo cromosoma de los
cuatro géneros de Platyrrhini analizados (tabla 5.21 y figura 5.21). Ademds no se
observan asociaciones cromosémicas.

Tabla 5.20. Distribucion del cromosoma X humano en los Platyrrhini.

Cebus Ateles Callithrix | Alouatta

X X X X
X: X de HSA

Cebus : X

Ateles : X

Callithrix : X

Alouatta : X

X

Ancestro
Platyrrhini

Figura 5.20. Filogenia del cromosoma homélogo al X humano, en los Platyrrhini.
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V.1.1.3. Cariotipo ancestral de los Platyrrhini

Las publicaciones existentes aplicando la técnica de ZOO-FISH en primates
(Wienberg y col. 1992; Sherlock y col. 1996; Consigliere y col. 1996, 1998; Morescalchi
y col. 1997; Wienberg y Stanyon 1997,1998; Bigoni y col. 1997ay b; Finelli y col. 1999),
se limitan a discutir las homologias de los cromosomas o segmentos cromosémicos
homélogos de las especies de primates comparadas. Sin embargo, no realizan la
posterior comparacion del patrén de bandas de los cromosomas o regiones
cromosdémicas homdlogas. En este trabajo se presenta la comparacion del patrén de
bandas 6, una vez conocidas las homologias cromosdmicas de HSA, CAP y ABH, tras la
aplicacion de la técnica de ZOO-FISH. Esta comparacion nos ha permitido, en la
mayoria de los casos, establecer las homologias de bandas 6. De esta forma, y
comparando los patrones de bandas G de los cromosomas homologos de CAP, ABH, y los
de las especies de primates publicados por ofros autores: Cebus capucinus, Ateles
geoffroyi, Callithrix jacchus y Alouatta (Richard y col. 1996; Morescalchi y col. 1997;
Sherlock y col. 1996 y Consigliere y col. 1996, 1998), se han podido determinar las
regiones de los cromosomas humanos que podrian estar presentes en el cariotipo
ancestral de los Platyrrhini.

El cariotipo ancestral de los Platyrrhini propuesto en este frabajo, basado en las
homologias con los cromosomas del cariotipo humano, es el que se presenta en la tabla
5.21. Este cariotipo ancestral coincide con el propuesto por Stanyon (1999), que esta
basado también en los datos proporcionados por la aplicacion de la técnica de ZOO-
FISH.

Por tanto, las principales aportaciones de este trabajo con respecto al cariotipo
ancestral de los Platyrrhini propuesto, son: a) la filogenia cromosdomica en los
Platyrrhini (de la figura 5.1 a la 5.20); y b) la definicion de las regiones cromosémicas
humanas que corresponderian a cada uno de los cromosomas del cariotipo ancestral.
Teniendo en cuenta los datos obtenidos en este trabajo, las regiones humanas a las que
corresponderia cada uno de los cromosomas del cariotipo ancestral propuesto se
presentan en la tabla 5.21.
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Tabla 5.21. Cromosomas que constituirian el cariotipo ancestral de los Platyrrhini, y regiones

cromosomicas humanas homdlogas a cada uno de los cromosomas del cariotipo ancestral.

Cromosomas del cariotipo
ancestral de los Platyrrhini

Regidn cromosémica humana
homéloga a cada cromosoma
del ancestro

la 1p

1b 1cen-q31

1c 1q31-qter

2a 2pter-ql13

2b 2q13-gter

3a 3p

3b 3q21-qter

3c/21 una regién comprendida
entre 3cen-q13 asociada al
cromosoma 21

4 4

5 5

6 6

7 7

8a/18 8p asociado al cromosoma 18

8b 8q

9 9
10a 10p

10b/16a 10q asociado a 16p

11 11

12 12

13 13

14/15a 14 asociado a 15q15-qter

15b 15cen-q14
16b 16q

17 17

19 19

20 20

22 22

X X
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Las caracteristicas del cariotipo ancestral de los Platyrrhini se detallan a continuacion:
- tendria 28 pares de cromosomas (2n= 56)

- las asociaciones de cromosomas humanos que se observan en este cariotipo son:
3c/21, 8a/18, 10b/16a y 14/15a

- algunos cromosomas humanos estarian representados en mds de un par
cromosémico, en el ancestro de los Platyrrhini: 1y 3 en tres paresy 2, 8,10, 15y 16
en dos pares

- algunos cromosomas humanos estarian representados en un solo par, en el ancestro
de los Platyrrhini: 4,5, 6,7,9, 11,12, 13, 14,17, 18, 19, 20, 21, 22 y el cromosoma X

Teniendo en cuenta los datos obtenidos en el andlisis de la filogenia cromosémica de los
Platyrrhini, se ha propuesto un cariotipo ancestral para cada uno de los géneros
analizados (excepto para Callithrix del que sélo se tienen datos de una sola especie),
basado en las homologias con los cromosomas humanos:

Cebus: 1a, 1b, 1c, 2a/16b, 2b, 3a, 3b, 3¢/21, 4, 5/7b, 6, 7a, 8a/18, 8b, 9, 10a, 10b/16a,
11, 12, 13, 14/15q, 15b, 17, 19, 20, 22, X.

Ateles: 1,/6a, 1,/7a/3b, 12b/15a/14/1,/4a, 16b/2,/1,, 22/15b/3a/25, 10a/2>, 21/3c/6b,
4b/7b/5a, 4c, 5b/8b, 9/18/8a/16a/10b, 11, 12a, 13, 17, 19/20, X.

Alouatta: lay, la,, 1b, 1c, 2a, 2b, 3a, 3b, 3¢/21, 4a/15a,, 4b, 4c, 7b/5/11, 6, 7a, 8a/18,
8b, 9, 10q, 10b/16q, 12, 13, 14/15q,, 15b, 16b, 17, 19, 20, 22, X. Consigliere y col. en su
publicacion de 1998, proponen el cariotipo ancestral de este género. Las diferencias
con el cariotipo ancestral propuesto en este trabajo (citadas de forma particular en el
texto de la filogenia cromosémica) son: a) asociacion 5/11, a diferencia de la asociacién
7/5/11 que se propone en este trabajo; y b) el cromosoma homélogo al 7 humano
representado en un solo par, a diferencia de los que se propone en este trabajo (7a 'y
7b/5/11). Ademds, en este caso y gracias a la comparacién del patrén de bandas G,
hemos podido definir las regiones humanas que corresponderian a cada uno de los
cromosomas del ancestro de Alouatta.

La comparacion de los cariotipos ancestrales de los géneros Cebus, Alouatta y Ateles
con el cariotipo ancestral de los platirrinos revela que, las asociaciones ancestrales
3c/21, 8a/18, 10b/16a y 14/15a (también presentes en Callithrix) se conservan en los
cuatro géneros (la 14/15a como tal, o como 14/15q; en Alouatta).
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V.1.2. REORGANIZACIONES CROMOSOMICAS EVOLUTIVAS

Hemos realizado un estudio de las reorganizaciones cromosdomicas implicadas en la
evolucién de los primates a tres niveles.

1) Una vez establecido el cariotipo ancestral de los platirrinos y el de los géneros
Cebus, Ateles y Alouatta (en el caso de Callithrix no es el cariotipo ancestral de
Callithrix sino el de la especie C. jacchus), se han podido determinar las
reorganizaciones cromosomicas que se habrian producido desde el cariotipo ancestral
de los patirrinos, para producir la divergencia de cada uno de los géneros:

a) El género Cebus se diferencia del cariotipo ancestral de los platirrinos en dos
fusiones y una fision:

- una fusién de 2ay 16b
- una fisionde 7 en7ay 7b
- una fusiénde 5y 7b

b) Callithrix jacchus se diferencia del cariotipo ancestral de los platirrinos en seis
fusiones y una fision:

- una fusién de lay 10a

- una fusién de 15b y 2a

- una fision de 13 en 13ay 13b

- dos fusiones para originar 13a/9/22
- una fusién de 8a/18 y 13b

- una fusién de 17 y 20.

c) El género Alouatta se diferencia del cariotipo ancestral de los platirrinos en tres
fusiones y cinco fisiones:

- una fision de la en la; y la,

- dos fisiones para originar 4a, 4b y 4c a partir de 4

- una fusién de 4a 'y 14/15a

- una fision para originar 14/15a; y 15a,/4a a partir de 14/15a/4a
- una fisionde 7 en 7ay 7b

- dos fusiones para originar 11/5/7b
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d) El género Ateles se diferencia del cariotipo ancestral de los platirrinos en
diecinueve fusiones y nueve fisiones:

- una fisién para pasar de tres pares de cromosomas homoélogos a 1 de HSA (la, 1by 1c)
a cuatro pares con regiones homdlogas a 1 de HSA

- una fision para pasar de dos pares de cromosomas homélogos a 2 de HSA (2ay 2b) a
tres pares con regiones homdlogas a 2 de HSA

- dos fisiones para obtener 4a, 4b y 4c a partir de 4
- una fision de 5 en 5a 'y bb
- una fision para obtener 6ay 6b a partir de 6

- una fisién para pasar de un par homdlogo a 7 de HSA a dos pares con regiones
homélogas a 7 de HSA. 7ay 7b

- una fisién de 12 en 12a'y 12b

- tres fusiones para unir 12b, 14/15q, 4ay 1,
- una fusién 6ay 1,

- dos fusiones para unir 15, 2, y 16b

- dos fusiones para unir 15, 7ay 3b

- una fusién para unir 2,y 10a

- tres fusiones para unir 25, 3a, 15b y 22

- una fusién para unir 21/3cy 6b

- dos fusiones para unir 4b, 7b y 5a

- una fusién para unir 5b y 8b

- una fusién para unir 19 y 20

- dos fusiones para unir 16a/10b, 8a/18 y 9

De la misma forma, podemos determinar las diferencias existentes entre el cariotipo
del ancestro de los platirrinos y el de la especie humana:

e) El cariotipo de la especie humana se diferencia del cariotipo ancestral de los
platirrinos en nueve fusiones y 4 fisiones:

- dos fusiones para unir la, 1by 1c
- una fusién para unir 2ay 2b

- una fisién para separar 3c/21 en 3cy 21
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- dos fusiones para unir 3a, 3by 3c

