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i INTRODUCCION




i1.4. El1 concepto biolégico de especie.

Pocos conceptos tedricos de 1la biologia moderna se utili-
zan con tanta frecuencia y son tan importantes como el de espe-
cie.

La vida se nos presenta en forma de cuantos discontinuos,
los individuos, los cuales pueden ser agrupados, a su vez, en
sistemas supraindividuales, caracterizados, tambié&én, por dis-
continuidades..

El caracter discreto y discontinuo de la diversidad orga-
nica ha llamado la atencion del hombre desde hace siglos y éste
ha realizado numerosos esfuerzos con el propésito de clasificar
la abrumadora diversidad con que se nos presenta la vida.

Esta configuracion del mundo vivo ha sido simbolizada por
medio de topografias adaplativas de picos Yy valles (Wright,
1931). Estas topografias tendrian tantas dimensiones como nua-
mero de genes polimorficos. La forma mas simple de represen-
tarlo es bidimensional (donde cada eje representaria las va-
riantes alélicas de un locus) y 1la eficacia Dbiologica de 1las
combinaciones alélicas se simbolizan mediante contornos. En ta-
les topografias, los picos mas altos simbolizan formas muy bien
adaptadas y los valles estarian ocupados por formas peor adap-
tadas. También pueden existir picos no ocupados, oportunidades
adaptativas aan no explotadas. ‘Los pPicos adaptativos se presen-
tan dispuestos en forma agrupada, separados por valles adapta-
tivos poco profundos y otros muy profundos. Esto simboliza las
dos caracteristicas fundamentales de la diversidad organica: su
discontinuidad y su orden jerarquico, el cual esta representado
en las clasificaciones por las distintas categorias taxonomi-
cas. La categoria fundamental de la clasificacion es la espe-
cie.

La poblacion constituye la primer unidad de integracisdn
supraindividual. Esta no constituye un mero agregado de indivi-
duos aislados, sino que es un sistema con propiedades particu-
lares que no son la simple adiciéon de las propiedades de sus

componentes.



Estas unidades de integracién constituyen 10 que se conoce
como poblaciones mendelianas (Dobzhansky y col. 1977), que
presentan una propiedad, el intercambio reproductivo entre los
individuos que la integran.

Las relaciones reproductivas entre los individuos de una
misma poblacién mendeliana garantizan, por lo tanto la integra-
cion y el mantenimiento del acervo génico (reservorio génico o
"gene pool") de la poblacion. Cada poblacién mendeliana, repre-
senta una comunidad reproductiva discreta: pero pueden existir
otras poblaciones mendelianas en otras areas capaces de inter-
cambiar genes con la primera. Es decir, poblaciones entre las
cuales es posible el flujo de genes. Un sistema de poblaciones
mendelianas, entre cuyos integrantes puede existir flujo génico
Y no se ha establecido ningan mecanismo de aislamiento repro-
ductivo, constituye un nivel de integracion superior, la espe-
cie.

Seguin Reig (1968) el mantenimiento de un sistema de va-
riabilidad integrado por medio del intercambio reproductivo en-
tre las poblaciones que la constituyen y el mantenimiento de la
distincion de dichos sistemas de variabilidad por el estableci-
miento de barreras que impiden el lintercambio genético con
otros grupos de poblaciones, son los rasgos fundamentales de la
especie mendeliana.

El advenimiento de este concepto que se ha dado en llamar,
concepto biodlogico de especie ha marcado un hito funda.mental en
el pensamiento biodlogico. El problema de¢l concepto de especie
tiene una 1larga historia y ha sido objeto de argumentaciones
desde los tiempos de Aristételes. El conceplo preponderante en
los tiempos de Darwin surgia de la observacion de discon-
tinuidades morfologicas. En aquéllos tiempos las especies eran
definidas como grupos de individuos similares, diferentes de
los individuos de otras especies por 1la existencia de brechas
morfologicas. Este concepto de especie es fijista, ya que las
especies representarian esencias permanentes e inmutables
(Reig, 1983). Aunque, esta es una concepcidén realista en cuanto
reconoce las especies como entes de la realidad, se trata de un
realismo idealista ..."pues las especies se caracterizan por su

esencia...” (Reig, 1983).



El nominalismo o terminismo que tiene sus raices en W. de
Occam postula que la realidad es una realidad de individuos y
que las especies son una mera ilusién. Segan éstos, 108 miem-
bros de una especie sélo comparten el nombre, el que denota un
agrupamiento artificial y que las discontinuidades entre las
especies no representan atributos reales sino que son estable-
cidas por el hombre.

El realismo natural permitié una nueva visiéon de 1a natu-
raleza, ya que la diversidad organica era susceptible de ser
clasificada en un sistema jerarquico. Karl Linné, entre otros,
contribuydé a afianzar las ideas del caracter discontinuo y de
la posesidn de atributos objetivos. Su trabajo contribuyé a po-
sibilitar el surgimiento del! pensamiento evolutivo a pesar de
su trasfondo {fijista y creacionista.

Sin embargo, Darwin (1859), quien fué el primero en pro-
poner una explicacion evolutiva y convincente del origen de la
diversidad a través de la seleccién natural era participe de
una concepciéoén nominalista. En su obra "El origen de las espe-
cies”, Darwin sostuvo que las especies no eran mas que lo que
€1 llamaba variedades mas pronunciadas.

La practica tradicional de los naturalistas se ha basado
en un concepto de la especie fundamentado en la existencia de
discontinuidades morfologicas en las muestras de organismos a
clasificar y en la identificacion de esas muestras con las es-
pecies reconocidas, por medio de la comparacion con la morfolo-
gia de un ejemplar tipo. Este concepto tipologico de la especie
es el que ha primado y sobre el que esta basada la actual cla-
sificacion de 1los organismos. Sin embarego, esta clasificacion
cuyo fundamento descansa sobre la diferenciacién morfolégica,
puede no reflejar la realidad de las entidades naturales ya que
no toma en cuenta otros atributos de las especies que les son
inherentes.

La concepcidén biolégica Qe la especie en cambio es un
acercamiento mayor a la realidad de las especles, ya que para
su caracterizacién no es necesario que haya un grado de dife-
renciacion en los caracteres morifolégicos observables. Ba jo
esta concepcidén, lo que cuenta es la distinciéon de las especies

como unidades evolutivas constituidas por: "... grupos de Ppo-



blaciones naturales con la capacidad real o potencial de inter-
cambio génico, aisladas reproductivamente de otros grupos seme-
jantes...." (Mayr, 1963). También Dobzhansky (1970) definio a
las especies de manera similar como: "..sistemas de poblacio-
nes; el flujo genético entre estos sistemas es limitado o
pPrevenido por mecanismos de aislamiento reproductivo o por 1la
combinacion de varios de tales mecanismos...".

Las ventajas de la concepcidon bioldégica de la especie, que
sufge de 1las definiciones expuestas por los autores mencio-
nados, reside en que podemos considerar especies a diferentes
grupos de poblaciones entre los cuales existe poca o0 ninguna
diferenciacion morifolégica (especies sinmérficas), que Dbajo 1a
concepcion morfotipica serian una unica especie. En contraposi-
cidén, los casos en que dos especies son diferenciables morifolo-
gicamente (alomorficas) no presentlarian inconveniente al taxoé-
nomo tradicional. Existen también poblaciones en las cuales hay
individuos morfologicamente diferentes pPero no aislados
reproductivamente, que para un taxénomo tradicional representa-
rian especies diferentes.

Las criticas a esta concepcidén, que aidin contindan; pro-
vienen de estudiosos del campo de la clasificacién fené&tica
(Ehrlich,1961; Ehrlich Y Holm, 1962,1963; SoKkal y Crovello,
1970). Estos sostienen que 1la generalizacion que los organismos
existen como especies diferentes es invalida. La escuela fene-
ticista exagera por un lado la existencia de los diferentes
fenotipos en una poblacién y no puede dar cuenta de la existen-
cia de especies sinmérficas (Mayr, 1969; Dobzhansky, 1970), por
ejemplo, para una clasificacion fenética Drosophila melanogas-
ter y D. simulans serian una misma especie. Por otra parte,
asignarian a distintos géneros ciertas especies de drosofilidos
de Hawaii que exhiben una gran diferenciacion morfologica
cuando genéticamente estan muy estrechamente relacionadas.
Otras criticas en cambio apuntan a la operatlividad del asila-
miento reproductivo para identificar cspecies. Algunos autores
sostienen gque el concepto de los +feneticistas, cuya definicion
puede ser mejorada con la taxonomia numérica es el apropiado Yy
que la poblacion local seria la unidad mas atil para los estu-

dios evolutivos.



Como senala White (1978) parece 186gico que todas estas
criticas provengan de investigadores gque trabajan en el campo
tedérico o con materiales bioldgicos imperfectamente conocidos.
En el caso de los estudios evolutivos con el género Drosophila,
el grupo de animales o plantas mas adecuadamente estudiado y en
el que la hibridacién experimental es posible, el concepto bio-

loglco de especie es donde encuentra su mejor referente.

1.4.2. El aislamiento reproductivo.

El primer tratamiento sistematico de 10s mecanismos de
aislamiento reproductivo fue el de Du Rietz (1930) y se debe a
DobzhanskKy (1937) la utilizacién del término por primera vez,
en su libro " Genetics and the Origin of Species " como
"mecanismos fisioldégicos de aislamiento", para aludir aquéllos
mecanismos que previcenen el flujo génico entre especies, poste-
riormente Mayr (1942) comenzé a utilizar la denominacion: meca-
nismos de aislamiento reproductivo,

La clasificacion de estos mecanismos propuesta por Dobz-
hansky fue aan mejorada cuando se reconocieron en forma expli-
cita la existencia de mecanismos preaparecamiento o precigoticos
que evitan el derroche de gametas y postapareamiento o post-
cigoticos gque no 1o impiden (Mecham, 1961, ver Dobzhansky,
1970).

Otros autores, también, se han ocupado de los mecanismos
de aislamiento reproductivo, como por ejemplo, Mayr (1970),
Stebbins (1950) y Grant (1971) y para una revisiéoén mas reciente
Y menos ortodoxa Littlejohn (1981).

Los mecanismos de aislamiento no funcionan, en general,
en forma independiente, ya que el aislamiento entre dos espe-
cies puede ser el resultado de la accién combinada de mas de un
mecanismo.

¢ Por qué reconocemos un sistema de poblaciones como una
especie cuando esta ailislado reproductivamente de otros sistemas
-semejantes ?. El sistema genético de una especie es un sistema
integrado y dinamico capaz de dar lugar a 1infinitas combi-

‘naciones genéticas por medio del proceso de 1la recombinacién



que tiene lugar durante la reproduccién sexual, lo cual puede
ser favorable o desfavorable para la especie desde el punto de

vista adaptativo. Algunas de las nuevas combinaciones pueden
resultar adaptativamente superiores respecto de las Parentales
Y otras, en cambio. inferiores, hasta incluso letales. De este
modo, 1la reproduccién sexual lleva aparejado un costo, una
carga genética. Por un lado, es necesario mantener ciertas
combinaciones exitosas que han pasado el filtro de la seleccién
natural y por otro, es necesaria una cierta flexibilidad adap-
tativa, como consecuencia de la improvisacion de nuevos genoti-
pos, capaces de explorar nuevos picos adaptativos. Es evidente
que se hace necesario un equilibrio entre la adaptacidén inme-
diata y la flexibilidad adaptativa lo cual implica siempre una
solucion de compromiso.

LLa existencia de especies diferentes parece ser una con-
secuencia de la reproduccion sexual en un ambiente heterogéneo
(Grant, 1971); Dobzhansky (1937) decia que el mantenimiento de
la vida es solo posible si las combinaciones genéticas que han
permitido a un grupo de poblaciones alcanzar un pico adaptativo
no son desintegradas por la hibridacioén ilimitada. El aisla-
miento reproductivo es una condicién necesaria para el manteni-
miento de 1los sistemas genéticos integrados (especies) y para
la diversificacién. La adguisicion de aislamiento reproductivo
es lo que caracteriza a una nueva especie y su irreversibilidad
es imprescindible para que esta nueva especie se diferencie Yy
adquiera un sistema genético capaz de evolucionar en forma in-
dependientle y asi ocupar un nuevo pico adaptativo.

En el seno de una misma especie, las caracteristicas que
determinan su aislamiento respecto de otras especies estan su-
jetas a una intensa presion sclectiva, puesto que la hibrida-
cion conduce a la produccién de¢ individuos con una adecuacién
darwiniana muy baja. Cabria preguntarse ¢ qué ventaja selectiva
conduciria a la aparicién de mecanismos de aislamiento inci-
pientes en una poblacién homogénea?. porque en estas condiclio-
nes, cualquier diferencia en el comportamiento reproductivo de
algunos individuos que pudiera producirse seria material sobre

el que actuaria la seleccidn natural.



Entonces, <¢(Cuales serian las condiciones en las qﬁe se
podria explicar el origen de los mecanismos de aislamiento re-
productivo?. La condiciéon necesaria que podria conducir al
aislamiento reproductivo es alguan ttipo de barrera extrinseca;
por ejemplo, el aislamiento geografico ‘o tal vez la heteroge-
neidad ambiental, que permitirian una diferenciacién progresiva
como resultado de la adaptacion a ambientes diferentes.

Se han propuesto dos modelos para explicar el modo en que
se originan los mecanismos de aislamiento reproductivo; uno de
ellos, por Fisher (1930) y elaborado mas profundamente por
DobzhansKy (1940) postula que como subproducto de la divergen-
cia genética de dos poblaciones alopatridas, es posible el sur-
gimiento de incipientes barreras reproductivas postcigéticas
que se manifiestan cuando las poblaciones establecen un con-
tacto secundario disminuyendo la adecuacion darwiniana de los
hibridos; al restablecerse el contacto entre las formas diver-
gentes es posible que estos mecanismos se perfeccionen por 1la
accidén de la seleccion natural, que favorecera a aquéllos indi-
viduos que tiendan a evitar los apareamientos entre las formas
divergentes , debido al valor adaptativo inferior de 1los hi-
bridos. Esto dltimo constituye lo que se denomindé la hipobtesis
del reforzamiento, que implica que en un contacto secundario 1la
seleccién conduciria a la progresiva sustitucion de los meca-
nismos postcigdéticos por los precigdéticos y fue sugerido origi-
nalmente por Wallace (1889) denominandose "efecto Wallace".

Recientemente, algunos autores han hecho énfasis en la
evoluciéon de los sislemas de reccnocimiento de pareja (SERPs)
(mate recognition systems de Paterson, 1978) y han tratado de
aclarar algunos conceplos. Asi, Butlin (1987) plantéa que
cuando dos especies alopatridas establecen un contacto secunda-
rio, sus SERPs podrian seguir siendo similares y aun cuando la
esterilidad o la inviabilidad de los hibridos garantizan que no
haya flujo génico (en cuyo caso el proceso de especiacion se
habria completado), la seleccidédn tenderia a producir la diver-
gencia de los SERPs para evitar el derroche de gametos. Para
este proceso, Butlin (1987) utiliza el término "desplazamiento
de caracteres reproductivos”, comparable con el desplazamiento

de caracteres ecolégicos (Brown y Wilson, 1956). Butlin sugiere



restringir el término reforzamiento del aislamiento a casos en
los que el aislamiento postcigdético no es completo, de modo que
la seleccion tenderia a reducir el flujo genético favoreciendo
a aquéllos individuos que se apareen preferencialmente en forma
homogamica.

Muller (1942) propuso un modelo alternativo, la di-
vergencia genética que tiene lugar como resultado de los cam-
bios genéticos graduales que permitirian una progresiva adapta-
cion a las condiciones ambientales juega un papel importante en
el origen de las barreras tanto precigdéticas como postcigoti-
cas. En este caso, el reforzamiento es posible pero puede ocu-
rrir meramente sobre un aislamiento precigotico preexistente.

En la literatura pueden encontrarse numerosos articulos
que dan apoyo experimental a la hipétesis del reforzamiento que
favoreceria el origen selectivo de los mecanismos de aisla-
miento, en poblaciones naturales (ver Ehrman, 1965; Manning,
1961; Anderson y Ehrman, 1969; Crossley, 1974; Dobzhansky Y
Pavlovsky, 1971; Wasserman Yy Koepfer, 1977 y 1980). Otras evi-
dencias surgen a partir de estudios con poblaciones de labora-
torio en los que se intentaron modificar por medio he programas
de seleccion artificial las preferencias en el apareamiento en-
tre poblaciones de una especie y entre especies diferentes (ver
los trabajos de Koopman, 1950; Ehrman, 1971, 1973, 1979, 1983;
DobzhansKkKy, 1976 y col.,, 1976; Koepfer, 1987). También merece
destacarse el caso de Drosophila paulistorum: las semiespecies
simpatridas presentan entre si un mayor aislamiento precigotico
que las alopatridas, superpuesto al aislamiento postcigotico
incipiente; apoyando también, la hipdétesis del reforzamiento
(Ehrman, 1965).

Por su parte, D. persimilis y D. pseudoobscura, un par de
especies sinmoérficas, presentan un aislamiento etologico apre-
ciable. En poblaciones experimentales sometidas a regimenes se-
lectivos mas o menos intensos ha sido posible seleccionar para
un mayor aislamiento etolégico, el cual era tanto mas intenso
cuanto menor era la eficacia biologica de los hibridos
(Koopman, 1950; Kessler, 1966). Estos resultados parecen suge-

rir la existencia de un efecto retroactivo gque favorece 1las
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barreras de aislamiento precigdtico al intensificarse las post-
cigoticas.

D. mojavensis y D. arizonensis son dos especies cactofilas
del grupo repleta, simpatridas en parte del &area de
distribucién de la primera. El aislamiento sexual entre pobla-
ciones simpatridas era mayor que entre poblaciones alopatridas
de ambas especies, también parece sugerir que en las zonas de
simpatria habria desplazamiento de caracteres para el aisla-
miento sexual (Wasserman y Koepfer, 1977; 1980). Recientemente,
se ha 1logrado aumentar selectivamente el aislamiento sel.tual.
aunque la respuesta a la 'seleccién resulto asimétrica (Koepfer,
1987). Sin embargo, las observaciones de Wasserman y Xoepfer
podrian explicarse como efecto producido por el hecho que las
poblaciones que han establecido el contacto secundario son sélo
aquéllas cuyos SERPs son suficientemente diferentes (ver Bu-
tlin, 1987).

El desplazamiento de caracteres no es un fenémeno res-
tringido al género Drosophila. Littlejohn (1965) ha podido ve-
rificar que el canto nupcial de las poblaciones alopatridas de
Hyla ewlingi y H. verreauxi es muy similar, sin embargo, el
canto esta mucho mas diferenciado en las Areas donde ambas es-
pecies coexisten. Existen muchos otros ejemplos de reforza-
miento o desplazamiento de caracteres reproductivos entre espe-
cies de batracios anuros (Ball y Jameson, 1966; Fouquette, 1975
y ver 1los ejemplos citados por Butlin, 1987).

Aunque las evidencias del origen selectivo del aislamiento
precigdético son abundantes, mu<thos trabajos recientes las
juzgan como controvertidas (Paterson, 1978; Templeton, 1981;
Butlin, 1987). La teoria de HMuller parece haber revivido en los
vltimos anBos ya que las evidencias de aislamiento precigotico
entre poblaciones alopatridas se han comenzado a acumular.
Muchas de tales evidencias provienen de los estudlios llevados a
cabo con las especies del géncro Drosophila que pueblan el
archipiélago de Hawaii y que han dado un importante papel a la
seleccién sexual y al efecto fundador en el origen del ais-
lamiento etologico (ver Kaneshiro, 1976, 1980, 1983, 1987,
Kaneshiro y BoaKe, 1987; Kaneshiro y Val Giddings, 1987).
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La divergencia adaptativa puede conllevar cambios en la
morfologia, el comportamiento, el nicho ecologico, etc., todos
estos atributos pueden a su vez contribuir al sistema de reco-
nocimiento de la pareja (Paterson, 1978), es decir no sélo a
barreras postcigoticas.

Estos 1iltimos estudios contradicen la hipétesis que pos-
tula que los subproductos de la divergencia adaptativa serian
pPrimariamente las barreras postcigéticas, que se reforzarian
luego de un contacto secuhdario con barreras precigoéticas que
sobrevendrian como resultad.o directo de 1a seleccién natural
contra 1los individuos gue son mas proclives a hibridarse
(hipotesis del reforzamiento).

Las evidencias que demuestran que el aislamiento en sim-
patria es mayor, también podrian explicarse como subproductos
colaterales de 1la seleccién que operaria para disminuir 1la
competencia (Templeton, 1981). Otros estudios teodoricos sugieren
también evidencias contra la hipétesis del reforzamiento,
cuando los hibridos entre dos especies tienen menor adecuacion
darwiniana, se alcanza una situacidon de equilibrio inestable,
en la que una de las formas, la mids rara se extingue (ver Le-
wis, 1961; Mettler, 1957; Moran y Shaw, 1977). El1 reforzamiento
requiere una intensa presién seclectiva en contra de la hibrida-
cion. Si esta pudiera ser ajustada de modo de evitar el derro-
che excesivo de gametlas, o si la seleccidn favoreciera aquéllos
hibridos con "fitness™ mayor, el resultado predecible seria 1la
fusion de 1las poblaciones , en lugar del reforzamiento. Segun
Templeton (1981), cuando existe un cierto grado de aislamiento
precigotico antes del contacto secundario, la hipétesis del re-
forzamiento puede funcionar. De cualquier modo, las condiciones
necesarias para el origen selectivo de las barreras precigoti-
cas parecen tan restrictivas 4que esta hipotesis es teorica-

mente poco probable.



1.1.3. Aislamiento reproductivo en el _EBénero Drosophila.

Drosophila como modelo para el estudio de los mecanismos

de aislamiento.

El aislamiento reproductivo es el criterio que nos permite

asignar una poblacién a la especie adecuada.

¢ Como podemos valorar el aislamiento reproductivo ?. Si

nuestro objeto de estudio son especies que coexisten en un irea

determinada, es decir simpatridas, la biasqueda de hibridos en

la naturaleza es el modo mas directo de ponderar el aisla-

La identificaciéon de los presuntos hibridos naturales
es posible recurriendo al estudio de

miento.

caracteres fenotipicos

(morfoldogicos, etoldégicos, ecologicos, etc.) o mediante el es-

tudio de marcadores genéticos adecuados por ejemplo sus cromo-
somas O sus alozimas, si estos presentaran variantes diferentes
en ambas especies. Mas recientemente, el analisis del ADN mito-
condrial, ha permitido demostrar 1la introgresion del ADN mi-
tocondrial, sugiriendo eventos de hibridacién antiguos ( Ferris
y col., 1983; Powell, 1983; De Salle y col.,, 1986). En cambio,

cuando estudiamos especies alopatridas, los experimentos de hi-

bridacion son los que nos permiten analizar el aislamiento re-
productivo postcigotico en el laboratorio. Sin embargo, en es-
tos casos las conclusiones que se pueden extraer deben ser ana-
lizadas con cuidado.

Los estudios de hibridacion experimental pueden llevarse a
cabo con relativa facilidad con la mayoria de las especies de
Drosophila. Esto, junto al gran volumen de informacioéon que
existe acerca de diversos aspectos de la genética, la etologia,
etc., hacen de las especies de este género un buen modelo para
los estudios evolutivos.

Por un lado, se cuenta con un conocimiento bastante sélido
de la sistematica y 1la taxonomia de Ilos drosofilidos (ver
revisiones en ThrocKmorton, 1975; Wheeler, 1981). Por otro, 1la
genética de muchas especies de Drosophila ha sido profundamente
estudiada, desde el ya tradicional analisis de sus cromosomas
politénicos, la genética de sus loci alozimicos hasta el estu-

dio de distintas fracciones del ADN nuclear y del ADN mitocon-
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drial. Ademas, se ha estudiado la biologia reproductiva de mu-
chas especies, desde las pautas de cortejo, hasta ciertas ca-
racteristicas de su estrategia reproductiva.

Huchos grupos de especies son accesibles para realizar
estudios ecoldégicos, como por ecjemplo los drosofilidos que uti-
lizan cactiaceas (Barker y Starmer, 1982), los que utilizan flo-
res como sitio de cria (Brncic, 1983) y las especies micofagas
(Shorrocks, 1982; Lacy, 1982; 1983).

Respecto de muchas especiecs se conoce no solo su dis-
tribucién geografica, sino también la distribucién de la varia-
bilidad a nivel macrogeografico.

El ejemplo mas notable es el proyecto de estudio de los
drosofilidos de Hawaii, comenzado en los afnos ‘60, que ha per-
mitido un avance importante en la comprensién de los mecanismos
de especiacion y evoluciéon en ambientes insulares (para una re-
vision ver Carson y Kaneshiro, 1976; Carson Yy Yoon, 1982). Al-
gunos grupos por otro lado, se han transformado en ejemplos pa-
radigmaticos de los procesos de especiacion, el grupo de espe-
cies neotropicales D. willinstoni es el caso mas claro (ver mas

adelante).

Estudios de hibridacién_en_ el género Drosophila.

En el primer estudio de revision del fenémeno de hi-
bridacion en el reino animal (llaldane, 1922), se da cuenta de
un Unico caso en el que las especies involucradas eran del gé-
nero Drosophila, este fue el de D. melanogaster y D. simulans .

En el libro "Evolut.ion in the genus Drosophila” de Pat-
terson y Stone (1952), obra de referencia de 1los especialistas
de Drosophila de su época, se citan 101 casos de hibridacion
entre especies de este género. Desde la revision de Patterson y
Stone, se han estudiado numerosos casos de hibridacion interes-
pecifica, particularmente, los estudios de 1los drosofilidos de
Hawaii han permitido incrementar sustancialmente estos conoci-
mientos.

Recientemente, Bock (1984) resumidé todos 1los casos en los

que la hibridacién fue exitosa, incluyendo 1los ejemplos citados
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por Patterson y Stone, modificados de acuerdo con la reciente
clasificacion de Wheeler (1981).

Los objetivos que se persiguen con este tipo de estudios
son obtener informacién acerca del aislamiento sexual entre
formas emparentadas, o establecer el grado de esterilidad de 1la
descendencia hibrida como prueba del aislamiento reproductivo
y/o del "status™ especifico de las especies en estudio.

Al cruzar dos especies puede obtenerse una amplia gama de
resultados. En primer lugar, puede ocurrir que las coépulas no
se produzcan, en general esto es muy comin a menos que las es-
peclies estén cercanamente emparentadas, en otros casos, puede
producirse 1la copula pero las hembras retienen 1los huevos, otro
resultado posible es 1a producciéon de hibridos que mueren en
alguna etapa de su ciclo vital. En algunos casos puede obte-
nerse solamente uno de los cruzamientos reciprocos, en otros
pueden obtenerse ambos, pero como regla general uno de ellos se
obtiene con mayor facilidad.

Bock (1984) resume los posibles resultados de las hi-
bridaciones experimentales en las siguientes categorias:

1.- Se producen solo larvas.

2.- Se producen solo pupas.

3.- Nacen unos pocos adultos, en general solo hembras.

4.- El1 nimero de hibridos F; es abundante,

a) Aungque son solo hembras.
b) Hay hembras y machos, estos generalmente estériles

Yy en menor numero.

c) Son solo machos, sicmpre estériles.

5.- Se producen adultos de ambos sexos, fértiles.

Relaciones reproductivas en algunos grupos de especies

seleccionados.

En 1la actualidad, el numero de cspecles descriptas de
Drosophila es 1500 agrupadas ¢n 15 subgéneros, de los cuales
los mas importantes en cuanto a namero de especies se refiere
son Drosophila y Sophophora (ver wheeler, 1981).

A su vez las especies de cada subgénero se dividen en

grupos de especies de acuerdo a criterios morfolégicos y cito-
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bajo de esta agrupacioéon (que no tiene categoria de taxdén) exis-
ten aidn otras categorias, los subgrupos, los complejos y 1los
"clusters".

El analisis de 1las relaciones reproductivas en algunos
grupos de especies nos permitira demostrar cuan valiosa puede
ser la informacidon que se obtiene a partir de los experimentos

de hibridacion.
Subgénero Sophophora.

Este subgénero incluye mas de 200 especies, de las cuales
mas de la mitad pertenecen al grupo melanogaster. Los grupos
willinstoni y obscura aunque menos diversificados han sido es-
tudiados con gran interés.

Los estudios realizados con las especies del grupo wi-
llinstoni se consideran como ejemplos paradigmaticos de la es-
peciacion alopatrida (Ayala, 1975; DobzhansKy Yy Powell, 1975;
Ehrman Y Powell, 1982). Este grupo consta de por 1lo menos 15
especies muy emparentadas, endémicas de 1la regién neotropical.
Seis de ellas son especies sinmorficas.

Mediante un profundo estudio que incluyd 1las relaciones
citologicas, reproductivas y alozimicas, Ayala Yy col. (1974a)
creyeron estar frente a un modelo que les permitiria cuantifi-
car cuanta diferenciacion genética tiene lugar en el proceso de
especiacion. De esta manera pudieron reconocer cinco niveles de
divergencia evolutiva:

1.- Poblaciones locales: entre las que hay muy poca dife-

renciacién genética en loci que codifican proteinas solubles,
la distancia genética de Nei (1972) solo alcanzaba valores de
D= 0,031, en promedio entre poblaciones locales dentro de cada
especie.

2.- Subespecies: poblaciones alopatridas entre las que

existe un aislamiento reproductivo incipiente (esterilidad par-
cial de los hibridos) y la diferenciacion genética alcanza va-
lores de D= 0,23.

3.- Semiespecies: sobrepuesta a la parcial esterilidad de

los hibridos, el aislamiento sexual e¢s casi completo, de tal
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modo, 1la coexistencia en simpatria de mas de dos semiespecies

es posible y la diferenciacion genética en este nivel es, sin

embargo, similar al anterior D:- 0,226.

4.- Especies gemelas, hermanas ("sibling species") o sin-

morficas: en este caso el aislamiento sexual es completo, pero

la gran diferenciacion genética (D= 0,74) no ha estado acompa-

nada por diferenciacion morfologica.

5.- Especies alomérificas: D. nebulosa es un

pariente cer-
cano del grupo de especies sinmérficas integrado por D. wi-
llinstoni, D. tropicalis, D. paulistorum Yy D. equinoxialls, de

las que se QdQiferencia morfologicamente y en su comportamiento

sexual. La divergencia genética de D, nebulosa respecto del

resto es muy alta D:- 1,056,

En este grupo, s6lo 5 cruzamientos han producido des-
cendencia y de ellos, uno en ambos sentidos. Estos resultados
parecen sugerir que el aislamiento reproductivo es muy fuerte.

Si dirigimos nuesira atencion a las semiespecies de D.
paulistorum, puede verse que con mayores o menores dificultades
los cruzamientos son posibles y que el resultado mas comin es
la esterilidad parcial de los hibridos (hembras fértiles y ma-
chos estériles), aunque en algunos cruzamientos la descendencia
es totalmente fértil (Ehrman y Powell, 1982). El fuerte aisla-
miento precigético (etolégico) junto a la incipiente barrera
que significa la esterilidad de los machos hibridos podria in-
ducirnos a considerar a cada semliespecie como una especie
plena, que no podrian ser reconocidas por un taxénomo clasico
porque el aislamiento reproductivo en este caso no ha estado

acompanado por diferenciacidédn morfologica.

El estudio del grupo obscura también ha proporcionado
grandes aporties a 1la teoria evolutiva. consta de aproxi-
madamente 20 especies y se reconocen dos subgrupos, cuya dis-
tribucidén incluye las regiones Paleartica, Neartica, HNeotropi-
cal y Etiopica (Lakovaara Yy Saura, 1982).

D. pseudoobscura es una de las especies que se han estu-
diado con mayor detalle. Entre las dos subespecies alopatridas
descriptas existe un aislamiento reproductivo incipiente (los

machos hibridos son estériles en uno de los cruzamientos reci-
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procos). La diferenciacion genética entre ambas es baja (D=
0,11) (Ayala y col.,, 1974D}b), menor que la encontrada entre su-
bespecies del grupo willinstonl.

D. persimilis es una especie sinmérfica de D. pseudoobs-
cura. La descendencia hibrida es también parcialmente estéril
en ambos cruzamientos reciprocos. Ambas especies parecen estar
fuertemente aisladas a nivel precigdético, siendo la frecuencia
de hibridos naturales de sélo 1/15.000. La esterilidad de 1los
machos hibridos se ve reforzada por una menor viabillidad de las
las siguientes generaciones hibridas, junto con diferencias en
su nicho ecologico.

El cuadro que se nos presenta al analizar los experimentos
de hibridacion en el grupo obscura parece sugerir gque la
cruzabilidad es mayor que en el caso analizado previamente,
aunque solo cuando las especies estan cercanamente emparenta-

das.

Por su parte, la distribucién del grupo melanogaster pa-
rece ser principalmente asiatica aunque algunas especies han
alcanzado Africa y Oceania Yy res especies son cosmopolitas
(Lemeunier y Ashburner, 1984). El grupo consta de 12 subgrupos
entre los que melanogaster es el mas diverso.

Recientemente se estudiaron con gran detalle cuatro espe-
cies de este subgrupo, las especies cosmopolitas D. me-
lanogaster y D. simulans; y D. maurlitiana y D. sechellia endé-
micas de las islas Mauritius y de las Seychelles, respectiva-
mente (ver Gonzalez y col.,, 1982; Lachaise y col., 1986).

Las cuatro son sinmoéorficas y sdélo sutiles diferencias de
la genitalia de 1los machos permite distinguirlas. Mientras que
D. mauritiana, simulans y sechellia son homosecuenclales, es
decir que el patron de bandeo de sus cromosomas politénicos es
indistinguible, D. melanogaster difiere por una larga inversion
paracéntrica.

Las relaciones reproductivas entre estas especies también
sugieren un cercano parentesco (Lachaise y col.,, 1986). De 1los
doce cruzamientos posibles, casi todos producen descendencia,
excepto cuando hembras D. sechellia se cruzan con machos D. si-

mulans. Es notable el caso de D. melanogaster cuando se cruza
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con cualgquiera de las otras, sélo individuos del mismo sexo del

progenitor melanogaster aparecen en la Fy e invariablemente son

estériles. En el resto de 1los cruzamientos los hibridos son

parcialmente estériles (hembras +fértiles y machos estériles).
El escenario en el que parece haber ocurrido la diferen-

ciacion de este complejo de especies son las islas del océano

Indico, siguiendo un modelo alopatrida.
Lachaise y col. (1986) sugieren que no soélo estarian ac-

tuando mecanismos postcigéticos sino también precigéticos,

fundamentando esta suposicién en las asimetrias que se observan

‘en el &xito de algunos cruzamientos, junto con las asimétricas

preferencias en el apareamiento, detectadas entre D. mauritiana
Y D. simulans (Watanabe y Kawanishi, 1979, 1981).

El amplio conocimiento que se esta alcanzando de estas
especies: ADN mitocondrial (Solignac y Monnerot, 1986); ADN re-
petitivo y de copia unica (Strachan Yy col.,, 1982); alozimas
(Gonzalez y col.,, 1982) Yy del comportamiento de cortejo
(Lemeunier y Ashburner, 1984) convierten a este complejo en uno

de los mas promisorios para el estudio de la especiacion.
Subgénero Drosophila

El subgénero Drosophila es el que cuenta con el mayor na-
mero de especies.