- una fisién para separar 8a/18 en 8ay 18

- una fusién para unir 8ay 8b

- una fision para separar 10b/16a en 10b y 16a
- una fusién para unir 10a y 10b

- una fusién para unir 14/15ay 15b

- una fision para separar 14/15 en 14 y 15

- una fusién para unir 16ay 16b

Por tanto, si ordenamos a los platirrinos aqui analizados y a la especie humana, con
relacién al ndmero de reorganizaciones intercromosomicas que les separan del ancestro
de los platirrinos, tenemos:

a) el cariotipo de Cebus difiere del cariotipo ancestral de los platirrinos mediante 3
reorganizaciones: 2 fusiones y 1 fisién

b) el cariotipo de Callithrix jacchus difiere del cariotipo ancestral de los platirrinos
mediante 7 reorganizaciones: 6 fusiones y 1 fisiones

c) el cariotipo de Alouatta difiere del cariotipo ancestral de los platirrinos mediante 10
reorganizaciones: 3 fusiones y 5 fisiones

d) el cariotipo de Homo sapiens difiere del cariotipo ancestral de los platirrinos
mediante 13 reorganizaciones: 9 fusiones y 4 fisiones

e) el cariotipo de Ateles difiere del cariotipo ancestral de los platirrinos por 27
reorganizaciones: 19 fusiones y 8 fisiones

De todas estas observaciones se deduce que: a) el cariotipo de Cebus es el mds cercano
al ancestro de los Platyrrhini. Esta hipotesis ya habia sido propuesta por otros autores,
basdndose en los datos proporcionados por la comparacién del patrén de bandas Ry 6
de varios platirrinos (Dutrillaux y col. 1979, 1981; Clemente y col. 1990): b) el cariotipo
de Callithrix jacchus seria, despues del de Cebus, el mds similar al del ancestro de los
platirrinos; c) el cariotipo ancestral de Alouatta seria, junto con el de Ateles, el mds
reorganizado con respecto al ancestro de los platirrinos, aunque las diferencias son
menores en Alouatta que en el caso de Ateles y d) el cariotipo humano presenta una
alto grado de similitud con el cariotipo ancestral de los platirrinos, superior incluso al
que presenta el género Ateles, lo que revela que las especies pertenecientes al género
Ateles poseen un cariotipo muy reorganizado.
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2) Comparacion del patron de bandas G de diferentes especies pertenecientes al
mismo género:

- Cebus apella (CAP)-Cebus capucinus (CCA): en la figura 4.3b se presentan las
reorganizaciones cromosémicas que explicarian las homologias en el cariotipo de ambas
especies del género Cebus. Hay que remarcar que las diferencias en el tamafio de los
bloques de heterocromatina constitutiva no centromérica en ambas especies no se han
tenido en cuenta como reorganizaciones, ya que estas diferencias se pueden observar
entre ejemplares de la misma especie, e incluso, en los cromosomas homdlogos de un
mismo par en un mismo individuo (figura 4.2). Asi, al comparar los cariotipos de CAP y
CCA, se observan tres inversiones pericéntricas.

- Ateles belzebuth hybridus (ABH)-A. b. marginatus (ABM)- A. paniscus paniscus
(APP)-A. p. chameck (APC): en la figura 4.6 se presenta la comparacion del patrén de
bandas G de estas especies y subespecies de Ateles. Como se detalla en el apartado
IV.1.2 del capitulo de resultados, las reorganizaciones cromosémicas detectadas tras
esta comparacion son, sin tener en cuenta las variaciones en la localizacion y en el
tamaio de los bloques de heterocromatina no centromérica: una fusion, una inversion
paracéntricay 4 inversiones pericéntricas.

Con esos datos podemos concluir que, las reorganizaciones mayoritarias que se
observan al comparar el cariotipo de los platirrinos, son las inversiones,
fundamentalmente pericéntricas. Este dato coincide con los observados por otros
autores (Dutrillaux 1979; Clemente y col. 1988).

3) Comparacién del patron de bandas G del cariotipo de especies pertenecientes a
géneros diferentes:

a) géneros cercanos filogenéticamente:

- Cebus apella-Ateles belzebuth hybridus: en el apartado IV.1.5. se detallan los
resultados obtenidos tras esta comparacion. El tipo de reorganizaciones detectadas
son: fusiones/fisiones (17 y 3 respectivamente), activaciones/inactivaciones
centroméricas (4 y 7 respectivamente) e inversiones (5 pericéntricas y 3
paracéntricas).

b) géneros alejados filogenéticamente:

- Cebus apella-Homo sapiens: en el apartado IV.1.3. se detallan los resultados de esta
comparacion. Los resultados de la ZOO-FISH muestran que la mayoria de cromosomas
humanos estdn representados en un solo cromosoma de CAP (figura 4.8). Esto indica que
al comparar ambas especies, predominan las reorganizaciones intracromosémicas
frente a las intercromosomicas. Las reorganizaciones detectadas son: 21
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fusiones/fisiones (10 y 11 respectivamente), 15 inversiones (12 pericéntricas y 3
paracéntricas), y 9 activaciones/inactivaciones centroméricas (4 y 5 respectivamente).
- Ateles belzebuth hybridus-Homo sapiens. en el apartado IV.1.4. se detallan los
resultados de esta comparacién. La gran mayoria de cromosomas humanos estdn
representados en mds de un cromosoma de ABH (figura 4.11). El alto grado de
fragmentacién de los cromosomas humanos en ABH parece ser la consecuencia de
multiples translocaciones, seguidas en muchos casos de inversiones. Las
reorganizaciones detectadas son: 30 fusiones/fisiones (19 y 11 respectivamente), 18
activaciones/inactivaciones centroméricas (9 activaciones y 9 inactivaciones) y 6
inversiones pericéntricas.

Por tanto, las reorganizaciones mayoritarias que se observan al comparar el cariotipo
de los platirrinos, son las inversiones, fundamentalmente pericéntricas. Sin embargo,
cuando comparamos el cariotipo de Ateles belzebuth hybridus con el de Cebus apella o
con el humano, las reorganizaciones mayoritarias son las fusiones/fisiones. Esta
observacion es una consecuencia del alto grado de reorganizacion detectado en el
cariotipo de ABH. Por tanto, las reorganizaciones detectadas al comparar los cariotipos
de CAP y ABH no son indicativas del tipo de reorganizaciones que predominan en los
Platyrrhini en general. Otra consecuencia del alto grado de fragmentacion del cariotipo
de Ateles es la presencia de un nimero de reorganizaciones cromosémicas menor al
comparar los cariotipos de CAP y HSA que las que se observan al comparar CAP y ABH.

V.1.3. BANDAS IMPLICADAS EN REORGANIZACIONES
CROMOSOMICAS EVOLUTIVAS

El estudio comparativo de la especie humana (HSA) con Cebus apella (CAP) y Ateles
belzebuth hybridus (ABH), y de CAP con Cebus capucinus (CCA) y ABH (figuras 4.9, 4.12
y 4.14), ha permitido determinar las bandas de HSA y CAP implicadas en las
reorganizaciones cromosomicas evolutivas detectadas (tablas 4.9 a 4.13). En las tablas
5.22 y 5.23 se han agrupado las bandas de HSA y de CAP respectivamente, indicando:
a) la especie con la que se compara para determinar la implicaciéon de cada una de las
bandas en una reorganizacion cromosomica; b) la presencia en esas bandas de un Lugar
Frdgil (sélo en HSA); c) la sensibilidad de las bandas al efecto de las radiaciones
ionizantes y d) la presencia en esas bandas de una secuencia telomérica intersticial
(sdlo en HSA).
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Tabla 5.22a. Bandas de la especie humana (HSA) implicadas en reorganizaciones cromosdmicas
evolutivas al comparar los cromosomas de HSA con los de Cebus apella (CAP) y Ateles belzebuth
hybridus (ABH), y su relacion con: lugares frdgiles, bandas sensibles al efecto de las
radiaciones ionizantes, y localizacién de secuencias teloméricas intersticiales.

Banda de HSA implicada en
una reorganizacion
cromosdmica evolutiva

Especie con la que se
compara el cariotipo
humano CAP (C), ABH (A)

Lugar
fragil en
esa banda

Banda afectada
por radiaciones
ionizantes

STI

lcen

1931

L ©

1g44

L ©

2pll/cen

2q13

+

2q21

+©

3p27

3cen

3q21

3q29

>I> >

4p16

4p15

4cen

4925

4431

5p15

5ql1

5q31

5q35

6p25

6p21

6cen

> >

6q13

+©

7p22

+©

7ql1

L ©

7q32/33/34

+(932)©

7q36

> (> (> (>

+©

8p21

8p23

8cen

> (>

8q13

QA0 D>AOONOO>AO>>ON00>O00000

9p24

(9

>

9q22

(9

>

9cen/pll

(9

>

10cen

(R

>

10q21

(9

+©

10922

(9}

L ©

10q26

A

L ©

/ i la region corresponde a la totalidad de las bandas separadas por el simbolo (/), son bandas contiguas
Lugares frdgiles: segiin (Human Gene Mapping 11, 1991); ©: LF comunes; ©: LF raros

+ Bandas sensibles, de forma significativa, al efecto de las radiaciones ionizantes segtn Barrios y col.

(1989)

STI : Secuencia telomérica intersticial (seglin Azzalin y col. 1997); *: no estdn citadas en el texto de la

publicacidn pero aparecen en la figura de la misma.
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Tabla 5.22b. Bandas de la especie humana (HSA) implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas al comparar los cromosomas de HSA con los de Cebus apella (CAP) y Ateles belzebuth
hybridus (ABH), y su relacion con: lugares frdgiles, bandas sensibles al efecto de las
radiaciones ionizantes, y localizacién de secuencias teloméricas intersticiales.

Banda de HSA implicada en
una reorganizacion
cromosémica evolutiva

Especie con la que se
compara el cariotipo
humano CAP (C), ABH (A)

Lugar
Frdgil en esa
banda

Banda afectada
por radiaciones
ionizantes

STI

11p11/cen

C, A(pll)

11923

NG

11925

12q11/cen

A
A(cen)

12p13

13cen

13q12

14cen

>

14q13

14q32

>

15cen

15q15

15926

> (>

16cen

17p11/cen

A(p11)

17q23

17925

18q11/cen

18p11

A(cen)
A

18423

19p13 0 19913

19cen

20p13

>

20cen

20q11

21cen

>

22cen

OO0 0>>0NN>

/ i la region corresponde a la totalidad de las bandas separadas por el simbolo (/), son bandas contiguas
Lugares frdgiles: segiin (Human Gene Mapping 11, 1991); ©: LF comunes; ©: LF raros

+ Bandas sensibles, de forma significativa, al efecto de las radiaciones ionizantes segtn Barrios y col.