Los experimentos de hibridacidn revelaron que el grupo de
especies virilis presenta una alta tasa de cruzamientos in-
terespecificos, todas las especies de este grupo se cruzan con
al menos alguna otra especie (ver Tabla 1I, BocK, 1984#4).

Uno de los grupos mAs importantes, no sélo por el gran
nimero de especies que comprende, sino también por el intereés
que ha despertado desde hace unos 25 aifos es el de los drosofi-
lidos de Hawaii ( ver: Carson y Kaneshiro, 1976; Carson Yy Yoon,
1982).Una de 1las causas que justifica el amplio interés en este
particular grupo, reside en que se conoce la edad geoldgica de
las islas del archipiélago: Kauai es la mas antigua (5,6 millo-
nes de afos) y Hawaii la mas reciente (menos de un millon de
anos). La colonizacion de las islas tiene una antiguedad maxima

y a partir del arribo de los primeros colonizadores (unos pocos
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inmigrantes, tal vez sé6lo una hembra fecundada, segin Carson,
1975) la radiacion de este grupo resulta sorprendente, actual-
mente hay mas de 500 especies descriptas.

La diversificacion de este grupo ha conllevado una gran
diferenciacion morfoloégica, 1o que condujo a los primeros taxéo-
nomos a describir nueve géneros. Las revisiones posteriores
permitieron concluir, basadas en evidencias citolégicas, gque
existian solo dos (Carson y Kaneshiro, 1976).

El grupo de especies denominado "alas pintadas"™ ("picture
winged”) constituido por mas de 100 especies ha sido el mas
estudiado. La gran diferenciacién morfologica que é&stas presen-
tan muchas veces no esta relacionada con la escasa diferencia-
cion genética, sin embargo la posibilidad de obtener hibridos
interespecificos es mayor de lo que cabria esperar de acuerdo a
las diferencias morfolégicas y etoldégicas (Cradock, 1974). Los
experimentos que se realizaron con 28 especies demostraron que
20 de ellas eran capaces de hibridar y que en el 16 7 de los
cruzamientos se producia Fy; (Yang y Wheeler, 1969).

Los estudios de Cradock (1974) se han centrado en los me-
canismos de aislamiento entre tres especies cercanamente empa-
rentadas, que junto a D. differens descripta con posterioridad,
conforman el grupo planitibia. D. silvestris y D. heteroneura
son homosecuenciales, pero su polimorfismo cromosémico es dife-
rente. Ambas son simpatridas en los mismos ambientes de Hawail.
Por otra parte, D. planitibia se encuentra en la isla Maui, ve-
cina de Molokai donde se encuentra D. differens. La hipoétesis
mas plausible sugiere que las esrecies de la isla mas joven ha-
brian derivado de ancestros de las islas mas antiguas. La dife-
renciacion genética enlre estas especies es sorprendentemente
baja (ver Cradock, 1979).

Las barreras de aislamiento entre las cuatro especiles
conforman un patréon bastante claro. Por un lado, 10s mecanismos
postcigoticos del tipo esterilidad parcial de 108 machos hi-
bridos Fy, prevalecen entre las espacies alopatridas re-
cientemente formadas; por otro lado, D. planitibia y D. diffe-
rens, alopatridas, viven en islas vecinas que habrian estado
unidas en tiempos no muy remotos, presentan aislamiento repro-

ductivo postcigotico. [Finalmente, las simpatridas D. hetero-
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neura y D. silvestris solo producen hibridos completamente fér-

tiles cuando las hembras son silvestris, el cruzamiento reci-

proco no se puede obtlener. En la naturaleza se detectaron hi-
bridos entre estas especies, pero tales eventos de hibridacioéon
son muy poco frecuentes (ver Kaneshiro y Val, 1977), por lo que
Cradock concluye que la principal barrera que mantiene aisladas
esta especies es precigotica (etoloégica). Posteriormente Kanes-
hiro (1976) analizé los mecanismos de aislamiento etologicos en
el grupo planitibia. La regla, en este caso, parece ser un
fuerte aislamiento precigotico entre e¢species simpatridas. En-
tre planitibia o differens y las simpatridas silvestris o hete-
roneura, existe un fuerte aislamiento precigdético asimétrico.
Las hembras de las especlies de las islas mas recientes (Hawali)
aceptan con mayor facilidad a los machos de las especies de las
islas mas antiguas que las hembras de las islas mas viejas res-
pecto de los machos de las poblaciones mas recientes. La asime-
tria en los patrones de aislamiento llevaron a Kaneshiro (1976;
1980) a elaborar una teoria en la quec los efectos de eventos
fundadores, que segun Carson habrian acompanado la coloniza-
cién, sobre los patrones de cortejo, podria permitir establecer
no sélo las relaciones filogenéticas enlre estas especies sino
también la direccionalidad del cambio (ver Kaneshiro, 1987 para
una revisioéon). Es llamativa en la discusidén anterior la oportu-
nidad del origen del aislamiento precigético entre especies
simpatricas, en este caso no como un refuerzo del aislamiento
postcigotico incipiente preexistente adquirido en alopatria
(este parece ser nulo), contrariando de este modo el modelo de
especiaciéon alopatrida clasico. En este caso, una verdadera
revolucion genética (probablemente en unos pocos genes) acompa-
fiando el evento fundador parece haber producido el fuerte ais-
lamiento sexual entre D. silvestris y D. heteroneura.

Los estudios de las filogenias etoldgicas iniciados por
Kaneshiro (1976 y 1980) contituyen un tema de gran interés de
la Dbiologia evolutiva actual. La interpretacién de las asime-
trias en el aislamiento sexual en distintos grupos de especies
es diferente (ver también watanabe y Kawanishi, 1979; Wasserman
y Koepfer, 1980) Y la validez de tales {filogenias para deter-

minar el sentido del cambio es objeto de discusiéon (ver Ka-
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neshiro y Val Giddings, 1987; Ehrman y Wasserman, 1987; De Sa-
lle y Templeton, 1987; Val Giddings y Templeton, 1983).

Algunas conclusiones de los experimentos de hibridacion.

El analisis de los experimentos de hibridacidéon en el gé-
nero Drosophila permite extraer algunas conclusiones.

{.- La hibridaciéon experimental debe analizarse con mucho
cuidado ya que su extrapolacion directa a lo que tiene lugar en.
la naturaleza .no siempre puede ser representativa de la reali-
dad. BlocKk (1975) ha revisado las evidencias de hibridacién na-
tural en Drosophila. Solo cinco de tales casos a los que deben
sumarse los casos citados por Carson y col. (1975) entre dos
especies hawailanas D. setosimentum y D. ochrobasis y, el ejem-
Plo ya citado de D. heteroneura y D. silvestris.

2.- Los cruzamientos en el laboratorio tienen 1lugar, en
general, entre especies cuyo parentesco es cercano. La falta de
€éxito de 1los intentos para hibridar especies menos relacionadas
tendrian una base etologica y/o0o de incompatibilidad mecanica o
se basarian en la conocida reaccién de inseminacion.

3.- Los posibles resultados de un experimento de hibrida-
cion pueden representar distintos grados de semejanza genética.
El analisis de la descendencia, cantidad y caracteristicas de
los hibridos, asi como la cruzabilidad de dos especies, podria
brindarnos datos para interpretar las relaciones filogeneéticas.
Estas evidencias estaran tanto mas fundamentadas cuando pueden
contrastarse con otro tipo de datos.

4.,- La distribucion de las especies en poblaciones locales
también puede conllevar un cierto grado de diferenciacion, de
modo que un resultado posible al hibridar presuntas poblaciones
de una misma especie podria ser la demostracion de la
existencia de diferenciacién incipiente, razas o subespecies
mas o menos aisladas reproductivamente, en el seno de 1lo que se

reconocia como una especie homogénea.
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1.2. Significado adaptativo del polimorfismo cromosémico.

Desde el descubrimiento de los cromosomas gigantes de 1los
nicleos de las glandulas salivales de Drosophila el género se
ha transformado en un material ideal para los estudios de los

mecanismos poblacionales microevolutivos.

i.2.1. Recombinacidon y polimorfismo cromosdémico.

Una de las maneras en que se pueden estudiar las especies
que se reproducen sexualmente es considerandolas como un sis-
tema de genes al que usualmente se denomina reservorio o acervo
génico.

Ningan par de individuos es genéticamente idéntico (salvo,
claro esta, el caso de gemelos idénticos). Si bien, la fuente
altima de toda variaciéon es la mutacidon, la cual introduce va-
riantes genéticas nuevas en la poblacion, las especies de re-
produccién sexual cuentan con un mecanismo que les permite dis-
poner en forma inmediata de variabilidad, la recombinacion.

La recombinacion es una resultante de tres procesos que
constituyen el sistema recombinacional (Carson, 1957): a) el
entrecruzamiento entre 1los cromosomas homologos ("crossing
over”); Db) la segregacion al azar de los mismos Y, ¢) la reu-
niésn aleatoria de los gametos. De este modo, cuanto mayor sea
la frecuencia del entrecruzamiento, €l numero de cromosomas de
una especie y la exogamia, es deccir los cruzamientos entre in-
dividuos no emparentados, mayor sera también la recombinacion y
por consecuencia la variabilidad.

El proceso de recombinacién conileva un costo por 1la
aparicion de formas recombinantes de menor valor adaptativo,
pero simultaneamente, permite 1la reunién en un mismo individuo
de mutaciones favorables surgidas en individuos diferentes y de
esta manera 1la produccién de combinaciones mas favorables.

Ahora bien, el genoma de un individuo es un sistema inte-
grado por unidades interactuantes, los genes individuales, Yy
son los individuos (es decir los genomas) 1los que presentan
diferencias selectivas. La recombinacién, por un lado, hace po-

sible ensayar nuevas combinaciones genéticas, pero por otro,
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Puede destruir combinaciones genéticas que confieren a los por-
tadores una alta adecuacidén darwiniana. De este modo, niveles
altos de recombinacidén, conferirian a la poblacién mayor plas-
ticidad adaptativa, a expensas de su capacidad de adaptacién
inmediata. En ciertas condiciones, por ejemplo cuando existen
interacciones epistaticas entre los genes, la seleccion favore-
cera aquéllos mecanismos que restrinjan la recombinacion y per-
mitan que ese bloque genético se herede como una unidad.

Carson (1957) visualizd la cantidad de recombinacién como
una propliedad adaptativa, es decir, sujeta al control de la se-
leccion natural. La' solucién a este problema, es una solucidon
de compromiso. Por un lado, no hay tanta recombinacién como
para que se rompan los bloques genéticos interactuantes, ni tan
poca como para resultar en rigidez evolutiva, que lleve tarde o
temprano a una eventual extincion por no poder hacer frente a
un desafio ambiental.

La especie humana, con su alto numero cromosdémico, tiene
un sistema recombinacional abierto y por lo tanto, una gran
flexibilidad adaptativa, comparativamente con especies cuyos
sistemas genéticos estaria sujetos a niveles de recombinacion
restringidos. Las especies del género Drosophila parecen repre-
sentar claros ejemplos de sistemas recombinacionales restringi-
dos. Por un lado, los nuameros cromosémicos mas altos (2 n= 12)
han sufrido reducciones debidas a reordenamientos del tipo Ro-
bertsoniano (White, 1973), por otro, la ausencia de recombina-
cién en la meiosis de los machos y debido a los polimorfismos
cromosdémicos que actian como verdaderos supresores de la recom-
binacién en los heterocigotos.

La presencia en una poblacion de dos o mas variantes gené-
ticas, cuando la {frecuencia del tipo mas raro no puede ex-
plicarse por mutacidn recurrente, se define como polimorfismo.

Muchas especies exhiben polimorfismos particulares
determinados por la coexistencia de variantes que consisten en
secciones cromosdémicas invertidas, las inversiones, las cuales
pueden incluir al centrémero, en cuyo caso se denominan peri-
céntricas, o no incluirlo, paracéntiricas.

El polimorfismo cromosémico mas comun, sino excluyente, no

sélo en las especies de Drosophila, sino lambién en especies de
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otros géneros de dipteros como Sciara, Simulium, Chironomus,
etc,, (ver White, 1973, para una revisién) es el debido a in-
versiones paracéntricas. Las inversiones pericéntricas, en cam-
bio, son raras en Drosophila y mas frecuentes en otros grupos
tales como por ejemplo los ortépteros (ver Hewitt, 1979) y los
vertebrados (ver Reig, 1984).

La deteccion de las inversioncs paracéntricas en los dip-
teros es posible por el detallado analisis citoldgico que per-
miten 1los cromosomas politénicos (cariologia =zeta de White,
1978), mientras que este tipo de cambio c¢romosomico es muy d4i-
ficil de detectar en grupos en los que este anialisis no es po-
sible.

Las consecuencias genéticas de las inversiones son varias.
En primer lugar, alteran la posicion relativa de los genes in-
cluidos en el segmento invertido (efecto de posicién). También
cambia 1las relaciones de ligamiento de los diferentes loci y
actuan como mecanismos que reducen la recombinaciodon. En los
heterocigotos para una inversion (heterocariotipos), el en-
trecruzamiento dentro de la region invertida tiene como conse-
cuencia la produccion de un 50 7 de gametos desequilibrados vy,
sd6lo seran viables los gametos portadoras de las cromatidas que
no hayan participado en el evento de recombinacién. Sin em-
bargo, la reduccién de la fertilidad de los heterocariotipos se
puede evitar, en Drosophila, por la supresion de la recombina-
ciéon en 1los machos, y por un mecanismo que permite que los pro-
ductos aberrantes se dirijan a los corpuasculos polares y no a
los o6vulos, en Ila meiosis de las hembras heoeterocariotipicas.

Como consecuencia, el segmento invertido, que contiene una
combinacién genética particular, se heredara como un Dbloque,
constituyendo 1lo que se denomina un supergen (Darlington Yy
Mather (1949). Si 1los alelos incluidos en el mismo producen
cooperativamente alguna caracteristica adaptativa se dice que

estan coadaptados (Rieger Yy col.,, 1976).



1.2.2. El polimorfismo cromosémico de Drosophila: algunas par-

ticularidades.

Se ha estudiado el polimorfismo cromosémico de numerosas
poblaciones de muchas especies de Drosophila (ver revisiones en
Patterson Yy Stone, 1952; DobzhansKy, 1970; Sperlich y Pfriem,
1986). Muchas de las inversiones que han ocurrido se han fijado
en algunas especies mientras que algunas constituyen polimor-
fismos. Solo en algunos grupos de especies emparentadas del
grupo repleta (Wasserman, 1982 a) y de Hawaii (Carson y col,,
1970) no se han observado diferencias en 1los patroanes de bandeo
de sSus cromosomas politénicos. Carson y c¢ol. (1967) introduje-
ron el término especies homosecuenciales para tales grupos.

La mayoria de las especies son polimoérficas para distintas
ordenaciones de genes (o secuencias de bandas). Algunas como D,
subobscura son muy polimoérficas ya que presentan mas de 80 or-
denaciones diferentes imputables a 61 inversiones (Krimbas y
Loukas, 1980). Otras especies en cambio, son muy poco polimor-
ficas como ocurre con las especies del grupo virilis (Patterson
Yy Stone, 1952) y otras son. monomortficas.

Otro aspecto 1llamativo del polimorfismo cromosémico en
Drosophila se da en relacion a la distribucion de las inversio-
nes en el cariotipo. Por ejemplo, D. willistoni es altamente
polimoérfica y las inversiones se encuentran distribuidas en to-
dos sus cromosomas (Da Cunha, 1960). D. pPseudoobscura y D.
guaramunu presentan una distribucién no uniforme del polimor-
fismo, ya que este tiende a concentrarse en solo un cromosoma.
D. nebulosa representa un caso extremo, su polimorfismo consti-
tuido por mas de 15 ordenaciones esta concentrado en su cromo-
soma 3 (ver revisién en DobzhansKy, 1970 y Brncic, 1985).

Entre las especies del grupo repleta, la mayoria de las
inversiones, tanto las que se encuentran como diferencias fija-
das entre especies, como las polimdérficas no estan distribuidas
al azar (Wasserman, 1982 b). El numero de inversiones en fun-
cion de la longitud de eucromatina (indice de 1inversiones) va-
ria segun el cromosoma (0,45; 0,62; 0,17 y 0,27 para 1los cro-
mosomas X, 3, 4, 5 respectivamente y ; 3,13 ! para el cromosoma
2.
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1.2.3. Polimorfismo cromosémico: distribucisn geografica.

Las inversiones son sucesos dnicos no recurrentes, desde
el momento en que una nueva inversién se origina habra captu-
rado una combinacion particular de genes y a partir de este mo-
mento, y en tanto que su frecuencia comienza a aumentar en 1la
poblacion, la recombinacién (por medio de los raros eventos de
doble entrecruzamiento) y la mutacién tenderan a restablecer 1la
variacion de la nueva ordenacion.

Es posible que las nuevas inversiones puedan dispersarse a
otras poblaciones de la misma especie. Durante este proceso y
debido a que en diferentes poblaciones el desafio ambiental
puede ser distinto, las mismas ordenaciones pueden diferen-
ciarse genéticamente como resultado de la adaptacién a las con-
diciones locales.

Como seinalan DobzhanskKy (1970) y Brncic (1985), la impor-
tancia adaptativa de los polimorfismos cromosdémicos para inver-
siones es actualmente un concepto firme. Las ordenaciones cro-
mosomicas tienden a mantenerse en situaciones de equilibrio en
cada poblacion. También en poblaciones de laboratorio las va-
riantes cromosomicas tienden a alcanzar las mismas frecuencias
en el curso de las generaciones como ocurre con D. pseudoobs-
cura y D. willinstoni o D. paulistorum. Sin embargo, cuando las
variantes cromosdémicas que se utilizan para generar poblaciones
de laboratorio son de procedencia geografica diferente, el re-
sultado es erratico e impredecible (DobzhansKy, 1970). La in-
terpretaciéon de estos resultados es por un lado sencilla: las
mismas ordenaciones tienen diferentes sistemas coadaptados de
genes en distintas poblaciones y por otro, mis compleja, ya que
se supone que esta coadaptacion permite que los heterocarioti-
pPoOsS posean una elevada aptitud.