(1989)

STI : Secuencia telomérica intersticial (segln Azzaliny col. 1997)
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Tabla 5.23a. Bandas de Cebus apella (CAP) implicadas en reorganizaciones cromosdmicas
evolutivas al comparar los cromosomas de CAP con los de la especie humana (HSA), Ateles
belzebuth hybridus (ABH) y Cebus capucinus (CCA), y su relacién con bandas sensibles al efecto
de las radiaciones ionizantes del genoma de CAP.

Banda de CAP implicada en Especie con la que se Banda afectada
una reorganizacion compara el cariotipo de CAP | por radiaciones
cromosémica evolutiva HSA (H), ABH (A), CCA (C) ionizantes

1p15
1q12/13/14
1q34
2cen
2q32/33/34
3p15
3cen
3ql16
3q22
4cen
4q14
4q22
4q34
5pll
Hql3
Bcen
6pl14/15
6q32
6q22
6926
7pl4
7pl6
7pl7

7 pll/cen
7q14
7q28
8p14
8cen
8ql11/12
9cen
9p12 0 9q14
10p13
10cen
10q11
10q13
10q24
1lcen
11913

> (> |>
1

. C(p15) -

ITI>IT>0>IT>»>IT>IT>ITTIT>ITXTOTTTTTTr*>»IxTrxr>»>xxTj>»rx x|

/ : la regidn corresponde a la totalidad de las bandas separadas por el simbolo (/), son
bandas contiguas

+: Bandas sensibles, de forma significativa, al efecto de las radiaciones ionizantes segun
Borrell y col. (1998)
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Tabla 5.23b. Bandas de Cebus apella (CAP) implicadas en reorganizaciones cromosomicas
evolutivas al comparar los cromosomas de CAP con los de la especie humana (HSA), Ateles
belzebuth hybridus (ABH) y Cebus capucinus (CCA), y su relacién con bandas sensibles al efecto
de las radiaciones ionizantes del genoma de CAP.

Banda de CAP implicada en Especie con la que se Banda afectada
una reorganizacion compara el cariotipo de CAP | por radiaciones
cromosomica evolutiva HSA (H), ABH (A), CCA (C) ionizantes

12cen
12q22
13cen
13q15/16/17
14cen
15cen
15q22
15q34
16cen
16q24
16926
17cen
17q12
18cen
18q26
19cen
19q21
19q14
20cen
20q23
21cen
21q15.1
21q16
22cen
22q18
23qlé6
23cen
24cen
24q13
25cen
26cen

>
|

>
]

> >

>
|

>
1

I>»Tr>»ITrxrrrxxTx>»Irr>»Irxxrxr>xTx>»>>r>»IrrxrrxxrxxxTxx
>

>
[

/ i la regidn corresponde a la totalidad de las bandas separadas por el simbolo (/), son
bandas contiguas

+: Bandas sensibles, de forma significativa, al efecto de las radiaciones ionizantes segun
Borrell y col. (1998)
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Homo sapiens (HSA): Si contabilizamos todas las bandas de HSA implicadas en
reorganizaciones evolutivas al comparar con cada una de las especies, se observan:

- 47 bandas cromosémicas de la especie humana, implicadas en reorganizaciones
cromosdmicas evolutivas al comparar con CAP

- En la especie humana hay 46 bandas cromosdémicas de la especie humana, implicadas
en reorganizaciones cromosémicas evolutivas al comparar con ABH

Por tanto, hay un fotal de 65 bandas de HSA implicadas en reorganizaciones
cromosémicas evolutivas, al comparar su cariotipo con el de Cebus apella (CAP) y con el
de Ateles belzebuth hybridus (ABH), de ellas:

- 28 bandas coinciden al comparar HSA con CAP y con ABH

- 19 bandas corresponden lnicamente a la comparacion de HSA con CAP

- 18 bandas corresponden Unicamente a la comparacién de HSA con ABH

Hay que tener en cuenta que no se han podido comparar los cromosomas 1, 2 y 16
humanos, con ABH. Si eliminamos las bandas de estos cromosomas humanos (7 bandas
en total), fenemos un fotal de 58 bandas de HSA implicadas en reorganizaciones
cromosémicas evolutivas, al comparar la especie humana con Cebus apella (CAP) y con
Ateles belzebuth hybridus (ABH). En este caso tenemos:

- 40 bandas cromosémicas de HSA implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas al comparar con CAP (que corresponde a un 68.9% de las 58 bandas totales
implicadas en reorganizaciones cromosdmicas evolutivas)

- 46 bandas cromosémicas de HSA implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas al comparar con ABH (que corresponde a un 79.3% de las 58 bandas totales
implicadas en reorganizaciones cromosémicas evolutivas)

- 28 bandas (48.3% de las 58 bandas totales) coinciden al comparar HSA con CAP y con
ABH

- 12 bandas (20.9% de las bandas 58 totales) corresponden Unicamente a la
comparacion de HSA con CAP

- 18 bandas (31% de las 58 bandas totales) corresponden tUnicamente a la comparacién
de HSA con ABH
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Cebus apella: Si contabilizamos todas las bandas de CAP implicadas en
reorganizaciones evolutivas al comparar con cada una de las especies, tenemos:

- En CAP hay 6 bandas cromosdmicas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas al comparar con CCA

- En CAP hay 48 bandas cromosomicas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas al comparar con HSA

- En CAP hay 38 bandas cromosomicas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas al comparar con ABH

Se puede observar un total de 69 bandas de CAP implicadas en reorganizaciones
cromosémicas evolutivas, al comparar los cromosomas de CAP con los de la especie
humana (HSA), Ateles belzebuth hybridus (ABH) y Cebus capucinus (CCA), de ellas:

- 4 bandas coinciden al comparar CAP con HSA, ABH y CCA

- 16 bandas corresponden tnicamente a la comparacién de CAP con HSA y ABH

- 28 bandas corresponden dnicamente a la comparacién de CAP con HSA

- 19 bandas corresponden tnicamente a la comparacién de CAP con ABH

- 2 bandas corresponden (nicamente a la comparacién de CAP con CCA

Hay que fener en cuenta que no hemos podido comparar los cromosomas 1, 2, 4p, 5, 13,
14,22 y 23 de CAP, con ABH. Si eliminamos las bandas de estos cromosomas de Cebus
(15 bandas), tenemos un total de 54 bandas de CAP implicadas en reorganizaciones
cromosémicas evolutivas, al comparar esta especie con HSA, CAP y ABH. Si
contabilizamos ahora las bandas de CAP implicadas en reorganizaciones evolutivas al
comparar con cada una de las especies (sin tener en cuenta los cromosomas 1, 2, 4p, 5,
13,14, 22 y 23 de CAP), tenemos:

- En CAP hay 6 bandas cromosdmicas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas al comparar con CCA (que corresponden a un 11.1% de las 53 bandas de CAP
implicadas en reorganizaciones cromosémicas evolutivas)
- En CAP hay 32 bandas cromosomicas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas al comparar con HSA (que corresponden a un 59.2% de las 53 bandas de CAP
implicadas en reorganizaciones cromosémicas evolutivas)
- En CAP hay 38 bandas cromosomicas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas al comparar con ABH (que corresponden a un 70.4% de las 53 bandas de CAP
implicadas en reorganizaciones cromosémicas evolutivas)

- 4 bandas (7.4% de las 53 bandas totales) coinciden al comparar CAP con HSA, ABH y
CCA.

- 16 bandas (29.6% de las 53 bandas totales) corresponden Unicamente a la
comparacion de CAP con HSA y ABH



Discusién 228

- 12 bandas (22.6% de las 53 bandas totales) corresponden Unicamente a la
comparacion de CAP con HSA

- 18 bandas (33.3% de las 53 bandas totales) corresponden Unicamente a la
comparacion de CAP con ABH

- 2 bandas (3.7% de las 53 bandas totales) corresponden tnicamente a la comparacion
de CAP con CCA

Se han contabilizado el nimero de bandas implicadas en reorganizaciones cromosomicas
evolutivas de cada cromosoma del cariotipo humano y del de Cebus apella (tabla 5.24)
(teniendo en cuenta que no se han podido comparar los cromosomas 1, 2 y 16 de HSA
con ABH, ni los cromosomas 1, 2, 4p, 5, 13, 14, 22 y 23 de CAP con ABH).

Tabla 5.24. Nimero de bandas implicadas en reorganizaciones cromosdmicas evolutivas en
cada uno de los cromosomas de la especie humana y de Cebus apella.

Cromosoma de HSA/n® de | Cromosoma de CAP/n° de
bandas implicadas en bandas implicadas en
reorganizaciones reorganizaciones
cromosémicas evolutivas | cromosémicas evolutivas

1/3 10/4 19/2 1/3 10/5 19/3
2/3 11/3 20/3 2/2 11/2 20/2
3/4 12/2 21/1 3/4 12/2 21/3
4/5 13/2 22/1 4/4 13/2 22/2
5/4 14/3 X/0 5/3 14/1 23/2

6/4 15/3 6/4 15/3 24/2
7/4 16/1 7/6 16/3 25/1
8/4 17/3 8/3 17/2 26/1
9/3 18/3 9/2 18/2 X/0

En esta tabla se puede observar que todos los cromosomas tanto de HSA como de CAP,
tienen un ndmero similar de bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas, que va desde O (el cromosoma X en ambos casos) a 5 bandas (el cromosoma
4 de HSA) o a 6 bandas (el cromosoma 7 de CAP). También se puede observar que en
general, no se puede establecer una relacién directa entre el tamafio de los
cromosomas y el nimero de bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas, en cada uno de los cariotipos.

En el cariotipo humano se han detectado un total de 65 bandas cromosémicas
implicadas en reorganizaciones cromosomicas evolutivas (teniendo en cuenta a todos los
cromosomas de HSA). En CAP se han detectado un total de 69 bandas implicadas en
reorganizaciones cromosémicas evolutivas (tfambién teniendo en cuenta a todos los
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cromosomas de CAP). Si tenemos en cuenta que en el cariotipo de la especie humana
hay 305 bandas y en el de Cebus apella hay, 335 bandas (en ambos casos segln el grado
de resolucion cromosémica utilizado en este trabajo), el nimero de bandas totales
afectadas por reorganizaciones cromosomicas en ambos cariotipos corresponde a un
21,3% y aun 20,6% respectivamente.

V.1.3.1. Relacion entre bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas y localizacion de Lugares Fragiles

Uno de los objetivos de este trabajo ha sido relacionar la presencia de lugares frdgiles
(LF), con las bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas evolutivas en la
especie humana.

En la tabla 5.22 se describe la coincidencia entre las bandas implicadas en
reorganizaciones cromosémicas evolutivas descritas en este trabajo, y la presencia de
un lugar frdgil en esa misma banda (Human Gene Mapping 11, 1991).

De las 65 bandas de HSA implicadas en reorganizaciones cromosémicas evolutivas al
comparar su cariotipo con el de CAP y/o con el de ABH, 22 (33,8%) coinciden con la
localizacion de un LF (tabla 5.22). Si tenemos en cuenta Unicamente las 28 bandas de
HSA que estdn implicadas en reorganizaciones evolutivas comunes al comparar su
cariotipo tanto con el de CAP como con el de ABH, 5 de ellas (17.8%) coinciden con la
localizacién de un lugar frdgil en el cariotipo humano.

A pesar de que se observa cierta relacion entre la localizacion de un LF con la
implicacién de esa misma banda cromosémica en una reorganizacién cromosémica
evolutiva, esta relacion no es, sin embargo, estadisticamente significativa (aplicando el
test de la Ji cuadrado). La comparacién del cariotipo humano con un nimero de
especies mayor, podria aumentar la relacion existente entre LF y bandas implicadas en
reorganizaciones cromosomicas evolutivas.

V.1.3.2. Relacion entre bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas y bandas sensibles al efecto de las radiaciones ionizantes

En la figura 4.15, extraida del trabajo de Barrios y col. (1989), se indican las bandas
sensibles al efecto de las radiaciones ionizantes en la especie humana. De todas estas
bandas, sélo 20 son sensibles, de forma significativa, al efecto de las radiaciones
ionizantes, y de éstas Ultimas, Unicamente 7 coinciden con bandas de HSA implicadas
en las reorganizaciones cromosémicas evolutivas descritas en este trabajo: 3921, 5q31,
7p22, 7ql11, 7q32, 14932 y 17925 (tabla 5.22). Sin embargo, hay que destacar que de
estas 7 bandas, todas menos una (la banda 17q25) estdn implicadas en reorganizaciones
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cromosdmicas evolutivas cuando comparamos la especie humana tanto con CAP como
con ABH.

Con estos datos se puede afirmar que, a pesar de las coincidencias observadas (10,7%),
no existe una coincidencia estadisticamente significativa (aplicando el test de la Ji
cuadrado), entre las bandas sensibles al efecto de las radiaciones ionizantes, y las
bandas implicadas en reorganizaciones cromosdmicas evolutivas del cariotipo humano.
Hay que tener en cuenta que en este trabajo se ha realizado la comparacién de la
especie humana con dos especies de platirrinos. Seria interesante comparar el
cariotipo humano con otras especies de primates. De esta forma podriamos tener un
ndmero mayor de bandas de HSA implicadas en reorganizaciones evolutivas, y podria
aumentar el nimero de bandas coincidentes con las bandas afectadas de forma
significativa por radiaciones ionizantes.

En la figura 4.16 se presentan los resultados obtenidos en nuestro laboratorio por
Borrell y col. (1998). En esta figura se observan las bandas de Cebus apella afectadas
por radiaciones ionizantes. De ellas sdlo 26 estdn afectadas de forma significativa, y
Unicamente 4 coinciden con bandas del cariotipo de CAP implicadas en las
reorganizaciones cromosomicas evolutivas descritas en este trabajo: 1p15, 1434, 8ql2 y
11q13 (tabla 5.23). Sélo una de ellas (8q12) estd implicada en reorganizaciones
cromosdmicas evolutivas cuando comparamos el cariotipo de CAP con el de HSA, ABH y
CCA. En este caso, la relacidon entre bandas de CAP sensibles al efecto de las
radiaciones ionizantes y bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas es adn menor que en el caso de HSA (5.79%). El test de la Ji Cuadrado
revela que estas coincidencias nho son estadisticamente significativas.

A partir de los datos aqui reflejados sobre la relacién entre las bandas implicadas en
las reorganizaciones cromosémicas evolutivas detectadas en este trabajo, la
localizacién de lugares frdgiles, y las bandas sensibles al efecto de las radiaciones
ionizantes se puede concluir que:

- la relacién existente entre bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas y bandas sensibles al efecto de las radiaciones ionizantes no es
estadisticamente significativa (aplicando el test de la Ji cuadrado).

- la relacién existente entre bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas y la localizacién de lugares frdgiles en esas mismas bandas, aunque es mayor
que la existente con bandas afectadas por radiaciones ionizantes, tampoco es
estadisticamente significativa (aplicando el test de la Ji cuadrado).
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Estos datos parecen indicar que, las regiones cromosémicas que se rompen para que se
produzca una reorganizacion cromosomica evolutiva, podrian tener una estructura
cromosémica diferente de las que se rompen como consecuencia de agentes quimicos
(LF) o fisicos (bandas sensibles al efecto de las radiaciones ionizantes). El estudio
molecular de estas regiones podria arrojar luz sobre esta cuestion.

V.1.3.3. Relacion entre bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas
evolutivas y secuencias teloméricas intersticiales

Tal y como se ha comentado en la introduccion hay dos hipétesis, que no son
mutuamente excluyentes, para explicar la presencia de secuencias teloméricas en
localizaciones cromosémicas intersticiales (STI) (Meyne y col. 1990):

a) a lo largo de los cromosomas de la mayoria de los vertebrados, existen regiones de
DNA repetitivo que poseen la misma secuencia que la que compone el telémero
cromosémico. Estas STI podrian funcionar como telomeros funcionales despues de una
reorganizacion, estabilizandola.

b) las STI se habrian originado mediante la fusién telomérica de cromosomas
ancestrales. En este caso la presencia de una STI podria ser una cicatriz de esa fusion.

La primera de las hipdtesis se puede relacionar con la propuesta de algunos autores que
describen una cierta tendencia a la fragilidad en las regiones cromosémicas que
presentan una secuencia telomérica intersticial (Hastie y Allshire 1989; Alvarez y col.
1993; Bertoni y col. 1994; Slijepcevic y col. 1996). Con los resultados obtenidos en
este trabajo se puede observar que de los 22 LF que coinciden con una banda de HSA
implicada en una reorganizaciéon cromosomica evolutiva, 8 (36.4%) coinciden también
con la localizacién de una STI. Con estos resultados no podemos ni rechazar ni afirmar
con rotundidad la primera hipétesis, es decir, que aquellas bandas que poseen una STI
tienen tendencia a romperse para dar lugar a una reorganizacién cromosomica.

Como apunta la segunda hipétesis, la presencia de una STI puede ser la consecuencia
de una reorganizacion cromosdmica. Hasta el momento, en la especie humana sélo hay
un caso documentado sobre el posible origen de una STI como consecuencia de una
reorganizacion cromosémica evolutiva. Ijdo y col. (1991) localizaron una secuencia
telomérica intersticial en la banda 2q13 humana. Esta STI parece ser la cicatriz de la
fusion telomérica que origind el cromosoma 2 humano. Hay que destacar que la banda
2q13 corresponde al punto de fusién de dos cromosomas de los hominidos (Yunis y
Prakash 1982) y coincide también con el punto de fusién de 2 cromosomas de Cebus
apella (figura 4.9 del capitulo de resultados).
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A partir de los resultados obtenidos al comparar el patrén de bandas de los
cromosomas de la especie humana (HSA), Cebus apella (CAP) y A. belzebuth hybridus
(ABH) (figuras 4.9 y 4.12), podriamos atribuir la presencia de algunas de las STI
descritas en el cariotipo humano (Azzalin y col. 1997) a cicatrices de reorganizaciones
cromosémicas evolutivas (fusiones i/o inversiones pericéntricas) (tabla 5.24). En la
figura 5.22 se presenta un ejemplo de una reorganizacién cromosémica que podria ser la
causa de la presencia de una STI.

Figura 5.22. Reorganizacion cromosémica que explicaria la homologia existente en los
cromosomas 16 de Cebus apella y 11 de Homo sapiens. La inversién pericéntrica en 16 de CAP
seria la responsable de la internalizacion del teldmero en la region centromérica de 11 de HSA.
Esta reorganizacién podria explicar la presencia de una STI en la region centromérica de 11 de
HSA.
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Tabla 5.25.a. Secuencias teloméricas intersticiales (STI) descritas por Azzalin (1997) en el
cariotipo humano, y telémeros que han podido quedar internalizados como consecuencia de una
reorganizacién cromosémica segun las reorganizaciones detectadas en este trabajo (ver figuras
49y4.12).

TI de HSA | Telémero de CAP o ABH |

1p32 -

1p22 -

1cen 14p+23p CAP
1q12 -

1925 -

1q31 23q+22q CAP
2p13 -

2cen -

2q13 -

2q21 13p CAP
3p22 -

3p14 -

3cen 18p CAP
3q21 20q CAP
3q24 -

3q26 -

4cen -

4q13 -
4925 10p+15p ABH®
4q28 -

4q35 -

5cen -

5q14 -

5q23 -
5q31 5p+9q ABH®
6p22 -

6cen -

6q14 -

6q21 -

6q22 -

7p21 -

7pll -

7q11 15p CAP
7q22 -

7q32 15q+1p CAP
8p21 -

8cen 8p CAP
8q22 -

9cen 19p CAP
9q31 -
10cen 26p CAP
10923 -

11cen 16p CAP
11q13 -
11923 11qg ABH®
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Tabla 5.25.b. Secuencias teloméricas intersticiales (STI) descritas por Azzalin (1997) en el
cariotipo humano, y telémeros que han podido quedar internalizados como consecuencia de una
reorganizacién cromosémica segun las reorganizaciones detectadas en este trabajo (ver figuras
49y4.12).