Asimismo, las poblaciones pueden presentar frecuencias de
inversiones que demuestran en algunos casos una clara diferen-
ciacidén, no solo en el espacio, sino también en el tiempo
(cambios estacionales en las frecuencias de los distintos arre-
glos ver por ejemplo DobzhanskKy Yy col.,, 1966; Fontdevila Yy
col., 1983).



Hay especies en las que las mismas ordenaciones se encuen-
tran en las mismas frecuencias en todas las poblaciones estu-
diadas y no sufren cambios estacionales (polimorfismos rigi-
dos). DobzhansKy (1970) seiala que muchas especies, D. melano-
gaster, D. inmigrans, D. anannasae, etc. presentan poli-
morfismos con poca o ninguna diferenciacién geografica.

D. pavani, una especie del grupo mesophragmatica, endémica
de América del Sur, constituye un claro ejemplo de polimorfismo
rigido. En e;te caso, tal caracteristica del polimorfismo
cromosémico parece depender de una mayor aptitud darwiniana
casi universal de 1los heterocariotipos respecto de distintos
componentes (ver revision en Brncic, 1985).

En cambio, D. flavopilosa, representa un buen ejemplo de
polimorfismos flexibles. Las {frecuencias de 1los diferentes
arreglos del cromosoma V muestran una compleja diferenciacion
correlacionada con gradientes de altitud y 1latitud (Brncic,
1962) y fluctuaciones estacionales (Brncic, 1972; ver revision
en Brncic, 1983).

Algunas especies con polimorfismos del tipo flexible mues-
tran patrones de diferenciacién geografica que indican que las
poblaciones centrales tenderian a ser mas polimorficas que las
poblaciones marginales (Brussard, 1984; Sperlich y Pfriem,
1986). Estos patrones dieron lugar a diferentes interpretacio-
nes. DobzhansKy (1970) postuldé que las poblaciones centrales
son mas diversas Yy ricas ecologicamente, de modo que las dife-
rentes inversiones podrian explotar pretferencialmente porciones
diferentes de un ambiente heterogéneo. El empobrecimiento eco-
l16gico de las poblaciones marginales, por su parte, representa-
ria un ambiente precario, con menos nichos potenciales y expli-
caria a su vez, la menor variabilidad cromosdémica. Carson
(1959) supone qgque las poblaciones marginales presentan condi-
ciones ambientales maAs restrictivas y 9que, en estas condicio-
nes, se requeririan mayores niveles de recombinacién para pro-
veer nuevas combinaciones de alclos, como 1los polimorfismos
para inversiones reducen la recombinacioéon, la seleccion favore-
ceria a los homocigotos en 1la periferia de la distribucion
(homoseleccién cariotipica); a diferencia de 1o que ocurriria

en las poblaciones centrales, donde 1la seleccién seria favora-
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ble a 1los heterocigotos (heteroseleccién cariotipica). Ambas
explicaciones coinciden en que en los ambientes marginales se-
ria mas adaptativa la especializacidn Y se diferencian en que,
en un caso, los genotipos especiaiizados ya existian
(DobzhansKy), mientras que 1la hipotesis de Carson se basa en la
aparicion de tales novedades Por recombinacidén. Las condiciones
ambientales de las poblaciones marginales son mas inestables,
por 1lo que Lewontin (1974) sostiene la necesidad en tales am-
bientes de un mayor polimorfismo genético para preservar una
cierta plasticidad adaptativa y coincidentemente con Carson se-
fiala que no se favoreceria el polimorfismo cromosémico porciue
restringe la recombinacidén, pero en oposicién con este autor,
Lewontin seifiala que no son homocigotos particulares Y especia-
lizados los que se seleccionan en los inestables ambientes mar-
ginales, sino que son diferentes genotipos 1los que se seleccio-
nan en momentos distintos.

La hipotesis de Lewontin es la unica que explica adecuada-
mente la falta de correlaciéon entre la variabilidad cromosémica
Y €eénica en las poblaciones marginales (ver por ejemplo Ayala Yy
col., 1971,1972).

Mas recientemente, Wallace (1984, citado por Brussard,
1984) propuso una cuarta interpretaciéon del patréon central -
marginal del polimorfismo cromosémico de¢ algunas especies de
Drosophila Segun este autor, si suponemos que los heterocigo-
tos tienen una mayor capacidad competitiva, se veran favoreci-
dos en las areas con mayor densidad de poblacién (poblaciones
centrales). En la medida que nos alejamos hacia 1las zonas
mareginales, la probabilidad que una hembra encuentre un habitat
apropiado disminuye, asi c¢omo la probabilidad de supervivencia
de su descendencia. En estas condiciones, es mas probable 1la
supervivencia de crias de unos pocos individuos que la de una
pequena poblacion competitivamente mas apta y polimorfica. (ver
Brussard, 1984 para una reciente revision del tema).

Tal como seiiala White (1978) es necesario explicitar que
este patron de marginalidad centralidad no es universal, es
decir no ocurre en todas las especies polimorficas.

White y otros autores (Prevosti 1978) han apuntado hacia

una explicacién basada en consideraciones simplemente histori-
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cas. Algunas inversiones no han alcanzado las Areas mareginales
o sino la actual distribucién de una especie es diferente de 1la

que ostentaba en el pasado.

1.2.4, El significado adaptativo del polimorfismo cromoséomico.

El concepto de coadaptacién esta intimamente ligado a 1los
polimorfismos para inversidéon en Drosophila.

Uno de los efectos genéticos sobresalientes de las inver-
siones es la disminucién de 1la recombinacién, que sbélo seria
favorable si la inversioéon contiene complejos de genes coadapta-
dos, supergenes, coadaptados con 1los complejos de genes homdlo-
gos de otros arreglos cromosdémicos.

El concepto de coadaptacion fue propuesto por WwWallace
(1953) y explicita gue la adecuacién darwiniana depende de las
interacciones especificas entre 1los genes (ver Wallace, 1968;
DobzhansKy, 1970; Carson, 1982). Este concepto se contrapone a
la 1dea de que la adecuacidén depende de la sumatoria de los va-
lores de adecuaciéon de cada uno de los genes individuales.

Toda nueva inversidon que aparece en una poblaciéon debe te-
ner una ventaja adaptativa que permita su mantenimiento y su
propagacion. Para explicar esto altimo se propusieron dos hipo-
tesis. Por un lado, Sperlich (ver su reciente revision Sperlich
y Pfriem, 1986) sostiene qgue los efectos de posicién pueden ser
los responsables de la ventaja. Sin embargo, esta hipétesis no
es plausible, ya que requiere la coincidencia de dos eventos
raros, la inversién y efectos de posicion ventajosos. La se-
gunda hipotesis sugiere que la nueva inversién podria resultar
ventajosa si capturara un complejo de genes coadaptados que ya
se encontraran en desequilibrio de ligamiento.

PraKash y Lewontin (1968) han demostrado que los arreglos
de las ordenaciones del cromosoma 3 de D. pseudoobscura pueden
derivarse de las secuencias "standard" y Santa Cruz, a su vez
originadas por eventos de inversion independientes de una se-
cuencia ancestral, denominada "hipotético". El conjunto de or-
denaciones derivadas de una y otra se dicen pertenecientes a
las filadas "standara” Y Santa Cruz, respectivamente

(DobzhansKy, 1970) y llevan combinaciones distintas para 1los
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genes Pt-10 y alfa-amilasa. No sélo las inversiones se diferen-
cian genéticamente, sino que también dicha diferenciacion se
habria mantenido por varios millones de afos Por seleccion na-
tural.

La coadaptacion genera asociaciones gaméticas entre genes
€ inversiones; estas asociaciones han sido detectadas en nume-
rosas oportunidades, pero es dificil diferenciar, en estos ca-
Sos, si estas asociaciones son debidas a fenémenos histéricos o
a seleccion. El1 dnico trabajo en el cual se comprobo fehacien-
temente la coadaptacidn es en una poblacién natural de D. su-
bobscura. En este caso, las asociaciones entre 1.nversiones Y
alozimas no podrian ser explicadas como una situacién transito-
ria de disminucién de un desequilibrio de 1ligamiento inicial
(efectos histéricos). Tales asociaciones parecen variar esta-
cionalmente. Estos resultados estarian indicando la existencia
de familias de supergenes con una secuencia de bandas determi-
nada y cada uno de ellos tendria diferentes valores selectivos

en distintas estaciones (FFontdevila y col.,, 1983).

Los cromosomas politénicos constituyen un registro foésil
viviente de aquéllas inversiones que resultaron evolutivamente
exitosas. Hartl (1977) propone que la evolucion de los sistemas
genéticos coadaptados tendria lugar a través de tres etapas;
una inicial, en la gque es necesaria una cierta epistasis, otra
en la que se suprime la recombinaciéon (por ejemplo mediante
inversiones) y una fase final en la que la seleccidén perfec-
ciona los bloques coadaptados.

La reduccion de la recombinacidén podria conllevar un pro-
ceso de divergencia en el- contenido genético de las diferentes
ordenaciones. Este proceso podria llevar a una ampliacidon del
espectro de nichos ecolégicos que ocupa la especie, resultando
en poblaciones con variantes cromosémicas que ocupan diferentes
subnichos y asi un mejor aprovechamiento del ambiente. Como ve-
remos mas adelante, la subdivisién del habitat podria explicar
adecuadamente el mantenimiento de los polimorfismos.

DobzhansKy (1948) observdé que los heterocigotos para in-
versiones eran adaptativamente superiores comparados con los

homocariotipos correspondientes. Este reaultado recuerda la he-
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terosis que se observa cuando se cruzan lineas puras de dife-
rente origen. La explicacién genética que se dio a esta supe-
rioridad de los heterocariotipos fue, que cada ordenacién gené-
tica era portadora de bloques de genes distintos entre los que
existian algunos alelos deletéreos recesivos que eran enmasca-
rados por los alelos dominantes ventajosos del cromosoma homé-
logo. A esto se agregaban efcctos epistaticos y la sobredomi-
nancia que exhibian algunos genes. Desde aquél momento la supe-
rioridad de 1los heterocariotipos se comprobé en numerosos casos
para varios componentes de la adecuacidén darwiniana (ver revi-
siones en DobzhansKky, 1970 y Brncic, 1985). Esta superioridad
segun Lerner (1954) y Carson (1959) podria explicarse por la
mayor homeostasia que conferiria la heterocigosis génica frente
a los cambios ambientales.

Como veremos en la seccién siguiente, la sobredominancia
es uno de los mecanismos que mas frecuentemente se invoca para
explicar el mantenimiento de 1los polimorfismos cromosomicos
(ver Dobzhansky y Levene, 1948; Ruiz y col,, 1986).

Wasserman (1972) sugiere que la seleccion natural podria
actuar a tres niveles de organizaciéon de la variabilidad cromo-
sémica.

En primer lugar reconoce la existencia de un nivel génico,
en el cual las ordenaciones cromosémicas no tendrian valor se-
lectivo "per se". Solo actuarian como vehiculos pasivos de' los
alelos presentes en una secuencia. En este caso, el manteni-
miento del polimorfismo seria posible si hubiera heterosis gé-
nica en uno o mas genes.

El segundo nivel seria el de la seleccion cariotipica. En
este caso, todos 1los cromosomas de un arreglo dado serian por-
tadores de alelos similares, diferentes de los de otras ordena-
ciones. La seleccién cariotipica ocurre porque las distintas
ordenaciones controlan la adaptacién a porciones diferentes del
ambiente. Con este tipo de seleccidédn, el polimorfismo podria
mantenerse si el ambientie es heterogéneo o si hubiera seleccidén
dependiente de las frecuencias contra el homocariotipo mas co-
mun.

El ultimo nivel de organizacion considerado por WwWasserman

es la seleccidéon supergénica que remarca la organizacion de los
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genes a lo largo del cromosoma. Existen interacciones epistati-
cas entre los alelos ubicados en una misma ordenacisn. Cada
arreglo cromosémico seria segun este modelo una familia de su-
pergenes distintos en cada poblacidn. En esta situacioén, los
bloques de genes coadaptados de la misma familia podrian rom-
perse en los homocigotos y resultar en seleccién dependiente de
las frecuencias en contra del arreglo mas coman, lo cual con-
llevaria una ventaja del heterocariotipo mas comian.

Wasserman (1968) pudo demostrar que el polimorfismo podria
mantenerse no sdélo cuando hay heterosis sino también bajo cier-
tos niveles de recombinacién y seleccidon, aadan cuando el valor
del "fitness" de uno de los homocariotipos sea el mayor. En es-
tas condiciones, el efecto de la recombinacién induciria hete-

rosis aun cuando esta no existia.

1.2.5. Polimorfismo cromosoéomico: mecanismos para su mante-

miento.

Muchos estudios han demostrado que el polimorfismo
cromosdémico para inversiones esta relacionado con la adapta-
cion. Tanto las variaciones geograficas correlacionadas con
gradientes altitudinales Y/o geograficos, como 1los cambios
estacionales de 1las frecuencias relativas de 1los distintos
arreglos cromosémicos, en muchas especies parecen corroborar el
valor adaptativo de los polimorfismos (ver revisiones en Dobz-
hanskKy, 1970; Brncic, 1985)

Cuando se comenzdé a constatar la existencia de cambios es-
tacionales, éstos parecieron desconcertantes ya que sélo podian
explicarse invocando presiones selectivas muy grandes, mayores
que las previstas. Los estudios que hasta aquel momento se rea-
lizaron en poblaciones experimentales demostraron no solo la
accion de 1la seleccién natural sino también que esta podia ser
muy potente.

wright y DobzhansKy (1946) y Dobzhansky y Pavlovsky (1953)
lograron estimar 1los valores de Jla adccuacion darwiniana
("fitness") de tres cariotipos, en poblaciones experimentales
de D. pseudoobscura con diferentes frecuencias iniciales de los

arreglos "standard" (st) y Chiricahua (CH). El1 {fitness de los
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heterocariotipos fue siempre superior que el de ambos homoca-
riotipos, estas diferencias selectivas entre 1los tres carioti-
Pos son tales que c¢s posible el mantenimiento del polimorfismo.

Los mecanismos selectivos que podrian explicar el manteni-
micntlo de 1los polimorfismos se agrupan bajo el nombre coman de
seleccion equilibradora (ver Hedrick, 1983, pag. 444).

El modelo mas simple es el que supone que el fitness del
heterocigoto es mayor que el de ambos homocigotos. Por ejemplo,
para un locus (cromosoma) con dos alelos (ordenaciones) Ay Y
Ap; AgAy, AjAp Y ApAp son los tres genotipos posibles y si wyy,
Wip, Wpp son los valores de {filness de cada uno de ellos res-
pectivamente, la condicion para el mantenimiento del polimor-

fismo es que

Wiy < Wip > Wppo

Este modelo, denominado equilibrio heterotico, sin embargo
no es adecuado para explicar el mantenimiento de polimorfismos
multialélicos (loci con mas de dos alelos), porque 1la ventaja
de 1los heterocigotos sobre 1los respectivos homocigotos no es
condicion suficiente para producir un equilibrio estable.
Lewontin y col. (1978) han demostrado que las condiciones nece-

sarias para el mantenimiento de polimorfismos mualtiples son:

wig > (Wi + w5y /2

wij < Wik ¢ WJ'R

donde: i, j Y K, son tres alelos de un 1locus. Estas con-
diciones denominadas por los autores como desigualdad triangu-
lar son muy resirictivas para un modelo muy simple gque supone
valores de fitness constantes, que dependen uanicamente del ge-
notipo.

A partir de los anos 60, la inclusiédn en las discusiones
tedéricas de factores ecologicos permitio a la genética -de po-
blaciones alcarnzar un mayor realismo. LLa consecuencia de esta
transformacién conceptual, que ha llevado a una interrelacion

mas estrecha entre 1la ecologia y la genética, hizo posible 1la
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elaboracion de modelos mas reales en términos ecologicos (ver
Chrisitiansen y Fenchel, 1977; Brussard, 1978).

Asi, el concepto de fitness se modificé de tal modo que
sus valores dependen no solamente del genotipo particular, sino
también del ambiente en el que se encuentra tal genotipo. EIl
ambiente incluye factores abiéticos y Dbidticos, como com-
petidores, predadores y parasitos y la composicién genética de
la poblacion.

Los valores de fitness de los diferentes genotipos pueden
variar como consecuencia de la heterogeneidad ambiental, lo que
en algunos casos puede 1llevar al mantenimiento del polimor-
fismo.

Consideremos en primer lugar las condiciones necesarilas
para el mantenimiento del polimorfismo cuando la poblacidn se
enfrenta a un ambiente heterogéneo. Levene (1953) propuso un
primer modelo, en el cual una poblaciéon esta subdividida en
distintos nichos ambientales y en el que luego de la fertiliza-
cion los cigotos se distribuyen al azar en cada uno de los ni-
chos. La condicion necesaria en este caso es que las medias ar-
moénicas ponderadas de los valores de "fitness" de ambos homoci-
gotos sean menores que {1 (fitness del heterocigoto), es decir

una ventaja marginal del heterocigoto (Wallace, 1968):
( Eocy / wyy )y <1 > (B ¢y / Waay ),

donde cj es la proporcién de individuos del nicho 1; W4y ; Y
Wop.i son los valores de fitness de los genotipos AjAy Y ApAp
respectivamente en el ambiente i.

Este modelo supone gque la contribucién de cada nicho al
total de la poblacidén es constante e independiente del geno-
tipo. Este tipo dec seleccidén se denomind suave ("soft selec-
tion", wWallace, 1968, 1975).