TI de HSA | Telémero de CAP o ABH |

12q13 -
12q23 -
13q12 12p ABH*
14922 -
15924 -
16cen -
17cen 21p CAP
18q21 -
20cen -
Xq21 -

CAP: Cebus apella

ABH: Ateles belzebuth hybridus

- STI no explicadas por reorganizaciones cromosémicas comparando el cariotipo de HSA con
CAP y/o ABH.

®: los homélogos a los cromosomas 4 y 5 humanos en el ancestro de los primates podrian ser
tres y dos pares cromosémicos respectivamente, igual que en ABH (en este trabajo) y en el
prosimio Eulemur fulvus mayottensis (Miiller y col. 1997).

@: en el ancestro de los primates, el cromosoma homélogo al 11 humano podria tener el mismo
patrén de bandas que el par 11 de ABH.

*: la reorganizacion cromosdmica catalogada como una inactivacion/activacién centromérica al
comparar los cromosomas 13 de HSA y 12 de ABH podria ser también una inversidn
pericentromérica. En ese caso, el telomero en 12p de ABH quedaria internalizado y situado en la
banda humana 13q12.

Todos estos datos, que hacen referencia a posibles reorganizaciones cromosémicas en ABH, no
han sido contemplados en la reconstruccion del cariotipo ancestral de los Platyrrhini.

En este trabajo, se han podido localizar las secuencias teloméricas intersticiales que
habrian aparecido en el cariotipo humano, como consecuencia de las reorganizaciones
cromosdmicas evolutivas detectadas mediante la comparacion del patrén de bandas de
todos los cromosomas de CAP (excepto los pares 12, 14, 15 y 20) con los cromosomas
de HSA.
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V.2. ANALISIS CUALITATIVO DE LA HETEROCROMATINA
CONSTITUTIVA

Con los resultados obtenidos a partir del andlisis cualitativo de la heterocromatina
constitutiva podemos formular diferentes hipétesis, para intentar explicar algunas
cuestiones en referencia a la heterocromatina, que no han sido resueltas hasta ahora:

1) ¢Se puede establecer algln tipo de relacién entre el origen de la heterocromatina y
su localizacién en el cromosoma?

2) ¢Sigue la heterocromatina centromérica una evolucién paralela o independiente de la
de las regiones eucromdticas?

3) ¢Puede estar relacionado el proceso de especiacion con diferencias cualitativas de la
heterocromatina constitutiva?

4) ¢Existe alguna relacion entre las variaciones cualitativas de la heterocromatina y la
filogenia de las especies?

V.2.1. ORIGEN DE LA HETEROCROMATINA CONSTITUTIVA

Para intentar establecer si existe una relacién entre el origen de la heterocromatina y
su localizacion en el cromosoma se ha analizado, por separado, la heterocromatina
constitutiva de las diferentes especies objeto de este estudio, en funcién de su
localizacion cromosémica.

V.2.1.1. Heterocromatina intersticial y/o terminal (HIT)

Las especies PTR, GGO, HSY, CSA, CAP, ABH, AAZ y ANA presentan heterocromatina
de localizacion intersticial y/o terminal. Si tenemos en cuenta la respuesta de esta
heterocromatina frente a los tratamientos aplicados en este estudio, podemos
clasificar a estos primates en dos grupos:

a) los que poseen HIT homogénea, es decir, de un solo tipo, que puede o ho
coincidir con la heterocromatina centromérica. A este grupo pertenecen los catarrinos
CSA (tipo VIII) y HSY (tipo XVI), y los platirrinos CAP (tipo XXIII), ABH (tipo XXV),
AAZ (tipo IX)y ANA (tipo X) (tabla 4.26). Hay que tener en cuenta que, en el caso de
ANA, no podemos hablar de homogeneidad propiamente dicha ya que sélo posee un par
cromosémico que presente heterocromatina de localizacion intersticial, y ninguno con
heterocromatina terminal.

b) los que poseen mds de un tipo de HIT, es decir, tienen HIT heterogénea. Se
engloban en esta categoria los hominidos PTR (tipos XIX, XX y XXIV)y GGO (tipos I,
IIT, VIT, VIII, XII, XXVI, XXVII, XXVIII, XXIX, XXX, XXXI y XXXITI) (tabla 4.26).
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La homogeneidad cualitativa contrastada por nuestros resultados en la HIT de CAP es
consistente, en cierto modo, con los resultados publicados por Fanning y col. (1993).
Estos autores realizaron experimentos de hibridacion in situ usando la sonda del DNA
satélite de Cebus apella, CapA, y encontraron seiial de hibridacion en todas las regiones
de heterocromatina no centromérica en CAP, lo que vendria a incidir tfambién sobre su
homogeneidad (al menos en lo que se refiere a la presencia de este DNA satélite).

Tanto en CSA como en HSY, CAP y ABH la homogeneidad intraespecifica observada en
la HIT parece sugerir un origen reciente de la misma: no se habrian originado un
ndmero de cambios suficientes como para poder ser detectados con las técnicas
aplicadas en este estudio. El hecho de que el tipo de HIT sea especie especifico
reforzaria la hipdétesis anterior de un origen reciente. Sin embargo, hay que
diferenciar lo que ocurre en CSA de lo que se observa en el resto de especies que
presentan homogeneidad en la HIT. Mientras que en HSY, CAP y ABH la HIT es de un
tipo diferente a cualquiera de los tipos de heterocromatina centromérica presentes en
la misma especie, CSA en cambio, posee un solo tipo de HIT que es igual al dnico tipo de
heterocromatina centromérica presente en esta especie. Esta observacion podria
indicar que en HSY, CAP y ABH, la HIT podria tener un origen independiente al de la
heterocromatina preexistente en el cariotipo correspondiente. En CSA en cambio, la
heterocromatina terminal se podria haber originado a partir de la centromérica.

Para concretar el momento evolutivo en el que se incorpord la HIT (posterior a la
divergencia de las especies o posterior a la divergencia del género y anterior a la
divergencia de las especies actuales), debemos fijarnos en lo que ocurre cuando
analizamos diferentes especies pertenecientes a un mismo género. En este trabajo,
sélo podemos encontrar un ejemplo de este tipo en el género Aotus, del que hemos
analizado dos especies (AAZ y ANA). Ambas especies poseen un solo tipo de
heterocromatina intersticial (ninguna de las dos especies presenta heterocromatina de
localizacién terminal), que es diferente en ambos casos. Por tanto, si tenemos en
cuenta los resultados obtenidos en estas dos especies de Aotus, la HIT se habria
originado posteriormente a la divergencia de estas especies.

Pieczarka y col. (1998) han realizado el andlisis cualitativo de la heterocromatina
constitutiva de una pareja de Aotus de los que se desconoce la especie, y a los que los
autores denominan Aotus de Rondonia (haciendo referencia al drea geogrdfica de
donde proceden los ejemplares). Para el andlisis cualitativo utilizaron varios enzimas de
restriccion (entre ellos Alul, Haelll, Rsal). Los datos obtenidos con la digestion in
situ muestran que la heterocromatina intersticial de estos Aotus de Rondonia, a
diferencia de lo que se observa en AAZ y ANA, es heterogénea. Por tanto, los datos de
Pieczarka y col. (1998) no refuerzan los datos obtenidos en este trabajo en AAZ y
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ANA, sino mds bien al contrario, ya que la variabilidad cualitativa observada por
Pieczarka y col. en los Aotus de Rondonia no sugiere una incorporacion reciente de la
HIT. Una tasa de cambio en la HIT mayor en los Aotus de Rondonia con respecto a
AAZ y ANA podria explicar las diferencias en las caracteristicas cualitativas de la
HIT en estos Aotus.

En la literatura existe otro caso de andlisis cualitativo de la heterocromatina
constitutiva de diferentes especies, pertenecientes al mismo género. Pieczarka y col.
(1996) analizaron la heterocromatina constitutiva de tres especies de primates del
género Callithrix. Los resultados muestran que la heterocromatina terminal de estas
especies es homogénea, lo que indicaria que su aparicién ha sido anterior al proceso de
especiacion de este grupo.

Por tanto, tenemos dos casos de andlisis cualitativo de la heterocromatina intersticial
y/o terminal en diferentes especies pertenecientes a un mismo género. En un caso la
aparicion de la HIT parece ser posterior a la divergencia de las especies del mismo
género (AAZ y ANA), mientras que en el otro caso la aparicion de la HIT podria haber
sido anterior a la divergencia de las especies (Callithrix). Seria necesario ampliar el
nimero de especies analizadas de cada uno de los géneros estudiados en este trabajo
para intentar establecer de esta forma, cudl ha sido el momento evolutivo en el que
aparecié la HIT en los diferentes grupos taxonémicos del orden primates.

V.2.1.2. Heterocromatina pericentromérica (HPC)

Cuando se observa un bloque de heterocromatina en la regién centromérica, en algunas
ocasiones es dificil decidir si la heterocromatina ocupa Udnicamente la region
centromérica, o si se extiende también hacia la region pericentromérica. Hay casos, en
los que el tamafio del bloque heterocromdtico, permite observar claramente la
presencia de heterocromatina pericentromérica ya sea en el brazo p, en el brazo q o en
ambos. Sin embargo, en otros casos ho resulta fdcil determinar la existencia de
heterocromatina pericentomérica (debido a su reducido tamafio). El criterio utilizado
en estos casos ha sido considerar la existencia de HPC cuando el bloque de
heterocromatina ocupa una region mayor de lo que se considera, estrictamente, como
region centromérica.

Algunas de las especies de primates aqui estudiadas poseen heterocromatina
pericentromérica (HPC) en todos o en algunos de sus cromosomas. En estas especies
podemos observar dos tipos de respuesta de la heterocromatina pericentromérica:
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a) especies en las que la heterocromatina pericentromérica es del mismo tipo que
la centromérica del mismo cromosoma. Estdn incluidas en esta categoria las especies
PTR (la HPC ocupa prdcticamente todo el brazo corto de los cromosomas 13, 14, 21y
22), CAE y CSA (tablas 4.15,4.19 y 4.24).

b) especies en las que la HPC no siempre es del mismo tipo que la HC del mismo
cromosoma. A este grupo pertenecen las dos especies de Aotus analizadas (AAZ y
ANA) y la especie humana (HSA) (tablas 4.22, 4.23, 4.14, 4.24 y 4.25).

Estos datos parecen reflejar que, en general, la HPC podria haber tenido su origen en
la heterocromatina centromérica mediante amplificaciéon de las secuencias
centroméricas contiguas. Las diferencias en el tipo de HPC y centromérica observadas
en algunos cromosomas de algunas especies incluidas en el grupo b), podrian atribuirse
a la acumulacion de cambios sufridos en la HPC que la habrian diferenciado de la
centromérica contigua.

V.2.1.3. Heterocromatina centromérica (HC)

Con respecto a la heterocromatina centromérica, podemos agrupar a las especies
estudiadas segln dos tipos de respuesta:

a) los primates que presentan heterocromatina centromérica homogénea, es
decir, aquellas especies en las que los centrémeros de todos sus cromosomas
reaccionan de la misma forma frente a los diferentes tratamientos aplicados. A este
grupo pertenecen los Cercopithecidae MFA, MTT PLE, PSP, CAE, CSA y CAL, y el
platirrino AAZ (Tablas 4.18, 4.19 y 4.22).

b) los primates que poseen HC heterogénea. Pertenecen a esta categoria los
catarrinos HSA, PTR, GGO y HSY, y los platirrinos CAP, ABH y ANA (tablas 4.14, 4.15,
4.16,4.17,4.20,4.21 y 4.23)

Hay que destacar que la especie Aotus nancymai (ANA) posee un solo tipo de
heterocromatina centromérica en todos sus cromosomas, excepto en el par 5y en el
cromosoma Y (tabla 4.23). La respuesta frente a la digestion con los mismos enzimas de
restriccidon (sin tener en cuenta Rsal), de la heterocromatina centromérica de todos
los cromosomas de la otra especie de Aotus analizada Aotus azarae, es similar a la de
todos los cromosomas de ANA (excepto el par 5 y el ¥Y). Esta observacién podria
indicar que las diferencias observadas en la HC del par 5 y del cromosoma ¥ de ANA,
son la consecuencia de cambios en la HC de esos cromosomas. Debido a que en este
trabajo se ha analizado un dnico individuo de la especie A. nancymai, seria conveniente
analizar un nimero mayor de individuos pertenecientes a esta especie, para determinar
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si se trata de una caracteristica presente Unicamente en este ejemplar o si es
realmente propia de la especie.

En general, se puede observar que las caracteristicas cualitativas de la
heterocromatina de los cromosomas acrocéntricos o de los cromosomas que poseen un
pequefio brazo corto, heterocromdtico prdcticamente en su totalidad, son diferentes
de las de los cromosomas no acrocéntricos, en las especies que posen HC heterogénea.
Si analizamos la respuesta de la HC en estas especies se deduce que:

- los cromosomas acrocéntricos de la especie humana (HSA) excepto el par 15,
poseen el mismo tipo de HC (tipo XXII, tabla 4.24). El par 15 posee HC del tipo ITII
(tabla 4.24). La HC de los cromosomas no acrocéntricos presenta, en cambio, un alto
grado de heterogeneidad ya que se han podido describir hasta 10 tipos diferentes
(tabla 4.14 y 4.24).

- en la especie Pan troglodytes (PTR) se observa un solo par cromosémico
acrocéntrico (par 18) y cuatro pares con el brazo p heterocromdtico (13, 14, 21y 22).
Todos los cromosomas con el brazo p heterocromdtico poseen el mismo tipo de HC (tipo
I, tabla 4.24 y 4.26), mientras que la HC del par 18 es del tipo VITI (tabla 4.24y 4.26). La
HC de los cromosomas no acrocéntricos es heterogénea ya que se pueden observar
hasta 9 tipos diferentes.

- los cromosomas 21 y 22 son los (nicos cromosomas acrocéntricos de la especie
Gorilla gorilla (6G0). Los dos pares poseen el mismo tipo de HC (tipo VII, tabla 4.24). La
HC de los cromosomas no acrocéntricos presenta un alto grado de heterogeneidad ya
que se pueden observar hasta 5 tipos diferentes.

- en la especie Cebus apella, todos los cromosomas acrocéntricos (pares del 11 al
26) poseen el mismo tipo de HC (tipo VIII, tabla 4.24). La HC de los cromosomas ho
acrocéntricos, en cambio, es heterogénea ya que se pueden observar 4 tipos
diferentes. Este dato podria explicar la observacion de Fanning y col (1993), que
usando la sonda del DNA satélite de Cebus apella, CapB, observan sefial de hibridacidn
en todos los cromosomas acrocéntricos pero sélo en algunos submetacéntricos de CAP.
Fanning y col. atribuyen la ausencia de sefial de hibridacién en algunos sumetacéntricos
de CAP al limite de resolucién de la propia técnica. Con nuestros resultados podemos
atribuir esta falta de sefial a las diferencias cualitativas observadas en este trabajo,
en la HC de CAP de los cromosomas no acrocéntricos.

- en el cariotipo de la especie Ateles belzebuth hybridus se pueden observar dos
pares de cromosomas acrocéntricos (15 y 16, figura 4.4). La HC en ambos casos es del
tipo XII (tabla 4.24). En los cromosomas no acrocéntricos se puede observar dos tipos
diferentes de HC (tipos XII y XVII, tabla 4.24).
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Algunos autores han sugerido que las asociaciones de las regiones heterocromdticas de
los cromosomas acrocéntricos pueden facilitar el intercambio de DNA entre ellos,
provocando la homogeneizacion de su DNA repetitivo ("concerted evolution”)
(Schweizer y Loidl, 1987). Este tipo de asociaciones se han podido observar en
metafases de linfocitos de la especie Cebus apella durante la elaboracién de este
trabajo, en cromosomas humanos (Ferguson-Smith y Handmaker 1963), en otros
primates (Henderson y col. 1976) y en cerdo (Jantsch y col. 1990). Por tanto, este
mecanismo podria explicar el alto grado de homogeneidad de la HC observada en los
cromosomas acrocéntricos de las especies de primates analizadas. Durante la
realizacién de este trabajo se observaron también asociaciones de las regiones
heterocromdticas que ocupan prdcticamente la totalidad del brazo corto de los
cromosomas 13, 14, 21 y 22 de chimpancé. Por esta razén se puede atribuir la
homogeneidad de su heterocromatina centromérica y del brazo p al mismo mecanismo
que podria ser responsable de la homogeneidad de la HC en los cromosomas
acrocéntricos.

Los resultados obtenidos sobre el andlisis cualitativo de la HC en general (sin distinguir
entre cromosomas acrocéntricos o con brazo p heterocromdtico del resto) indican que,
todos los primates aqui estudiados, excepto los Cercopithecidae y el Platyrrhini AAZ (y
ANA si la diferencia en la HC del 5 e el Y es una particularidad del ejemplar aqui
analizado y no de la especie) poseen HC heterogénea. Estos resultados junto con los
datos publicados por otros autores analizando la calidad de la heterocromatina
constitutiva en otras especies de primates (Pieczarka y col. 1996 y 2000), parecen
indicar que el origen de la heterocromatina centromérica seria mds antiguo que el de la
HIT, y asi, se habrian podido acumular un nimero de cambios suficiente para producir
la heterogeneidad detectada.

V.2.2. EVOLUCION DE LA HETEROCROMATINA CENTROMERICA CON
RESPECTO A LA EUCROMATINA

Como se ha comentado en el apartado de resultados, no todas las especies de primates
analizadas poseen heterocromatina de localizacion intersticial, terminal o
pericentromérica. Sin embargo, en fodas ellas se puede observar la presencia de
heterocromatina de localizacion centromérica (HC). Por ello, en este apartado nos
referiremos Unicamente a la HC ya que es la que poseen todas las especies.

En los diferentes grupos taxondmicos de primates a los que pertenecen las especies
estudiadas en este trabajo, se pueden observar diferentes relaciones entre los
cambios cromosémicos evolutivos que ocurren en la eucromatina (reorganizaciones) y
las caracteristicas cualitativas de su heterocromatina.
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Podemos tomar como ejemplo las especies de Cercopithecidae estudiadas. Si
comparamos el cariotipo de las diferentes especies que forman la tribu Cercopithecini
(género Cercopithecus), podemos detectar un gran nimero de reorganizaciones
cromosémicas (Ponsa y col. 1986; Sineo y col. 1986; 1990). Sin embargo, la
heterocromatina centromérica en las especies CAE, CSA y CAL es homogénea (tipo
VIII, tabla 4.24), lo que indica que sea cual sea su composicién y estructura, responden
del mismo modo a los tratamientos aplicados. En la tribu Papionini las reorganizaciones
cromosdémicas son muy escasas, prdcticamente inexistentes (Dutrillaux y col. 1979;
Clemente y col. 1990). El andlisis de la heterocromatina constitutiva de las especies de
esta fribu revela que ésta es también homogénea (tipo XVI, tabla 4.24). Igual que en el
caso de las especies de la fribu Cercopithecini, la homogeneidad es intra e
interespecifica.

Los resultados obtenidos en las especies de ambas tribus revelan que, en la tribu
Papionini, la evolucién de las regiones de heterocromatina centromérica parece seguir
el mismo patrén que la de las regiones eucromdticas, es decir, ausencia de cambios. En
la tribu Cercopithecini, sin embargo, la ausencia de cambios cualitativos en la
heterocromatina no estd asociada a ausencia de reorganizaciones cromosdmicas, sino
mds bien al contrario.

Se han comparado las caracteristicas cualitativas de la heterocromatina centromérica
de los cromosomas homélogos de los Hominidae HSA, PTR y GGO (cercanos
filogenéticamente, y cuyas homologias han sido establecidas mediante la comparacion
del patrén de bandas G por Yunish y Prakash, 1982 y confirmadas mediante ZOO-FISH
por Wienberg y col. 1990 y Jauch y col. 1992) y del Platyrrhini CAP (alejado
filogenéticamente de los grandes monos, y cuyas homologias con el cariotipo humano
han sido demostradas o redefinidas mediante la técnica de ZOO-FISH (ver apartado
de resultados). El resultado de esta comparacion se presenta en la tabla 5.26, en la que
se observa que la mayor parte de los cromosomas homdlogos de estas especies poseen
un tipo diferente de heterocromatina centromérica, incluso si comparamos los
cromosomas de los grandes monos, que como ya se ha comentado, son especies
cercanas filogenéticamente.