Un modelo alternativo, de seleccién dura ("hard selec-
tion"), supone que la canlidad de huevos el cada nicho es cons-
tante en cada generacidén pero que la seleccidén modifica la pro-
porcién inicial (Dempster, 1955). Bajo este modelo,da condicion
necesaria para que exista un equilibrio estable es que la media

aritmética del "fitness" de 1los homocigotas sea menor que 1a



del heterocigota. Lo cual conduce, una vez mAs, al modelo de
equilibrio hetersdtico clasico de Fisher (1930).

Los dos modelos anteriores consideran que el ambiente es
heterogéneo en el espacio, sin embargo, la heterogeneidad puede
ser temporal.

Si los valores de "fitness” de 1los genotipos AjAy, AMAp Y
ApAp son Wyyj; 1 Y Woo; en la 1l1-esima generacion, como demos-
traron Haldane y Jayakar (1963) la condicién necesaria para un

equilibrio estable es:

s 3

wigs ) M0t > (om oWy ) VR,
i=1

[
"
[

es decir que las medias geométricas del "fitness"™ de ambos ho-
mocigotos deben ser menores que la del heterocigoto.

Dado que la media geométrica es mayor que la media armo-
nica, la condicién necesaria para que exista un equilibrio es-
table es mas restrictiva bajo el modelo de variacién temporal
de 1los valores de "fitness". Cuando hay simultaneamente hetero-
geneidad espacial y temporal, las condiciones para el manteni-
miento del polimorfismo son menos restrictivas que con cada uno
de ellos individualmente (Ewing, 1979).

Cuando existe variacion temporal de los valores de
"fitness”, el patron del cambio ambiental puede tener efectos
muy marcados en la distribucion de las {frecuencias alélicas y
llevar a eventuales fijaciones de alelos, ain cuando, la espe-
ranza era un polimorfismo estable (lledrick, 1983).

También 1la secuencia histérica de los ambientes puede te-
ner efecto sobre las frecuencias alélicas (Lewontin, 1966).

Todos los modelos de seleccién variable discutidos hasta
aquil suponen que los ambientes son de grano grueso, es decir
que cada individuo pasa toda su vida en uno de los subnichos Yy
no de grano fino, cuando los individuos pasan partes de su vida
en diferentes subnichos. En este dltimo tipo de situaciones el
mantenimiento de un polimorfismo se hace muy dificil ya que 1la
me jor estrategia adaptativa es un solo fenotipo altamente home-

ostatico (Levins, 1968).



También, la importancia de 1los distintos componentes de
seleccién podria variar en cada grupo de edad. El tratamiento
matematico de este tipo de seleccién equilibradora es complejo
(HedrickK, 1983), sin embargo, se ha demostrado que bajo ciertas
condiciones puede conducir al mantenimiento de los Polimorfis-
mos.

Otros modelos selectivos para el mantenimiento de los pPoO-
limorfismos, s¢ basan en que la seleccién puede actuar en forma
diferente en ambos sexos, en cuyo caso la condicién para que
exista equilibrio estable es:

Sy / 1-sp > Sg > Sy / 1+sp

donde, s;; Y sy son los coeficientes de seleccién contra los ma-
chos ApAp y las hembras A4Ay respectivamente.

Sin embargo, los modelos que mas han ocupado la atencién
son los que consideran seleccidén dependiente de las frecuen-
cias. En estos caso los valores de "fitness" relativos seran
una funcidén de 1las frecuencias de los distintos genotipos (ver
una revisién en Ayala y Campbell, 1974 y alguna demostraciones
experimentales en Petit y Ehrman, 1969;Anderson y Watanabe,
1974; Santos y col.,, 1986; Anderson y col.,, 1986, a nivel de
los componentes de seleccion fertilidad, virilidad y viabili-
daad). Cuando un alelo es raro (p.e. Ay), la eficacia del homo-
cigoto (Ag{Ay) sera mayor gque las de los otros genotipos. Este
tipo de seleccién pude ocurrir para cualquiera de los componen-
tes del fitness, pero ha sido demostrado mas frecuentemente a
nivel de viabilidad ( Anderson y col.,, 1986) y seleccidéon sexual
(Petit y Ehrman, 1969; Anderson Yy Watanabe, 1974; Santos Yy
col., 1986 ).

Los modelos de seleccién dependiente de las frecuencias
tienen algunas propiedades que los diferencian del modelo de
heterosis clasico: 1) en el equilibrio todos los genotipos tie-
nen los mismos valores de fitness; 2) el "fitness®™ promedio no
necesariamente se maximiza en el equilibrio y 3) no es necesa-

ria ninguna ventaja marginal del heterocigoto.



1.2.6. Seleccidn en poblaciones naturales.

Uno de los principales procesos que modelan la estructura
genética de las poblaciones y sobre el cual ha descansado en
forma casi exclusiva la tecoria evolutiva durante mucho tiempo
es la seleccion natural.

La genc¢tica de poblaciones constituye uno de los princi-
pales fundamentos sobre los cuales se ha basado la actual teo-
ria evolutiva en 1o que en su momento sc ha dado en llamar: Te-
oria Sintctica de la Evolucion. La genética de poblaciones es
la rama de la genética por la gque se inlentan explicar los cam-
bios en las frecuencias génicas en las poblaciones, a través de
la postulacion de modelos tedricos aplicables a las condiciones
naturales, previa simplificacién de las variables intervinien-
tes por medio de supuestos.

Endler (1986) define a la selecciéon natural como un pro-
ceso en el que si una poblacién tiene: 1) variacion entre indi-

viduos; 11) diferencias de {fitness entre las variantes de un

caracter y 11I1) sus caracteristicas son heredables; entonces,

a) la distribucién de las frecuencias de ese caracter sera di-
ferente entre grupos de edades y b) si la poblacion no esta en
equilibrio, entonces, la distribucion de las frecuencias sera
diferente entre los padres y su descendencia. Las condiciones 1
- 1II1 son necesarias para el proceso de selecciéon natural.

Una cosa es obvia para cualquiera versado en las comple-
jidades de la genética de poblaciones: la dificultad de expli-
car la composicion genética de las poblaciones o predecir cam-
bios en 1las mismas. Parte de esta dificultad la constituye el
hecho gque existe un numero de factores, tales como la seleccién
natural, la migracion, la deriva genética y 1la mutacion, que
pueden afectar 1la constitucidén genética de las poblaciones. Aun
cuando todos estos factores son excluidos o minimizados, ex-
cepto la seleccidn natural, los problemas subsisten ya que ésta
puede manifestarse de muchas formas (HedrickK y HMurray, 1983).

La utilizacidén del género Drosophila como organismo modelo
ha permitido una mejor comprensién de la importancia de 1los
varios aspectos de la seleccion natural. Hedrick y Murray

(1983) en una reciente revisidén han reconocido tres niveles ba-
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sicos sobre los cuales pucde actuar la seleccion in-
traespecitica, en base a Jlos trabajos realizados sobre el geé-
nero Drosophila: 1) Diferencias genéticas potenciales en todos
los cromosomas, II) Diferencias selectivas entre 1inversiones,
en cuyo caso dichas diferenclias selectivas podrian afectar ale-
los en varios de cientos de genes, incluidos en la secuencia
invertida; 1I1I) diferencias selectivas entre alelos de 1locl 1in-
dividuales.

La seleccion intraespecifica puede operar sobre distintos
componentes del "fitness" tales como la viabilidad, el éxito en
el apareamiento, la produccién gamética o la fecundidad dife-
rencial.

LLa seleccidn natural, como indican Bundgaard Yy Chris-
tiansen (1972), puede estar actuando a cualquier nivel del ci-
clo de vida de los organismos y a menudo es conveniente separar
la selecidén total en varios de sus componentes, ya que cada uno
de ellos describe la transmision en cada uno de los pasos del
ciclo de vida. Estos autores han definido algunos de estos com-
ponentes del siguiente modo:

seleccidon cigodtica: supervivencia diferencial de los ge-
notipos desde el estadio de huevo hasta el de adulto maduro
prerreproductivo.

Seleccion sexual: mayor aptitud para el apareamiento de
algunos genotipos.

fecundidad: cuando la contribucién al acervo genético de
la poblacién ("gene pool") es diferente para los distintos ge-
notipos.

seleccién gamética: opera sobre el estadio haploide Yy se
expresa a través de mecanismos lales como la conduccion meio~
tica ("meiotic drive"), o la unidén no aleatoria de las gametas.

La suma de la accién combinada de estos componentes, con-
forma 1a seleccién total, que, finalmente, es la que tliene
significado evolutivo.

La importancia de estimar los componentes del fitness es-
triba en entender como una poblacién puede estar en equilibrio
sin que medie la acciéon de procesos selectivos equilibradores.
La seleccién endociclica (Ford, 1979), cuando el fitness de

distintas variantes genéticas tiene signos opuestos para dife-
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rentes componentes de la seleccidén total, podria dar cuenta de
estos hechos. Esto también puede interpretarse en términos de
varianza genética. La varianza aditiva total deberia ser nula
en el equilibrio, lo cual explicaria que la poblacién no expe-
rimentara ninguan cambio. No obstante, esta "calma evolutiva"
Puede ser solo aparente, ya que la varianza aditiva para un de-
terminado componente del fitness puede no ser nula y consecuen-
temente, un cambio ambiental puede llevar a la poblacién a un
nuevo pico adaptativo.

Se han realizado numerosos intentos con el objetivo de
medir 1la seleccion total, pero la mayoria se han basado en mo-
delos tedricos, a su vez apoyados en suposiciones insostenibles
acerca de los compcnentes de seleccion, de modo que el riesgo
de extraer conclusiones errdéneas esti siempre presente (Prout,
1971). Esto ha llevado a numerosos autores a enfocar sus estu-
dios sobre componentes individuales de fitness.

En cambio sélo se han realizado pocos intentos de analizar
la seleccidén actuante en poblaciones naturales. La escasez de
intentos de estudio de la seleccion en poblaciones naturales se
ha atribuido a dificultades tanto tedricas como técnicas
(HedricK Yy Murray, 1983). Aun bajo condiciones de laboratorio,
no es nada simple estimar valores adaptativos (Prout, 1965,
1971 a, b; Bundgaard y Christiansen, 1972; Christiansen y col,
1977; Alvarez y col, 1984). Un modo de analizar seleccién total
es estudiar 1las frecuencias genotipicas en muestras de adultos
tomadas periodicamente de una poblacién sujeta a cambio direc-
cional. Con estos datos, se hace necesario, un minimo de tres
transiciones progenitor-descendencia (4 generaciones) para es-
timar todos los parametros de fitness bajo el modelo clasico,
gque supone apareamiento al azar y valores de fitness indepen-
dientes del sexo (Prout, 1965). Si 1la poblacion se encuentra en
equilibrio, una unica muestra de genotipos provee datos equiva-
lentes a los de una transicion.

Los estudios de seleccidn en poblaciones naturales pre-
sentan algunas alternativas que los hacen posibles (ver Endler,
1986). Este autor ha analizado en su reciente libro: " HNHatural
Selection in the Wild ", los distintos métodos que hacen posi-

ble estudiar 1a seleccidon en la naturaleza. Estos métodos, que
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permiten la obtencion de estimaciones directas o indirectas de
la seleccion, tienen, a su vez, propiedades diferentes (Endler,
1986).

Uno de 1los mcétodos directos para el estudio de la selec-
cién natural es el analisis de componentes de seleccién que
consiste en la comparacion de 1a distribucion de frecuencias de
un caracter entre los distintos estadios del ciclo de vida de
una especie, a través del muestreo y su correspondiente carac-
terizacion genética. De este modo, los efectos de 1la seleccidén
natural pueden descomponerse en varios de sus componentes (ver
mas arriba).

Este método supone como hipotesis nula que las posibles
diferencias en frecuencias entre distintos estadios se deben al
azar y como hipdlesis alternativa, que las diferencias son el
resultado de diferencias selectivas entre alelos o genotipos.
En algunos casos, es posible también, estimar los coeficlentes
de "fitness".

El analisis de componentes de seleccidon (A.C.S.) es uno dade
los mas eficientes para el estudio de la seleccion en la na-
turaleza (ver Clarck y Feldman 198ia y b; Clarck Yy col., 198};
Christiansen y Frydenberg, 1973; Endler, 1986; Hedrick, 1983;
Nadeau Yy Baccus, 1981; Ostergaard Yy Frydenberg, 1981; Prout
1965, 197ia y b). Este método ha permitido demostrar diferen-
cias selectivas entre genotipos del marcador alozimico Esterasa
III entre individuos juveniles (seleccién cigética) y a nivel
de los componentes reproductivos en el pez Zoarces viviparus
(Christiansen y col.,, 1977 y Ostergaard y Christiansen, 1981);
y ha sido utilizado para estimar la accion de la seleccion so-
bre los polimorfismos de tres loci alozimicos, albumina Yy
hemoglobina, en el roedor Peromyscus maniculatus, encontrandose
diferencias selectivas a nivel de componentes de seleccion ga-
mética tanto en machos como en hembras (Nadeau Yy Baccus, 1981,
1983; Snyder, 1983) y en el ciervo de cola blanca (Odocoileus
virginianus) en el cual se detectaron diferencias a nivel del
componente de seleccidn cigdtica (Baccus Yy col,, 1977). También
algunas especies de plantas se eligieron como modelo experimen-
tal para investigar seleccidn asociada con cariacteristicas re-

productivas de Avena barbata (Allard y col.,1977 y Clegg Y
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col.,, 1978b), con marcadores alozimicos (Clegg y col., 1978a Y
b) y morfolégicos (Kahler y col.,, 1975) de Hordeum vulgare de-
tectandose en general viabilidad diferencial. A su vez, Bund-
gaard y Christiansen (1972) analizaron las posibles diferencias
selectivas entre marcadores morfoloéogicos en poblaciones experi-
mentales de Drosophila melanogaster demostrando resultados sig-
nificativos para los componentes de seleccion sexual y fecundi-
dad.

El mismo méetodo fue empleado por Ruiz y col. (1986) para
estudiar 1la seleccion que opera sobre el polimorfismo croméso-
mico de Drosophila buzzalii en una poblacion natural del Viejo
Mundo (Espana). Estos autlores demostraron una fuerte viabilidad
larvaria diferencial entre las diferentes ordenaciones del cro-
mosoma 2 Yy efectos menores a nivel de otros componentes de se-

leccion.

1.2.7. Estructura genética de las poblaciones.

El principio de Hardy-Weinberg y el teorema fundamental de
la seleccion natural son bases fundamentales de la genética de
poblaciones. Ambos suponen poblaciones ideales, las que son
unidades panmicticas, con frecuencias alélicas homogéneas. En
general, las poblaciones reales no se ajustan a estos modelos
ideales y suelen ser heterogéneas, de modo que tienden a exhi-
bir algian grado de estructuracion.

El analisis de la estructura de las poblaciones se ha con-
vertido en un tema de interés central en los estudios evoluti-
vVOS. La variacion geografica fue durante mucho tiempo el tema
de muchos estudios, en los que el énfasis estaba dirigido hacia
el modo en que las especies se adaptan a 1la variacion climatica
y egeografica. Sin embargo, uno de 1los puntos tal vez mas
importantes, es el de la adaptacion a la heterogeneidad am-
biental local. El tipo de ambiente que enfrenta cada poblacion
es en este punto de importancia vital (Levins, 1968). Si los
individuos experimentan su ambiente como de "grano grueso", la
seleccion actuaria de manera disruptiva, favoreciendo a distin-
tos genotipos en diferentes compartimientos ("patches") ambien-

tales. De este modo, es posible la microdiferenciacion espacial
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de las frecuencias génicas, dependiendo de la migracién o flujo
génico entre parches.

En cambio si el ambiente es de "grano fino" se favorecera
un solo genotipo y no varios como en el caso anterior (ver Le-
vins, 1968).

Si las poblaciones no son unidades genéticas homogéneas,
sino que estan constituidas por subpoblaciones o demes mas o
menos aisladas, la posibilidad de alcanzar un nuevo plco adap-
tativo es mayor.

La vision clasica de las poblaciones o la especie como
unidades genéticas cuya cohesién se mantiene como consecuencia
del flujo génico de autores como Dobzhansky (1970) y Mayr
(1963) se ha puesto en duda. La importancia del flujo génico
entre poblaciones ¢ aun dentro de la misma poblacién se ha re-
lativizado luego de los estudios de Ehrlich y Raven (1969).

Los factores responsables de la heterogeneidad microespa-
cial de las frecuencias génicas pueden ser cuatro: la deriva
genética, regimenes de seleccidon natural variables espacial-
mente, la dispersion diferencial de 1los distintos genotipos vy
la seleccion de habitat (Cavalli-Sforza y Bodmer, 1971; Taylor
y Powell, 11977)

Si las poblaciones estan compuestas por pequenas unidades
pParcialmente aisladas, la diferenciacion es posible por efectos
de la deriva genética. Sin embargo, la eficacia de la deriva es
dificil de demostrar ya que depende tanto del flujo genético
como del tamafho poblacional. Por otra parte, la accion de 1la
deriva es uniforme sobre todos los loci, de tal forma que la
varianza de las {frecuencias génicas deberia ser homogénea. Al-
gunos estudios parecen deshechar a la deriva genética como fac-
tor causal de la microdiferenciacién (ver Taylor Yy Powell,
1977; Richmond, 1978). Los datos demograficos también se oponen
a la hipétesis de una relacion entre deriva-diferenciacion. Las
estimaciones de densidades poblacionales y de tasas de disper-
sién son suficientemente grandes (ver revision en Taylor y Po-
well, 1983).

De todos modos, las estimaciones de tasas de dispersion no
necesariamente deben guardar una relacién directa con el flujo

génico efectivo, como sugiere Endler (1973), quien hizo un es-
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tudio para distinguir entre dispersién, migracion y flujo gé-
nico, los cuales suelen usarse corrientemente como sinénimos.