Estos datos estdn en la misma linea que los resultados obtenidos por otros autores
aplicando la técnica de hibridacion in situ sobre cromosomas de chimpanzé y gorila, con
diferentes sondas de DNA alfoide humano (Waye y col. 1989 Jergensen y col. 1992;
Archidiacono y col. 1995). En estos trabajos se observa que, la mayoria de las sondas
humanas no hibridan en el centromero de sus cromosomas homadlogos en chimpancé y
gorila, lo que indica que las secuencias de DNA alfoide de estos primates, no se han
conservado.
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Por tanto, y al menos en las especies de grandes monos PTR, GGO y HSA y el
Platyrrhini CAP cuando las comparamos entre si, se observa que si bien la eucromatina
se conserva invariable o con variaciones reconocibles mediante reorganizaciones
cromosémicas, la heterocromatina centromérica, en general, no se ha conservado.
Parece que en estas especies, la heterocromatina ha sufrido una evolucion
independiente y mds rdpida de la de las regiones eucromdticas, cuyas variaciones
podrian estar sometidas a una presion selectiva mds estricta.
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Tabla 5.26. Comparacién de los tipos de heterocromatina centromérica (HC) de los cromosomas
homélogos de las especies Homo sapiens (HSA), Pan troglodytes (PTR), Gorilla gorilla (6GO) y

Cebus apella (CAP).

HSA PTR 660 CAP
CROMOSOMA/TIPO HC | CROMOSOMA/TIPO HC | CROMOSOMA/TIPO HC | CROMOSOMA/TIPO HC
1/2 1/14 1/10 14/8

22/8

2/21 2p/1 2p/7 5/17

2q/18 2q/-

3/13 3/16 3/10 18/8
11/8

4/13 4/14 4/7 2/17
5/13 5/18 5/1 1/12
6/21 6/14 6/10 3/12
7/10 7/1 7/14 15/8
8/18 8/14 8/10 013 7/17
8/11

9/1 9/2 9/7 19/8
10/13 10/10 10/100 13 4/12
26/8

11/16 11/8 11/10 013 16/8
12/14 12/10 12/10 0 13 12/8
13/22 13/1 13/7 17/8
14/22 14/1 14/1 6/12
15/3 15/1 15/7 24/8
6/12

16/1 16/1 16/1 4/12
5/17

17/22 17/1 17/13 21/8
18/22 18/7 18/10 7/17
19/10 19/4 19/10 9/7
20/22 20/4 20/10 10/7
21/22 21/1 21/7 11/8
22/22 22/1 22/7 25/8
X/16 X/16 X/10 013 X/11

- en los gorilas estudiados, el cromosoma 2q no posee heterocromatina centromérica detectable.
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V.2.3. HETEROCROMATINA Y ESPECIACION

Para establecer si los cambios cualitativos de la heterocromatina pueden estar
implicados en el proceso de especiacion en los primates, hemos analizado especies
pertenecientes a diferentes grupos taxondmicos. De esta forma tenemos
representados taxones con diferentes relaciones entre la presencia o no de
reorganizaciones cromosdémicas (detectadas tras la comparacién de los patrones de
bandas G), y las caracteristicas cualitativas de la heterocromatina centromérica (del
mismo tipo o de tipo diferente) en los cromosomas homdlogos de esas especies:

a) Presencia de reorganizaciones cromosémicas y de diferencias en las caracteristicas
cualitativas de la heterocromatina centromérica de los cromosomas homdlogos entre
especies cercanas filogenéticamente:

- Hominidae: HSA, PTR y GGO (ver apartado V.2.2 y tabla 5.26)
- Cebidae: CAP y ABH (ver apartado de resultados)

b) Ausencia de reorganizaciones cromosémicas y de diferencias en las caracteristicas
cualitativas de la heterocromatina centromérica de los cromosomas homdlogos entre
especies pertenecientes a grupos taxondémicos cercanos filogenéticamente:

- Cercopithecidae: CAE y CSA de la tribu Cercopithecini. La dnica diferencia
carioldgica entre CAE y CSA es la presencia de heterocromatina terminal en el brazo
corto en cuatro pares de cromosomas en CSA (Sineo y col. 1986). La ausencia de
reorganizaciones cromosdémicas coincide, en este caso, con la ausencia de diferencias
cualitativas en la HC de los cromosomas homélogos en ambas especies.

- Cercopithecidae: MFA, MTT, PLE, PSP de la tribu Papionini. La comparacién del
patron de bandas de estas especies revela que sus cariotipos son prdcticamente
idénticos (Dutrillaux y col. 1979; Clemente y col. 1990) y ademds, los resultados
presentados en este trabajo revelan que no existen diferencias cualitativas en la HC
de los cromosomas homélogos entre estas especies. De hecho todos los cromosomas de
estas especies poseen el mismo tipo de heterocromatina centromérica (tabla 4.18).

c) Presencia de reorganizaciones cromosomicas sin diferencias en las caracteristicas
cualitativas de la heterocromatina centromérica de los cromosomas homdlogos entre
especies cercanas filogenéticamente:

- Cebidae: AAZ y ANA. Ma y col. (1981) establecieron la presencia de reorganizaciones
que explicarian las homologias cromosémicas entre ambas especies de Aotus. Los
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resultados obtenidos en este frabajo nos indican que, las reorganizaciones
cromosémicas no estarian acompafiadas de diferencias cualitativas en la
heterocromatina centromérica de los cromosomas homdlogos entre ambas especies,

- Cercopithecidae: CAE/CSA y CAL de la tribu Ceropithecini. Ya hemos comentado que
no existen diferencias ni en el cariotipo ni en la calidad de la HC en los cromosomas
homélogos entre CAE y CSA. Sin embargo, la comparacién del patrén de bandas de
CAE/CSA y CAL revela la existencia de reorganizaciones cromosémicas que, como
indican los resultados obtenidos en este trabajo, tampoco estdn acompafiadas de
diferencias cualitativas en la HC de los cromosomas homdlogos entre CAE'y CSA y CAL
(tabla 4.19).

Por tanto, en las especies estudiadas aqui tenemos ejemplos de diferentes tipos de
relacion entre la presencia o no de reorganizaciones cromosémicas y la presencia o no
de diferencias cualitativas en la HC de los cromosomas homdélogos entre diferentes
especies.

No podemos afirmar que las diferencias cualitativas en la heterocromatina
centromérica de los cromosomas homélogos de las especies incluidas en el apartado a)
(presencia de reorganizaciones y de diferencias en la HC entre homdlogos de
diferentes especies) puedan ser responsables del proceso de especiacion, ya que
también existen diferencias en su patron de bandas & como consecuencia de
reorganizaciones cromosémicas, que pueden intervenir en el proceso de especiacién
(ver apartado de Introduccién). El andlisis cualitativo de la HC de las especies incluidas
en los apartados b) y ¢) no proporciona, por si mismo, datos vdlidos para establecer una
relacién clara entre cambios en la HC y proceso de especiacién ya que en ambos casos,
no se observan diferencias cualitativas en la HC, independientemente de la presencia o
no de reorganizaciones cromosémicas.

Por tfanto, con los datos obtenidos en este estudio no podemos afirmar que la
heterocromatina, por si sola, pueda haber jugado alglin papel en el proceso de
especiacion de los primates. Sin embargo, no se puede descartar una contribucion de la
heterocromatina junto con otros factores, en la especiacion.
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V.2.4. ANALISIS CLADISTICO

Si comparamos los clados obtenidos aplicando el programa PAUP a partir de los
resultados de la caracterizacion cualitativa de la heterocromatina constitutiva (figuras
4.62 y 4.63), con las relaciones filogéneticas de estas especies basadas en la
clasificacién taxondémica de los primates (figura 1.5 de la introduccién), se observan
similitudes y diferencias. En cuanto a las similitudes hay que destacar que los grupos
formados por las especies de las dos tribus de Cercopithecidae (uno perteneciente a la
tribu Cercopithecini y el otro a la tribu Papionini,) asi como el clado formado por HSA
y PTR (familia Hominidae), y el formado por CAP y ABH (ambos de la familia Cebidae)
son consistentes tanto en la clasificacion taxondmica como en el andlisis cladistico
realizado en este estudio.

La primera discordancia entre los resultados del andlisis de la heterocromatina con el
de la clasificacion taxondmica de los primates hace referencia a la relacién de 66O con
el grupo formado por HSA y PTR. GGO estd mds relacionado con el resto de especies
(con una frecuencia del 83%) que con HSA y PTR. Esta diferencia parece estar
provocada, principalmente, por las caracteristicas cualitativas de la heterocromatina
terminal de 660. Otra de las discordancias hace referencia a Hylobates syndactylus.
HSY forma parte de la suprafamilia Hominoidea junto con los grandes monos
(chimpancé, gorila y especie humana). Por tanto, lo esperado seria que HSY estuviera
mds cercano a los grandes monos que a los Cercopithecidae o a los Platyrrhini.
Contrariamente, los resultados de la aplicacién del PAUP muestran que, HSY estaria
menos relacionado con el grupo formado por HSA y PTR y con GGO que con el resto de
especies aqui analizadas. La dltima de las discordancias hace referencia a los dos
grupos formados, uno por CAP y ABH y el otro por AAZ (figura 4.62). Aunque ambos
grupos estdn relacionados, la relacién entre ellos no es mayor que la que une a cada uno
de ellos con los dos grupos formados por los Cercopithecidae, ya que no se observa un
grupo que englobe a todos los platirrinos aqui estudiados. Este (ltimo dato sin embargo,
va en la misma linea que los datos conocidos sobre las relaciones filogenéticas
existentes entre los platirrinos entre si y los grandes monos: la distancia filogenética
que separa a HSA, PTR y 660 es menor que la que separa a los platirrinos de los
géneros Cebus, Ateles y Aotus.

El resto de relaciones cladisticas obtenidas con la aplicacion del programa PAUP, son
similares a las establecidas en la clasificacion taxonémica de estas especies. Por tanto,
en general, hay una gran coincidencia entre las relaciones establecidas mediante el
andlisis cladistico de las caracteristicas cualitativas de la heterocromatina constitutiva
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de las especies analizadas en este trabajo, y las relaciones taxonémicas de esas mismas
especies.