La seleccién mnatural, por su parte, puede actuar de
acuerdo a un patrén de tipo mosaico, es decir seleccién varia-
ble en distintos compartimientos ambientales.

La diferenciacion selectiva sera dependiente de 1la tasa
de dispersion y la manera y la frecuencia en que los diferentes
habitats se encuentran distribuidos.

Cuando la seleccion es el agente causal de la diferencia-
cion, el grado en que se diferencian las frecuencias alélicas
sera distinto para cada locus en estudio.

Taylor y Powell (1977) emplearon el modelo de Slatkin
(1973) para estimar los coeficientes de seleccién necesarios
para explicar los cambios en las frecuencias génicas de los
arreglos cromosomicos de D. persimilis, entre areas de captura
separadas por tan solo 335 metros. Los bajos coeficientes se-
lectivos estimados eran suficientes para dar cuenta de las di-
ferencias. Sin embargo, utilizando otros modelos, demostraron
que 1los niveles de seleccion necesarios para producir tales
cambios eran muy elevados (s= 0,5).

Otros autores han investigado los efectos del flujo génico
entre poblaciones adyacentes sobre el mantenimiento de clinas.
Endler (1973) logrdo demostrar que aunque el flujo génico fuera
elevado, la diferenciacion podia mantenerse aun cuando el gra-
diente ambiental era débil.

Un tercer factor que podria causar la diferenciacion espa-
cial es la dispersiéon diferencial de los genotipos. En algunas
especies se demostrd que las Llasas de dispersion son diferentes
entre sexos, lo gque hace mas plausible que los distintos geno-
tipos en una poblacién se dispersen en forma diferencial.

Finalmente, la seleccién de habitat constituye wun factor
que puede conducir a la diferenciaciédn y al mantenimiento de
los polimorfismos (ver Maynard Smith, 1966; Christiansen, 1975
y Taylor, 1975, 1976). l.os resultados obtenidos con algunas es-
pecies de Drosophila parecen senalar que existen diferencias
respecto de las preferencias de habitat. Particularmente 1los
resultados obtenidos con D. buzzatii demostraron gque las moscas

tienen preferencias por ciertas levaduras, no solo para su ali-
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mentacion sino también para la oviposicion (Barker y col.,
1986). .

En general, la ecologia de las especies de Drosophila no
es accesible para su estudio. Sin embargo, la particular ecolo-
gia de algunos grupos de especies es susceptible de un anaialisis
bastante completo (ver por ejemplo Heed y Mangan, 1986; Carson
Y Kaneshiro, 1976).

La mayoria de las especies de Drosophila se enfrentan a
ambientes heterogéneos, constituidos por "parches" ambientales
discretos y efimeros utilizados por un numero finito de indivi-
duos como sitios de cria (Heed y Mangan, 1986; Barker, 1977;
Jaenike Y Selander, 1979, Parsons, 1982; Shorrocks, 1982;
Spieth, 1982; Brncic, 1983; Lachaise y Tsacas, 1983; Lacy,
1983; Hoffman y col., 1984). listas caracteristicas ecologicas
pPueden tener un marcado efecto en la estructura poblacional y
en el modo en que podrian actuar 1los mecanismos microevolutivos
tales como 1la seleccion natural y la deriva genéetica sobre 1la

distribucion de la variabilidad genética.

1.3. El grupo repleta su ubicacion sistematica.

1.3.4. El género Drosophila.

La distribucion del género Drosophila es muy amplia. Este
género esta integrado por numerosas especies, las cuales pueden
encontrarse desde las altas montaias hasta el nivel del mar y
desde los trépicos hasta la tundra.

La mayoria de los habitats parecen apropiados para estos
dipteros. Sin embargo, la abundancia de drosofilidos es mayor
en los bosques y las selvas (Throckmorlon, 1975).

Desde el punto de vista del papel que juegan en la econo-
mia de los ecosistemas, participan en las cadenas alimenticias
saprofiticas, ya gque sus estadios inmaduros son dependientes de
los microorganismos que causan la fermentacidon. Segan Throck-
morton (1975, 1982) el é&xito evolutivo de los drosofilidos des-

cansa en parte en la eficiente explotacién de ese nicho, lo que
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les permitio acceder a una grefn variedad de sustratos en dife-
rentes habitats.

Existen evidencias que permiten afirmar gque el origen del
género tuvo lugar en Asia tropical. Las mayores radiaciones
fueron fundadas por 1linajes tropicales, por 10 gque los princi-
pales linajes habrian aparecido antes de la ruptura de las co-
nexiones entre el Viejo y el Nuevo Mundo hace aproximadamente

30 millones de anos.

1.3.2. El grupo repleta.

El grupo repleta se caracteriza desde el punto de vista de
su morfologia por un mesonolo grisiceo o marrdn, cada queta se
encuentra rodeada de manchas negras o marron oscuras, a veces
ausentes o fusionadas para formar patrones mas elaborados
(Vilela, 1983).

Este grupo es uno de los mas especiosos del subgénero Dro-
sophila con mas de 75 especies (Wasserman, 1982 a).

El linaje repleta parece haberse originado a partir de an-
cestros ya presentes en el Nuevo Mundo, habitantes de bosques
tropicales, como Jlo sugierc el hecho que los grupos relaciona-
dos estan constituidos por especies de bosques tropicales.

El grupo se ha diversificado principalmente en la region
neotropical, la mayoria dc¢ las especies son endémicas y solo
seis han sido colectadas fuera del hemisferio occidental.

LLa causa de la diversificacion ha sido su capacidad para
invadir las regiones aridas Yy su capacidad para utilizar 1las
cactaceas como nicho trofico y reproductivo.

Existen evidencias que sugieren que el origen del grupo
repleta habria tenido lugar en México y que 1la diversificacion
habria ocurrido en asociacidén con el desarrollo de los desier-
tos americanos.

LLas condiciones aridas que habrian proporcionado las con-
diciones apropiadas para los ancestros del grupo ya se encon-
traban en América del Sur en el Cretiacico y en el sudoeste de
América del HNorte en el Oligoceno (Daubenmire, 1978; Pearson,

1978, citados por Throckmorton, 1982).
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Las relaciones filogenéticas entre las especies del grupo
Y entre éstas Yy grupos de especies relacionados fueron
determinadas por estudios morfolégicos, de distribucién geogra-
fica, ecoldégicos y de aislamiento reproductivo. Sin embargo, el
analisis de los cromosomas politénicos de las glindulas saliva-
les ha sido el criterio mas fructifero a la hora de establecer
relaciones,

La evolucion cromosomica de este grupo muestra que las in-
versiones paracéntricas han sido el tipo de reordenamiento mas
frecuente. El analisis de los cromosomas metafiasisos muestra
algunos casos de adiciones/deleciones de heterocromatina y de
fusiones céntricas. El cariotipo basico del grupo consiste de 4
pPares de autosomas telocéntricos grandes, un par puntiforme, un
cromosoma X telocéntrico Y un pequeno Y telocéntrico
(Wasserman,i982 a y Db).

Wharton (1942) describio 1los cromosomas de D, repleta.
Esta especie no sélo ha dado su nombre al grupo, sino que tam-
bién el ordenamiento del patron de bandeo de sus cromosomas po-
liténicos ha sido considerado como la secuencia "standard”, de
modo que la secuencia de cualquier otra especie se caracteriza
citologicamente en base a dicho standard.

El mapa citolégico de D. repleta elaborado por Wharton
presenta a cada cromosoma dividido en ocho intervalos (A-H)
desde el telomero hasta el centréomero. Cada uno de éstos, a su
vez, se divide en subintervalos que se denominan numéricamente
y dentro de cada uno de ellos, cada banda recibe como denomina-
cién una letra minidscula. De este modo, cada reordenamiento
puede caracterizarse por sus puntos de rotura, los cuales seran
facilmente localizados en el mapa citolégico por cuatro carac-
teres.

Las inversiones una vez caracterizadas se denominan con 1la
letra correspondiente a cada cromosoma (X, 2, 3, 4 o 5) seguida
de una letra mindascula (a-z). En la medida en que el numero de
inversiones descriptas para cada cromosoma excedié el numero de
letras del alfabeto, éste debidé ser utilizado mas de una vez,
lo cual queda denotado por un indice numérico.

Cada evento de inversiéon se supone que es unico, es decir

ocurre una sola vez. De tal forma, dos especies o poblaciones



que comparten una inversidén estaran mas emparentadas entre si,
que cualquiera de ellas con respecto a una tercera que no la
comparte. Esto convierte a las inversiones en elementos de gran
utilidad a la hora de establecer relaciones filogenéticas, aun-
que, la informacion citologica por si sola no permite inferir
la direcciéon del cambio evolutivo. ’ara establecer relaciones
de ancestralidad se hace necesario recurrir a fuentes de infor-
maciéon adicional (Wasserman, 1982 D). Los cromosomas de 1las
glandulas salivales son como un registro f£f6sil viviente que nos
permite determinar relaciones filogenéticas.

La informacidon acerca de la evolucion citoldégica del grupo
repleta es abundante. El analisis cromosémico de otras especies
del grupo, aparte de D. repleta, hizo posible establecer que la
secuencia "standard”" no podia considerarse la secuencia ances-
tral. Dicha secuencia ancestral se¢ difcrencia de la de D. re-
pleta por seis inversiones: tres en el cromosma X (X a, b y c),
dos en el cromosoma 2 (2 a Yy b) y una en el cromosoma 3 (3 D)
(Wasserman, 1982 a), de tal modo, la férmula citoloégica "Xabc;
2ab; 3b; 4; 5" refleja la secuencia ancestral que se denomino
Primitivo I. Esta secuencia permite relacionar al grupo repleta
con los grupos castanea, canalineata, dreyfusi y aureata,
constituidos por una pocas especies gque habitan las selvas neo-
tropicales. Estos cinco grupos junto con repleta conforman Ilo
que se denomina seccion repleta. Esta, conjuntamente con el
grupo mesophragmatica, compone lo que Throckmorton (1982) 1lamo
radiacion repleta.

Asimismo, 1la seccidén repleta forma una unidad denominada
radiacion virilis-repleta junto, a 1los grupos peruviana, me-
sophragmatica, melanica, virilis y robusta. Esta agrupacion in-
cluye a la mayoria de los grupos de especices del subgénero Dro-
sophila.

Las homologias cromosédmicas, dificiles de determinar, no
Permiten establecer cual de los grupos de la radiacion virilis-
repleta es el mas cercano al ancestro comun. ThrocKkmorton
(1982) sugiere, utilizando criterios moriolégicos, que el grupo

repleta seria el mas evolucionado.
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1.3.3. El1 subgrupo mullerl.

La wutilizacion de criterios morfolégicos y de aislamiento
reproductivo hizo posible la divisién del grupo en cinco sub-
grupos: hydeli, mercatorum, mulleri, repleta y fascliola. Este
altimo pudo ser reconocido en base a su citologia (Wasserman,
ig962 d).

Los cinco subgrupos pueden ser derivados de la secuencia
Primitivo I (ver Wasserman 1962 a, b, ¢ y d, para cada uno de
ellos y figura de Wasscrman, 1982 a).

El subgrupo mulleri, es la mayor subunidad, esta consti-
tuido por 36 especies y res formas adn no descriptas, las que
a su vez pueden agruparse €n cinco complejos. Estos complejos
de especies comparten al menos una inversioén. Existe un grupo
de cuatro especies que no ha podido ser asignado a ninguno de
los comple jos.

Entre 1los complejos -meridiana: compuesto de 3 especies;
anceps (3); eremophila (2); stalkeri (2)-, el complejo mulleri

es el que 1incluye mas especies.

1.3.4. El complejo mullerl.

El estudio de este complejo ha resultado el mas intere-
sante desde el punto de vista evolutivo ya gque ha provisto de
numerosas evidencias acerca de los procesos gque son importantes
en la especiacion. Se 1incluyen en él aquellas especies que pre-
sentan al menos una de las siguientes inversiones: por un lado,
X w; 2 ¢, £, g, h; 3 a, ¢ las especies de la secciéon norteame-
ricana y X Jj;, 2 da, ea. s6 y 3 a para la seccidon sudamericana
(Wasserman, 1982 a; Ruiz Yy col.,, 1982).

La distribucion geografica del complejo es muy amplia en
el Nuevo Mundo, pero esta limitada a los habitats de desierto
donde es el grupo de especies mas abundante. Wasserman, en sus
recientes articulos de revisién (1982 a, b) sostiene que el an-
cestro del complejo habria tenido una distribucion que seguia
el patrén de las zonas aridas, en forma de poblaciones semiais-
ladas, entre las que habia algin intercambio genético. Esto ha-

bria resultado en un complejo patrén clinal con inversiones ca-
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racterizando un 3area especifica con un cierto grado de sobrepo-
sicion.

Consecuentemente, esta especie ancestral subdividida
(Primitivo 1II), se habria diferenciado en ocho subespecies.

El criterio que brinda la historia citolégica junto con la
morifologia y las relaciones reproductivas ha dado la oportuni-
dad de reconocer agrupaciones de especies por debajo del nivel

del complejo: los "clusters".

1.3.5. El1 "cluster" buzzatil.

A partir de la subespecie F del Primitivo II se habria
originado el "cluster" martensis con sus cuatro especies. Por
su parte, el "cluster " buzzatii se habria originado como una
rama del "cluster " martensis en el sur de Sudamérica.

Las especies del "cluster buzzatii no presentan ninguna de
las inversiones que se encuentran en las cspecies del complejo.
de Norteamérica. Pero si tienen las inversiones 2 d2 y 2 s6,
presentes también en el "cluster™ martensis (Wasserman y Koep-
fer, 1979) y 2 e2 que se encuenira en D. martensis. El
"cluster” buzzatii pertenece al complejo mulleri y habria evo-
lucionado a partir del "cluster" martensis, posiblemente de D.
martensis (Wasserman, 1982 a).

La historia de la compleja evoluciéon de la seccion sudame-
ricana del complejo mulleri ha sido rccientemente develada por
Fontdevila (1982) y Ruiz y col. (1982) (ver fig. 1.1). La
subespecie F de Primitivo 1I habria dado origen a tres formas:
II J¥Fg homocigética para las inversiones 2 a2 s6 y 3 a y
polimoérfica para 2 £2 y 2 t6. habria dado lugar, por un lado a
D. uniseta por la {fijacion de las inversiones X r; 2 t6 u6; 3 v
w y a D. starmeri y D. venezolana por otro; I1 F,; homocigdtica
para X j; 2 d2 s6 e2 f2; 3 a habria sido el ancestro de D. mar-
tensis, La tercer forma ancesiral derivada de Primitivo II es
II Fy.

II Fb, con un area de distribucién mas austral que 1I Fs y
II Fm, homocigodotica para las inversiones 2 a2 sb6 e2 (secuencia
"standard" del cromosma 2) habria sido el ancestro de las espe-

cies del "cluster"™ buzzatiil.



Figura 1.1
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Las especies del "cluster" Dbuzzatili.

Drosophila buzzatii

Esta especie {fue descripta por Patierson y Wheeler (1942),
es homocigotica para la inversion 5 g y polimdérfica para mas de
10 inversiones (Ruiz y col,, 1985)..El area de distribucion en
América del Sur es muy amplia. Ha sido colectada desde Brasil y
Bolivia hasta San Rafael ( Provincia de Mendoza, Argentina).
También se la eﬁcuentra en otras areas, acompanando pasivamente
a sus hospedadores naturales (cactaceas del género Opuntia), ha
alcanzado la zona mediterranea (Fontdevila y col.,, 1981), Aus-
tralia (Barker, 1977) Yy otras regiones del Viejo Mundo

(Wasserman, 1982 a; Fontdevila y col., 1981).
Drosophila borborema.

Esta especie fue descripta por Vilela y Sene (1977). Es
endémica de 1la caatinga brasileda (noroeste del Brasil). Una
inica inversion esta fijada sobre la secuencia "standard" del

"cluster” 2 e8.
Drosophila serido.

Esta especie descripta por Vilela y Sene (1977), es quiza
la mas interesante del "cluster”. Es una especie politipica.
Mediante el anialisis de la genitalia de los machos, puden reco-
nocerse c¢inco morfotipos (Sene y col, 1982). El analisis de
los cromosomas metafasicos permite reconocer seis cariomorfos
(Sene Yy col., 1982; Baimai Yy col.,, 1983). La distribuciéon del
polimorfismo cromoséomico muestra también evidencias de diferen-
ciacidon geografica (Sene y col.,, 1982; Wasserman Y Richard-
son,1987). El area de distribucién de 1la especie comprende

desde el noroeste de Brasil hasta el norestie de la Argentina.

D. koepferae.
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Las colectas realizadas en la Argentina y Bolivia demos-
traron la presencia de una forma sinmérfica de D. buzzatili,
simpatrida con esta (Ruiz y col., 1982), diferenciables por 1la
morfologia de su la genitalia de 1los machos (Wasserman Yy col.,
1983) y su citologia (Ruiz y col., 1982). Esta forma, que se
creia conespecifica de D. serido, presenta la inversién 2 j9 a
diferencia de la forma brasilena que muestra la inversion 2 x7
fijada (Wasserman y Richardson, 1987). D. Koepferae es mucho
mas polimodérfica (mas de 10 inversiones) (Fontdevila Yy col.,
1988). También, la diferenciaciéon genética entre las dos formas
estimada por la distancia de HNei (1972) es muy alta (D= 0,814)
(Sanchez, 1986). Esta informacién Jjunto con datos acerca de las
relaciones reproductivas con D. serido (que se informaran mas
adelante) permitieron la descripcion de D. Koepferae como una

especie nueva del cluster bdbuzzatll (Fontdevila Yy col., 1988).
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2. MATERIALES Y METODOS.
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2.1. Poblaciones mnaturales y de laboratorio estudiadas.

En el presente trabajo se realizaron estudios gque compren-
dieron el analisis de las relaciones reproductivas entre las
especies del "cluster" buzzatili para el cual se utilizaron po-
blaciones de laboratorio. En segundo lugar, se realizaron estu-
dios en poblaciones naturales con el objeto de conocer 1la eco-
logia, la estructura genética de las poblaciones de D. buzzatii
Y D.serido en la Argentina

Poblaciones de laboratorio utilizadas.

D. buzzatii: cepas de laboratorio empleadas.

i.- San Luis: localidad situada en 1la Pcia. de San Luis
(Argentina) en 1a Provincia {fitogeografica del Espinal
(segun Cabrera, 1976). El sitio de captura esta ubilcado
junto a la ruta 146, 16 Km. al norte de San Luis. Opuntia
pampeana, Trichocereus candicans, O. (Tephrocactus) glo-
merata son la especies de cactus mas abundantes. La co-
lecta fue realizada por A. Fontdevila y A. Ruiz (1979).

2.- Palo 1labrado: localidad situada en 1la provincia de Cata-
marca (Argentina) en la Pcia. fitogeografica del Chaco.
Las especies de cactaceas mas importantes son O. sulphurea
y T. pasacana. La coleccién fue realizada por A.
Fontdevila y A. Ruiz (1982).

3.- Los Negros (Bolivia): situada en un amplio valle &arido en-
tre los Andes Centrales y Orientales a 150 Km. de Santa
Cruz de 1la Sierra. Las cacticeas son abundantes, algunas
especies son endémicas, Cereus dayammi, C. comarapanus,
Neocardenasia herzogiana, Roseocerceus tephrocactus, Opun-

tia sulphurea, Cleistocatus fusiflorum, etc. son la espe-

cies mas abundantes. Coleccion: A. Fontdevila y A. Ruiz
(1982).

4.- Carboneras: localidad del Viejo Mundo, Provincia de Almeria
(Espana). O. ficus-indica es la unica especie de cactus
presente. Captura realizada por A. Fontdevila y A. Ruiz

(1981).
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5.- Llano del Moro: localidad del Viejo Mundo, Is. Canarias,
Tenerife. La Gnica especie de cactus es también O. ficus-

indica. Captura: A. Fontdevila, 1979.

Especies del "cluster" buzzatii: poblaciones de laborato-

rio utilizadas.

6.- D. buzzatii: San Lorenzo: situada en la Pcia. de Santiago
del Estero, a 46 Km. de la ciudad de Santiago del Estero,
sobre la ruta 46, se encuentra en la provincia del Chaco,
region Occidental. Las especies de cactiaceas presentes son
Opuntia quimilo, O. pampeana Y Cereus validus. Coleccion:
A. Fontdevila y A. Ruiz (1979).

7.- D. Koepferae: San Luis. La procedencia geografica es 1la
misma que para D. buzzatili, San Luis.

8.- D. Kopeferae San Isidro (Bolivia). Localidad situada en
el mismo valle que Los HNegros. Coleccion: A. Fontdevila Yy
A. Ruiz (1982).

9.- D. serido: Cafarnaum (Brasil). Localidad situada en el es-
tado de Bahia en la provincia fitogeografica de 1la Caa-
tinga. Esta poblacion fue provista por el centro de Bow-
ling Green (E.E.U.U.).

10.- D. borborema: Cafarnaum. igual que D. serido.

Poblaciones naturales estudiadas.

La 1localizacion geografica de las poblaciones muestreadas

se presenta en la figura 2.4.
1. Vipos - Tapia. Localidad situada 30 Km. al norte de San Mi-

guel de Tucuman por la vieja ruta 9 que 1lleva hacia Salta.
Corresponde al Dominio Chaqueno, Provincia fitogeografica
del Chaco Serrano (Cabrera, 1976). Es un enclave semiarido
rodeado de bosques subtropicales (yunga). Opuntia quimilo,
Cereus validus y Trichocereus terschekKili son las cactaceas
dominantes, aunque también se encuentran algunas especies
de Harrisia. Coleccion: E. Hasson y H. Naveira (marzo de

1986.
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2. El Cadillal. ubicada 25 Km al norte de San Miguel de Tucuman
por la ruta 9, cerca del extremo norte del emblase El Ca-
dillal, en el Km 14 del camino que conduce desde el em-
balse hacia 7Ticucho. Es un enclave semiarido, semejante a
Vipos, rodeado por bosques subtropicales. La imponente O.
quimilo (con ejemplares de hasta 4 m de altura) es la es-
pecie dominante, aunque, C. validus y T. terschekii tam-
bién estan presentes. Coleccion: E. Hasson, H. Naveira y
L. Daleffe (octubre de 1986).

3. Ruinas de Quilmes. localidad situada 90 km. al oeste de tu-

cuman, cerca del limite con 1la Pcia. de Catamarca, a unos
i4 Km de Amaicha del Valle. Es una extensa zona arida que
se extiende de norte a sur por los valles Calchaquies
desde Catamarca hasta Salta, en e] limite entre las pro-
vincias fitogeograficas del Monte y la prepuna. Las espe-

cies de cactiaceas dominantes son Opuntia sulphurea y Tri-

chocereus pasacana. Coleccién: E. Hasson Yy H. Naveilira
(marzo de 1986); E. H., H. K. y L. Daleffe (octubre de
1986).

4.- Maimara: localidad situada 100 Km. al norte de San Salvador
de Jujuy, en la quebrada de Humauaca, por la ruta 9 que
conduce a Bolivia. Es una extensa zona &arida que corres-
ponde a la provincia fitogeografica de la Prepuna, poblada
casli exclusivamente por cactaceas. T. pasacana y O.
sulphurea son las especics dominantes, aunque existen pe-
quenas plantaciones de 0. ficus 1Indica. Coleccion: H. HNa-
veira (junio y octubre de 1986).

5. Arroyo Escobar: localidad situada en ¢l Km. 50 de l1la ruta 9

en la Pcia de Buenos Aires, junto a las vias del fe-
rrocarril General HMHitre, entre las ciudades de Escobar e
Ing. Maschwitz, junto al arroyo Escobar. Es una pequeia
extension ocupada principalmente por vegetacidon herbacea
donde solo se encuentra una especie del género Opuntia.
Corresponde a la provincia {fitogeografica pampeana, del
dominio chaqueino. Coleccion: E. Hasson, H. Naveira (abril,
1986). E. H.,, H. N., J. Vilardi, L. Daleffe, C. Belinco Yy
J.J. Fanara (noviembre, 1986); E.H., J.V,, C. Rodriguez Yy
J.J.F. (mayo, agosto y octubre, 1987).



Figura 2.

Localizacion geografica de las poblaciones naturales
muestreadas durante el desarrollo del trabajo.
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6. Moreno. situada 30 Km al oeste de la ciudad de Buenos Aires
por la ruta 7, en la Pcia. de Buenos Aires. También per-
tenece a la provincia Pampeana del Dominio Chaqueifo. Es
una pequena poblacién de la especie introducida O. ficus
indica. Coleccién: O. A. Reig {(marzo de 1987).

7. El Palmar. situada 15 Km al sur de la ciudad de Reconquista
(Pcia de Santa Fe) sobre la ruta 11 que conduce a Resis-
tencia. Es una zona semiarida, caracterizada por su suelo
arenoso, donde las cactaceas son relativamente abundantes
entre los palmares de caranday. Se encuentran: Stetsonia
corynne, algunas especlies de Opuntia y de Harrisia. Co-
rresponde a la parte orintal de 1a provincia chaquena del
dominio del mismo nombre. Coleccidon: E. Hasson y A. Font-

devila (diciembre de 1985).

Otras poblaciones de laboratorio utilizadas durante la

realizacion de este trabajo.

Durante el desarrollo de algunos de los experimentos se
utilizaron poblaciones de 1laboratorio c¢romosémicamente monomor-
ficas para alguno de los arreglos de 1los cromosomas 2 y 4 de D.

buzzatili.
i1.- R. Q. 2 Jj/); 4 s/s. Cepa de D. buzzatii monomédrfica

para los arreglos j y s de los cromosomas 2 Yy 4 respectiva-
mente. Fue obtenida a partir de la captura realizada en las

Ruinas de Quilmes.
i2.- Maimara 2 j/j); 4 s/s. 1gual que la anterior. Obtenida

a partir de la captura realizada en HMaimara.

2.2. Técnicas empleadas.

c2.2.1. Técnicas generales.

Medio de cultivo y manipulacidén de las moscas.

En general las especies estudiadas en el presente trabajo
no tienen requerimientos nutricionales particulares, especial-

mente D. buzzatii, cuya cria en el laboratorio es muy simple.



En cambio, D. Koepferae, D. serido y D. borborema requieren
mayores cuidados para su mantenimiento.

En todos los experimentos se utilizé una £érmula modifi-
cada del medio de David (1965) con levadura muerta cuya férmula

es:

Harina de maiz 180 gramos
LLevadura 120 gramos
Agar en polvo 10 gramos
aal & gramosza
Agua 1600 mililitros

Como agentes fungicidas se utilizaron acido propiodénico (2
ml) y p-hidroxi-benzoato de bencilo (nipagin; 2 gr.). Este es
un medio muy nutritivo debido a la gran cantidad de levadura
que contiene. Es necesaria, durante 1la cocciéon de la levadura,
una prolongada ebulliciéon (30 minutos por lo menos) para matar
estos microorganismos, debido a que la fermentacidn incontro-
lada produce efectos indescables en los cullivos.

Los adultos se manipularon con un aspirador de insectos y
un pincel. En algunos tramos del trabajo se utilizé el dioéxido
de carbono como anestésico, el cual provoca una anoxia pasajera
Y no tiene los efectos nocivos sobre la fertilidad y 1a viabi-
lidad de los adultos que producen las repetidas eterizaciones.
Sin embarego, en gran parte de los experimentos con poblaciones
naturales debidé utilizarse el éter.

Tanto en los experimentos de aislamicento reproductivo como
los que se realizaron con poblaciones naturales fue necesario
disponer de hembras virgenes, de las correspondientes cepas de
laboratorio. Con este fin, todos los adultos de los frascos de
cria de D. buzzatili deben ser extraidos; las hembras nacidas
dentro de las 24 horas seran virgenes, ya que los machos solo
alcanzan 1la madurez sexual después de dicho periodo. En
cambio, los machos de D. serido tardan aun mas en alcanzar la
madurez por lo que las hembras recogidas hasta 48 horas después

con seguridad no habran sido inseminadas.
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Las poblaciones experimentiales y las cepas de laboratorio
fueron mantenidas en una camara climatizada o simplemente en

una estufa a 25 grados.

Analisis de 1los cromosomas politénicos.

Para el estudio de los cromosomas politénicos las glandu-
las salivales de las larvas de tercer ec¢stadio se extraen en
una solucion de 3 partes de alcohol (969) 1 parte de acido
acético (607Z) con la ayuda de un par de agujas enmangadas y se
transfieren a un portaobjetos con una gota de orceina lactoacé-
tica (tres partes de orceina acética (tipo Gurr) y dos partes
de acido lactico (857). Se deja tenir por unos 30 minutos, se
coloca el cubreobjetos y se al.)lasta bajo papel de filtro para
permitir el extendido de los cromosomas.

La observacion de las preparaciones puede hacerse cuatro o
cilnco dias después con objetivo 40x. La interpretacion de los
cromosomas politénicos se realiza comparandolos con los mapas
citologicos de 1la especie correspondiente. Estos pueden deri-
varse a partir del mapa de la secuencia "standard™”™ de D. re-
pleta, siguiendo la secuencia de reordenamientos descriptos por
Wasserman (1982 a, b) y Ruiz y col. (1985) para D. buzzatii;
Ruiz y col. (1982) para D. Koepferae y Wasserman Yy Richardson

(1987) para D. serido y D. borborema.

Técnicas electroforéticas.

Estas técnicas son de gran utilidad para la identificacion
de las especies.

D. buzzatii y D. Koepeferae son monomérficas para distin-
tos alelos de algunos 1loci que codifican proteinas o enzimas
solubles (Sanchez, 1986), por 1lo que la 1identificacion del ge-
notipo para dichos marcadores genéticos sirve como diagnostico
del status especifico. Entre D. koepferae y D. serido existen
también diferencias semejantes.

Los marcadores alozimicos que se utilizaron para la iden-
tificacion especifica fueron: Fosfoglucomutasa (PGM) e isoci-

trato deshidrogenasa (1IDH).
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Las electroforesis se realizaron en geles de almidén
(solucién 36Z en el tampdén adecuado). La solucidén se calienta
directamente a la lNlama y antes que alcance el punto de ebulli-
ciéon se eliminan las burbujas de aire sometiendola a presion
negativa con una bomba de vacio durante un minuto. El gel se
deposita en una placa de metacrilato de 43 x 17 x 3 c¢cm, pro-
vista en su interior de un serpecntin por el cual circula agua a
4 grados para 1la refrigeracidén del gel. Esta se inicia una
hora después de vertido el gel para permitir la completa geli-
ficacion.

Los individuos a analizar se colocan en los huecos de una
Placa de teflon, donde se anaden previamente 30 microlitros de
tampon de gel o de agua bidestilada; las muestras se homogeini-
zan con una varilla de teflon conectada a un rotor; unos 10 mi-
crolitros son suficientes para empapar un trozo de papel What-
mann de 6 x 8 mm los gque se insertan en ranuras dispuestas a
tal efecto en el gel. Los electrodos se c¢olocan en cubetas de
50 Xx 8 X 8 cm con 750 ml del tampdon adecua«o y se conecta a una
fuente provista de control para voltaje e intensidad de co-
rriente continua. El1 sistema tampdén Poulik es el adecuado para
los marcadores alozimicos que se cmplearon a lo largo de estos
estudios (Sanchez, 1986). El tiempo de corrida que varia segun
el sistema de tampones utilizado es, en este caso, de aproxima-
damente cuatro horas; al comienzo se fija 1la intensidad de co-
rriente en 60 mA hasta alcanzar 1los 100 V y se mantiene a vol-
taje constante. Ambos marcadores pueden revelarse en un mismo
gel. La mezcla para el revelado consta de 100 ml de tampdon de
tincién DH, 20 mg de colorante HMTT (Sigma Chemical Co.), 20 mg
de NADP (Sigma), como coenzima, 20 mg de cloruro de manganeso Y
cloruro de magnesio; 150 mg de isocitrato de sodio (Sigma) Yy
600 mg de glucosa 1-fosfato (Sigma) como sustratos de IDH Yy
PGHM, respectivamente; 160 unidades de glucosa 1-fosfato deshi-
drogenasa (Sigma) y 2 mg de PMS (Sigma) que se agrega al final
en ausencia de 1luz. La mezcla se incuba a 37 grados y se fija
cuando aparecen las bandas de actividad enzimatica (alrededor

de una hora) (Sanchez,1986).



Los 1loci que codifican ambas enzimas se localizan en el
cromosoma 4 (Zouros, 1976; Sanchez y Hasson, 1987 -en prepa-

racion-); IDH es una enzima dimérica y Pgm es monomérica.

2.2.2. Técnicas especiales.

Cruzamientos entre poblaciones de laboratorio de D. buzzatii de

distinta procedencia geografica.

Para establecer si existia alguna diferenciaciédn genética
entre poblaciones de D.buzzatil se realizaron cruzamientos en-
tre individuos de distinta procedencia geografica tratando de
cubrir el area de distribuciéon de esta especie. En todos los
cruzamientos se utilizaron 10 parejas; simultineamente se rea-
lizaron 1los cruzamientos reciprocos y en todos 1los casos se
acompanaron con el respectivo control intrapoblacional. Las 10
parejas se mantuvieron en un mismo tubo con 20 ml de medio de
cultivo durante 4 dias, al cabo de los cuales se retiraron los
adultos. En todos los cruzamientos se seleccionaron 10 parejas
de la generacidén F4y como progenitores de la siguiente genera-
cion.

En las condiciones en gue se mantuvieron 1los cultivos el
tiempo de generacidéon de D. buzzatii es de 11 dias. Desde el na-
cimiento de los primeros adultos hasta 14 dias después se con-
taron 1los descendientes de todos los cruzamientos. Por cada
cruzamiento parental y F1 se llevaron en forma simultanea 5 reé-

plicas.

Cruzamientos interespecificos.

En general, los cruzamientos entre individuos de especies
diferentes son menos exitosos, por 1lo que el protocolo gque se
Siguid en estos casos fue diferente al de la seccidn anterior.

En 1los experimentos de hibridacion se c¢ruzaron 10 hembras
virgenes y 10 machos de especies diferentes. lLas 10 parejas de
cada cruzamiento se mantuvieron en tubos con 20 ml de medio de

cultivo. Posteriormente, los adultos se transfirieron cada 4
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dias (hasta totalizar 3 cambios por cada réplica) a tubos con
medio fresco.

En todos 1los cruzamientos intlerespecificos asi como tam-
bién en 1los controles se contabilizdé la cantidad de descendien-
tes. Se analizd 1a morfologia externa de los testiculos de los
machos hibridos y en algunos casos se realizaron preparaciones
citologicas de 1los cromosomas politénicos de los hibridos F1i
de algunos cruzamientos.

Los hibridos fueron retrocruzados por individuos de ambas
especies parentales, para analizar su {Tfertilidad. En todos 1los
retrocruzamientos también se registro la productividad y en los
casos en los que no se producia descendencia se considerdé que
el progenitor hibrido era estéril.

En estos estudios también se llevaron 5 réplicas por cada
cruzamiento en forma simultanea, excepto en algunos retrocruza-
mientos en los que, no solo el numero de réplicas fue inferior,
sino que en algunos casos los cruzamientos se realizaron con
menos de 10 parejas, debido a la baja productividad de algunas

hibridaciones.