La realizacién del trabajo aqui presentado, orientado desde el punto de vista
citogenético, ha permitido caracterizar cualitativamente la heterocromatina
constitutiva de un amplio nimero de especies de primates pertenecientes a grupos
taxondmicos diferentes. El andlisis de los resultados ha permitido extraer algunas
conclusiones sobre la naturaleza evolutiva de la heterocromatina constitutiva.

Sin embargo, para desvelar si existe algln tipo de relacién entre cambios cualitativos
en la heterocromatina y el proceso de especiacién en el grupo de los primates, es
necesario: a) ampliar el ndmero de géneros y de especies estudiadas y b) realizar
estudios moleculares de las secuencias de DNA repetitivo de diferentes especies del
orden primates para profundizar en la caracterizacion de la heterocromatina
constitutiva, en este caso, en relacion directa con las secuencias de DNA repetitivo
que forman parte de su estructura.
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Ejemplares de Pan troglodytes

Fuente: "Primates. Nuestros antepasados”
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1. Las conclusiones del estudio de las homologias y reorganizaciones cromosémicas
evolutivas son las siguientes:

1.1. La aplicacion de la técnica de bandas G de forma secuencial con la de ZOO-
FISH ha permitido la comparacion del patron de bandas de los cromosomas
homélogos de las especies estudiadas, y establecer las reorganizaciones
cromosémicas que explican las homologias detectadas.

1.2. Se han determinado las bandas cromosémicas de la especie humana y de Cebus
apella, implicadas en las reorganizaciones cromosémicas evolutivas detectadas al
comparar sus cariotipos entre si, y con el de Ateles belzebuth hybridus. De ellas, un
48.3% coinciden cuando comparamos el cariotipo de la especie humana tanto con el
de Cebus apella como con el de Ateles belzebuth hybridus, y un 29.6% coinciden
cuando comparamos el cariotipo de Cebus apella tanto con el de la especie humana
como con el de Ateles belzebuth hybridus.

1.3. De los Platyrrhini analizados, las especies del género Cebus son las que poseen
un cariotipo mds cercano al hipotético cariotipo ancestral de los Platyrrhini,
mientras que las especies del género Ateles son las que poseen un cariotipo mds
reorganizado con respecto al ancestro. Callithrix jacchus y las especies del género
Alouatta tendrian un cariotipo intermedio (desde el punto de vista de las
reorganizaciones cromosémicas que les separarian del cariotipo ancestral de los
Platyrrhini).

1.4. Cebus apella estad filogenéticamente mds cerca de Ateles belzebuth hybridus
que de la especie humana. Sin embargo, el resultado de la comparacion cromosémica
indica que, las diferencias cariotipicas entre Cebus apellay la especie humana son
menores que las existentes entre Cebus apella y Ateles belzebuth hybridus.

1.5. Las bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas evolutivas del
cariotipo humano y de Cebus apella no coinciden, de forma estadisticamente
significativa, con bandas sensibles al efecto de las radiaciones ionizantes en ambas
especies.

1.6. Las bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas evolutivas del
cariotipo humano no coinciden, de forma estadisticamente significativa, con la
localizacién de Lugares Frdgiles, en esta especie.

1.7. De todas las secuencias teloméricas intersticiales descritas en el cariotipo
humano, doce se corresponden con cicatrices de reorganizaciones cromosémicas
evolutivas (1cen, 1931, 2q21, 3cen, 3q21, 7q11, 7q32, 8cen, 9cen, 10cen, 1lceny
17cen).
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2.

Las conclusiones del estudio de la heterocromatina constitutiva son las siguientes:

2.1. La aplicacion de las técnicas de digestidn in situ con enzimas de restricciony
la utilizacion de fluorocromos, ha permitido realizar el andlisis cualitativo de la
heterocromatina constitutiva de diferentes especies de primates.

2.2. El grado de variabilidad de las caracteristicas cualitativas de la
heterocromatina constitutiva varia segin las especies, desde un sélo tipo en las
especies de la Familia Cercopithecidae, hasta los 12 tipos de Pan troglodytes o los 15
tipos detectados en Gorilla gorilla.

2.3. Con relacidn a los diferentes grupos taxondmicos: las especies de las tribus
Papionini y Cercopithecini (Familia Cercopithecidae), presentan uniformidad en las
caracteristicas de la heterocromatina. El resto de Familias presentan
heterocromatina constitutiva heterogénea.

2.4. Las caracteristicas cualitativas de la heterocromatina constitutiva con
relacidn a su localizacién en el cromosoma son:

2.4.1. La heterocromatina de localizacion intersticial y/o terminal es
heterogénea en Pan troglodytes y Gorilla gorilla, y homogénea en el resto de
especies estudiadas.

2.4.2. La heterocromatina de localizacién pericentromérica es heterogénea en
Homo sapiens y las dos especies de Aotus, y homogénea en el resto de especies
estudiadas.

2.4.3. La heterocromatina de localizacién centromérica es homogénea
dnicamente en las especies de la familia Cercopithecidae y en Aotus azarae.

2.5. Del andlisis de la heterogeneidad de la heterocromatina centromérica y no
centromérica se deduce que, la heterocromatina no centromérica tendria un origen
posterior al de la centromérica.

2.6. La heterocromatina centromérica no presenta las mismas caracteristicas
cualitativas en los cromosomas homélogos de especies distintas, de ello se deduce
que ha evolucionado independientemente de la eucromatina y de forma mds rdpida.

2.7. Con los resultados obtenidos en este trabajo, no se ha podido determinar si la
heterocromatina ha jugado algln papel en el proceso de especiacion de los primates.
Sin embargo, no se puede descartar la contribucidn de los cambios cualitativos de la
heterocromatina, junto con otfros factores, en el proceso de especiacion.
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1.1. La aplicacion de la técnica de bandas G de forma secuencial con la de ZOO-
FISH ha permitido la comparacion del patron de bandas de los cromosomas
homélogos de las especies estudiadas, y establecer las reorganizaciones
cromosémicas que explican las homologias detectadas.

1.2. Se han determinado las bandas cromosémicas de la especie humana y de Cebus
apella, implicadas en las reorganizaciones cromosémicas evolutivas detectadas al
comparar sus cariotipos entre si, y con el de Ateles belzebuth hybridus. De ellas, un
48.3% coinciden cuando comparamos el cariotipo de la especie humana tanto con el
de Cebus apella como con el de Ateles belzebuth hybridus, y un 29.6% coinciden
cuando comparamos el cariotipo de Cebus apella tanto con el de la especie humana
como con el de Ateles belzebuth hybridus.

1.3. De los Platyrrhini analizados, las especies del género Cebus son las que poseen
un cariotipo mds cercano al hipotético cariotipo ancestral de los Platyrrhini,
mientras que las especies del género Ateles son las que poseen un cariotipo mds
reorganizado con respecto al ancestro. Callithrix jacchus y las especies del género
Alouatta tendrian un cariotipo intermedio (desde el punto de vista de las
reorganizaciones cromosémicas que les separarian del cariotipo ancestral de los
Platyrrhini).

1.4. Cebus apella estad filogenéticamente mds cerca de Ateles belzebuth hybridus
que de la especie humana. Sin embargo, el resultado de la comparacion cromosémica
indica que, las diferencias cariotipicas entre Cebus apellay la especie humana son
menores que las existentes entre Cebus apella y Ateles belzebuth hybridus.

1.5. Las bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas evolutivas del
cariotipo humano y de Cebus apella no coinciden, de forma estadisticamente
significativa, con bandas sensibles al efecto de las radiaciones ionizantes en ambas
especies.

1.6. Las bandas implicadas en reorganizaciones cromosémicas evolutivas del
cariotipo humano no coinciden, de forma estadisticamente significativa, con la
localizacién de Lugares Frdgiles, en esta especie.

1.7. De todas las secuencias teloméricas intersticiales descritas en el cariotipo
humano, doce se corresponden con cicatrices de reorganizaciones cromosémicas
evolutivas (1cen, 1931, 2q21, 3cen, 3q21, 7q11, 7q32, 8cen, 9cen, 10cen, 1lceny
17cen).
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Conclusiones

2.

Las conclusiones del estudio de la heterocromatina constitutiva son las siguientes:

2.1. La aplicacion de las técnicas de digestidn in situ con enzimas de restricciony
la utilizacion de fluorocromos, ha permitido realizar el andlisis cualitativo de la
heterocromatina constitutiva de diferentes especies de primates.

2.2. El grado de variabilidad de las caracteristicas cualitativas de la
heterocromatina constitutiva varia segin las especies, desde un sélo tipo en las
especies de la Familia Cercopithecidae, hasta los 12 tipos de Pan troglodytes o los 15
tipos detectados en Gorilla gorilla.

2.3. Con relacidn a los diferentes grupos taxondmicos: las especies de las tribus
Papionini y Cercopithecini (Familia Cercopithecidae), presentan uniformidad en las
caracteristicas de la heterocromatina. El resto de Familias presentan
heterocromatina constitutiva heterogénea.

2.4. Las caracteristicas cualitativas de la heterocromatina constitutiva con
relacidn a su localizacién en el cromosoma son:

2.4.1. La heterocromatina de localizacion intersticial y/o terminal es
heterogénea en Pan troglodytes y Gorilla gorilla, y homogénea en el resto de
especies estudiadas.

2.4.2. La heterocromatina de localizacién pericentromérica es heterogénea en
Homo sapiens y las dos especies de Aotus, y homogénea en el resto de especies
estudiadas.

2.4.3. La heterocromatina de localizacién centromérica es homogénea
dnicamente en las especies de la familia Cercopithecidae y en Aotus azarae.

2.5. Del andlisis de la heterogeneidad de la heterocromatina centromérica y no
centromérica se deduce que, la heterocromatina no centromérica tendria un origen
posterior al de la centromérica.

2.6. La heterocromatina centromérica no presenta las mismas caracteristicas
cualitativas en los cromosomas homélogos de especies distintas, de ello se deduce
que ha evolucionado independientemente de la eucromatina y de forma mds rdpida.

2.7. Con los resultados obtenidos en este trabajo, no se ha podido determinar si la
heterocromatina ha jugado algln papel en el proceso de especiacion de los primates.
Sin embargo, no se puede descartar la contribucidn de los cambios cualitativos de la
heterocromatina, junto con otfros factores, en el proceso de especiacion.
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