Estudio del aislamiento reproductivo precigoéotico entre D. Koep-

ferae y D. serido

Los cruzamientos descriptos en 1la seccion anterior sdlo
permiten analizar 10s posibles mecanismos de aislamiento post-
cigdéticos (por ejemplo, esterilidad o inviabilidad de 1los hi-
bridos) entre las especies 1involucradas cuando 1la hibridacion
resulta exitosa; pero no nos brindan informacion acerca de los
mecanismos precigoticos.

Para determinar si existia alguna barrera precigotica en-
tre D. Koepferae y D. serido se disendé el siguiente experi-
mento: en frascos con 30 ml de medio de cultivo, se colocaron
20 hembras virgenes y 20 machos de D. serido y de las cepas de
Argentina (San Luis) o Bolivia (Los Negros) de D. Koepferae. A
las 48 horas se anestesiaron las moscas y cada una de las hem-
bras se colocaron en tubos individuales.

Ambas especies presentan alelos diagnéstico claramente

diferenciables para los genes que codifican las enzimas PGM e
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IDH (ver Técnicas generales); D. Koepferae es monomérfica para
los alelos 95 (PGM) y 102 (IDH), mientras que D. serido presen-
tan los alelos 87 y 106 respectivamente (Sanchez, 1986; Fontde-
vila y col.,, 1988).

El analisis electroforético de cuatro descendientes de
cada hembra permite identificar qué macho la insemindé. Es de
destacar que los individuos de¢ ambas especies pueden diferen-
ciarse morifoldégicamente.

Se realizaron experimentos similares utilizando poblacio-
nes de D. Koepferae de Argentina (Vipos) y Bolivia (San. Isi-
dro), la descendencia de c¢ada hembra debidé analizarse utili-
zando marcadores citolégicos, dado que no existen alelos marca-
dores diferentes fijados en ambas formas para ningan locus en-
zimatico. LLa cepa de Vipos utilizada es homocigdtica para los
arreglos 3 K2, 4 m y 5 w, mientras que la de San Isidro es mo-
nomérfica para los arreglos "standard" de dichos cromosomas. El
analisis citoldégico de la descendencia de cada hembra permite
determinar también el macho con el gue apareo.

Como en este tipo de experimento se hace necesaria 1la
identificacién de 1las hembras, y dado que las hembras de D. Ko-
epferae de las poblaciones argentinas y bolivianas son indife-
renciables, en cada réplica se practicé en el nototérax de 1las
hembras de uno de los grupos una mancha con témpera (las de Bo-

livia en una reéplica y las de Argentina en la otra).

2.2.3. Métodos de muestreo de las poblaciones naturales.

Muestreo de adultos.

El muestreo de individuos adultos se consigue disponiendo
una serie de trampas en forma regular en el terreno, a interva-
los de aproximadamente 30 m. Dichas trampas consisten de baldes
de 30 cm de diametro dentro de los cuales se coloca una papilla
de banana fermentada con levadura como cebo (ver Heed y Car-
son, 1983, para una revision de los métodos de coleccidodn de
Drosopnila). Los adultos, atraidos por los compuestos volatiles
que emanan de la papilla, pueden observarse alimentandose en el

interior del balde y son capturados colocando una red entomolé-
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gica sobre el recipiente, cuando éste es agitado suavemente los
adultos comienzan a subir. Finalmente, las moscas son impulsa-
dos hacia el fondo de la red y se recuperan con la ayuda de un
tubo de vidrio. Luego de sucesivos recorridos por las trampas
es posible obtener una abundante colecciédén.

Un método alternativo para la recoleccion de drosofilidos
cactofilos consiste en aspirarlos con aspirador de insectos en
las inmediaciones de 1los sitios naturales de cria y alimenta-
cion. Este método es mucho mas especifico, aunque mas labo-

rioso.

Recoleccion de sustratos de cria y alimentacion.

Las especies del "cluster"™ buzzatii son exclusivamente
cactdofilas, los adultos y los estadios inmaduros se alimentan
de 1los microorganismos asociados a los procesos de descomposi-
cion de las cactaceas. Las hembras maduras inseminadas deposi-
tan los huevos en tales sustratos.

Cada area de muestreo escogida se recorriéo en procura de
los sustratos de cria y alimentacién de dichas especies. En el
campo, cada sustrato era examinado minuciosamente en busca de
larvas de Drosophila o de adultos alimentandose y su numero se
registrd debidamente, junto con aquéllos que produjeron indivi-
duos de las especies cactdéfilas, para poder contar con una es-
timacion del aprovechamiento de 1los recursos por parte de las
moscas.

Aguéllos sustratos que mostraron larvas y / o adultos de
Drosophila se guardaron en bolsas de polietileno en forma inme-
diata. Una vez transportados al laboratorio, cada sustrato re-
cibidéd un numero identificatorio y se colocaron en frascos de
vidrio de 3 Kg o0 en bolsas de polietileno que contenian un ar-

mazén de alambre de modo de facilitar su ulterior manipulacion.
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2.3. Caracterizacién de 1las poblaciones.

2.3.1. Caracterizacidédn ecoloégica.

LLa poblacién de drosofilidos presente en cada uno de los
sustratos recogidos, se caracterizé de 1la siguiente manera. En
algunos casos, se extrajeron las larvas de tercér estadio, 1las
que fueron procesadas de acuerdo a las técnicas citologicas
descriptas previamente. E]l estudio de 1los cromosomas politéni-
cos permite la identificacién de las especies cactdéfilas pre-
sentes. En algunos muestreos, los sustratos fueron revisados
diariamente para verificar la presencia de adultos inmaduros
(recién emergidos) gque se recuperaron con la ayuda de un aspi-
rador de insectos; luego se anestesiaron y se separaron por
sexos, manteniendo los individuos de cada sexo y de un mismo
sustrato en tubos con medio de cultivo debidamente identifica-
dos, hasta el momento en que fueron c¢ruzados entre si o con
moscas de cepas cromoséomicamente marcadas.

Algunos adultos se congelaron en nitroégeno 1lliquido hasta
su ulterior procesamiento electroforético. El empleo de estas
técnicas permite la identificacién especifica de los individuos
emergidos, ya que las especies estudiadas son monomérficas para
diferentes alelos del 1locus IDH.

En algunos casos, la identificacion de los adultos emergi-
dos fue posible por medio de la simple observacién de la morfo-
logia externa de 1los individuos. Si bien D, buzzatii y D.
kKoepferae son indistinguibles morifoldogicamente, en algunas lo-
calidades comparten su nicho con D. serenensis, una especie de
dudosa ubicacidon sistematica (Vilela, 1983) claramente diferen-

ciable de aquéllas.

2.3.2. Caracterizacion cromosdédmica de las poblaciones.

Adultos capturados.

Los adultos capturados como se describiéo anteriormente
fueron inmediatamente separados por sexos. Las hembras se

dispusieron en tubos individuales (isolineas) con 6 ml de medio
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de cultivo. Seis a siete dias mas tarde comenzaron a emerger
las larvas de tercer estadio.

El procesamiento citolégico de una larva de la descenden-
cila de cada hembra permite el analisis de dos cromosomas por
cada 1isolinea; estos datos permiten estimar las frecuencias de
cada uno de los arreglos cromosdémicos presentes en cada pobla-
cion. Si el analisis de cada isolinea se amplia a ocho larvas
por cada descendencia, se tiene una probabilidad menor del 57
de no detectar alguno de 1los cuatro cromosomas de los progeni-
tores. Mas aun, con este tipo de estudio se puede obtener el
doble de informaciéon que con la rutina citada mas arriba y por
otra parte el dato de las frecuencias genotipicas

(cariotipicas) de la poblacidon de adultos apareados.

Individuos obtenidos a partir de los sustratos naturales.

a) Larvas de tercer estadio.

La extraccion de las larvas de tercer estadio de los mis-
mos sustratos naturales y su procesamiento para el analisis
citologico permite obtener una estimacién de las {frecuencias
cariotipicas y cromosdémicas en cada uno de 1los sustratos y en
la poblacion de larvas de cada 1localidad.

b) Adultos inmaduros o emergidos.

Los adultos emergidos de los sustratos recuperados como se
describio previamente se cruzaron entre si o con individuos de
las cepas homocariotipicas. En el primer caso, el analisis de 8
larvas hace posible el diagnéstico de los genotipos de ambos
padres. En el segundo caso, el analisis de 5 larvas permite
conocer el cariotipo del individuo en cuestion. De este modo,
para cada sustrato se pueden estimar las frecuencias ca-
riotipicas y cromosémicas en el estadio de adulto inmaduro pre-
rreproductivo en cada deme (sustrato) y en la poblacion total

(localidad).
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2.4. Analisis de 1los componenties de seleccién (ACS) en po-

blaciones naturales.

La mayoria de los estudios sobre la accién de la seleccidon
natural se han realizado en poblaciones experimentales (Hedrick
Y Murray, 1983). Sin embargo, 1los resultados de tales
experimentos no pucden extrapolarse a 1o que ocurre en la natu-
raleza. Ademas, la mayoria de los experimentos de laboratorio
se basan en modelos apoyados en una serie de suposiciones que
pueden conducir a conclusiones erroneas.

Por otra parte, la estimaciéon de la seleccion natural di-
rectamente en la naturaleza no es simple. En general, las espe-
cies que se han utilizado en el laboratorio como modelos pre-
sentan una ecologia desconocida o muy compleja, de dificil ma-
nipulacién, 1o que impide su utilizacién como modelo en pobla-
ciones naturales. Algunas especies de Drosophila, como las
cactofilas y las de Hawaii (Hedrick y Murray, 1983) parecen ser
las mas adecuadas, puesto que tienen una ecologia cuyo estudio
es relativamente simple.

El conocimiento del nicho tréfico y reproductivo de D.
buzzat;ij. una especie cactofila, hace posible estimar 1la accidon
de la seleccidén natural alli donde esta ocurre, en el campo,
que es donde si existen diferencias selectivas heredables entre
genotipos (condiciones a,b y ¢ necesarias para que actiae la se-
leccidon natural segun Endler, 1986), la seleccién natural ten-
dra un importante papel en la modelacion del acervo genético de
la poblacion.

Con el objeto de analizar el significado adaptativo del
polimorfismo cromosémico de D. buzzatii se disedid un experi-
mento cuyo protocolo experimental puede verse en la figura 2.2
Y que permite el estudio de 1la seleccion natural a través de
varios de sus componentes: virilidad o éxito de los machos en
el apareamiento, fecundidad, viabilidad entre 1los estadios de
huevo y larva de tercer estadio, viabilidad larva de tercer es-
tadio-adulto inmaduro, viabilidad adulto inmaduro-adulto
(longevidad).

La muestra de hembras capluradas se divide en dos grupos

independientes. LLas hembras de uno de estos grupos se colocan



Figura 2.1

Esquema del protocolo experimental utihzado para el anahsis de aigunos componentes de seleccion
en_una pobiacion natural de Drosophiia buzzatii (3egan Rz y col., 1986)

ORIGEN DE LA MUESTRA FASE DEL CICLO COMPONENTE DE SELEQCION
ANAL IZADO
MACHIOS ADULTOS <
VIRILIDAD
a) ADULTOS ANALISIS INVIVIDUAL— HUEVOS | (Q)  4——
CAPTURADOS (CIGOTAS) n
HEMBRAS FECUND DAD
ANALISIS MASIVO ———  HUEVOS (W’
{CIGOTAS) —
VIABILIDAD
IARVARIA LONGEVIDAD
b) LARVAS DE LOS LARVAS DE 30  ¢—
SUSTRATOS NATURALES ESTADIO —
VIABILIDAD
PUPAL
c) ADULTOS EMERGIDOS DE ADULTOS +—

SUSTRATOS NATURALES INADUROS




67

individualmente en tubos (isolineas) y las estimaciones de las
frecuencias de las diferentes ordenaciones cromosémicas se ob-
tienen por medio del anilisis de una larva de la descendencia
de cada hembra (muestra de huevos I -H 1I-).

El1 segundo grupo se divide en grupos de 100 - 150 hembras
los cuales se colocan en camaras de recoleccion de huevos. Es-
tas camaras consisten en recipientes de¢ plastico, a los cuales
se adosa una capsula de petri con una solucién de agar (1,5%),
cuya superficie se impregna con jJjugos producidos por la descom-
posicion de 1los cactus, para estimular la oviposicion. Los hue-
vos se recolectan a las 24 horas con la ayuda de una lanceta y
se siembran en condiciones de densidad o6ptima (6 - 8 larvas por
ml de medio de cultivo). De cada uno de los grupos de hembras
se recolectan entre 200 - 250 huevos por dia y por cada tubo se
procesan entre 15 - 20 larvas de tercer estadio. El analisis
citologico de esta muestra permite estimar las frecuencias ca-
riotipicas y cromosdmicas (de cada ordenacidon) de una muestra
de huevos puestos por las hembras en competencia (muestra Hue-
vos II -H II-).

El procesamiento de las larvas de tercer estadio colecta-
das directamente en 1los sustratos permite obtener estimaciones
de las frecuencias cariotipicas y cromosémicas en este estadio.

Por su parte los machos capturados y los adultos inmaduros
(emergidos de sustratos) se cruzan c¢on hembras virgenes de las
cepas homocariotipicas. El analisis de una larva de la des-
cendencia de cada cruzamiento permite estimar las frecuencias
cromosomicas (muestras de adultos y de adultos inmaduros).

La comparaciéon de 1las frecuencias cromosomicas de las
muestras H I y H II hace posible determinar si existen diferen-
cias selectivas entre ordenaciones cromosémicas para el compo-
nente de seleccidon fecundidad. En la muestra H I, todas las
hembras tuvieron la misma oportunidad para dejar descendencia;
en cambio, en la muestra H II, en la que si hubo competencia
entre las hembras, si existieran diferencias selectivas por fe-
cundidad diferencial de algunos genotipos, esto se reflejara en
frecuencias cromosomicas diferentes entre H I y H II.

La estimacion del componente de seleccion viabilidaad

larvaria (entre huevo y larva de tercer estadio) se puede obte-
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ner comparando las frecuencias cariotipicas y cromosémicas de
las muesras H II y larvas.

La comparacion de 1las {frecuencias cromosdémicas de las
muestras de adultos inmaduros y larvas permite, a su vez, la
estimacion del componente de viabilidad de pupa (entre larva de
tercer estadio y adulto inmaduro).

El componente de viabilidad de adulto (longevidad) puede
estimarse comparando las frecuencias de las muestras de adultos
inmaduros y machos adultos.

Finalmente, la comparacion de las frecuencias cromosémicas
de 1las muestras de adultos y huevos I, nos permite estimar el
efecto del componente de virilidad.

Las conclusiones obtenidas a través de este estudio deben
analizarse considerando las suposiciones sobre las que descansa
el modelo:

1.- La poblaciéon se encuentra en equilibrio.

2- El apareamiento es al azar.

3.- El medio de laboratorio no ejerce selecciéon sobre 1la
viabilidad huevo - larva de tercer estadio.

4.- No existe atraccion diferencial de los adultos a las
trampas.

5.- Ho hay viabilidad diferencial entre sexos.

La estimacion de algunos componentes descansan sobre su-
posiciones adicionales que seran discutidas en el momento opor-
tuno.

LLa poblacién escogida para llevar a cabo el ACS fue 1la
denominada Arroyo Escobar en estudios previos (ver Fontdevila y
col., 1982), ver descripcion en 2.1.2.6.

En esta localidad existe umna poblacion estable de D. buz-
zatii que explota como unico recurso trofico una especie del
género Opuntia aun no descripta (Erb, comunicacion personal).

El protocolo basico para el analisis de los componentes de
seleccion fue implementado en dos momentos distintos de 1la
historia de la poblacidon.

En noviembre de 1986 se obtuvieron dos tipos de muestras:
adultos capturados y sustratos naturales, las que se procesaron

de acuerdo a lo descripto en secciones precedentes.
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Durante la primer semana de noviembre de 1986 se revisaron
mas de 120 sustratos de Opuntia sp. en el campo, recogidos al
azar en el area de muestreo. En este caso se analizaron so-
lamente 1los componentes de seleccidén: viabilidad 1larva-adulto
inmaduro y longevidad. Sin embargo, dada la ventaja que repre-
senta contar con frecuencias cariotipicas de cada uno de los
estadios, se pueden estimar 1los coeficientes de fitness (ver
mas adelante).

En octubre de 1987 se realizé un segundo muestreo de 1la
poblacién de Arroyo Escobar.

Durante los dias 26 y 27 de octubre se revisaron mas de
200 sustratos en el campo y se llevaron al laboratorio sélo 64.

La captura de mas de 2000 adultos se realizd durante los
dias 2 y 3 de noviembre.

De este modo se obtuvieron las muestras descriptas en el
protocolo basico que permite la estimacion de cinco componentes
de seleccion y de los coeficientes de {fitness correspondientes

a viabilidad larvaria.

2.5. Analisis de 1Ia estructura poblacional.

Tal y como se indica en los apartados correspondientes a
las técnicas de muestreo, los sustratos naturales pueden carac-
terizarse en base a las frecuencias genotipicas (cariotipicas)
Y génicas (cromosdmicas) de 1los individuos presentes en cada
uno de ellos, a partir del an&alisis de 1los cromosomas politéni-
CcoOs. El analisis de éstas, permite determinar la magnitud y el
modo en que actuan la seleccién natural y la deriva genética.

Utilizando el polimorfismo cromosomico de D. buzzatii y el
de su especie sinmérfica, se realizaron estudios de estructura
poblacional de D. buzzatii en las localidades de Arroyo Escobar
(tres muestreos: noviembre 1986, agosto y octubre 1987) y EIl
Cadillal (octubre de 1986) y de D. kKoepferae en Quilmes
(octubre de 1986).

En todos 1los casos se incluyeron en el analisis solo
aqueéllos sustratos en 1los que se pudieron caracterizar citolo-

gicamente al menos 10 individuos.
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2.6. Anilisis de 1los datos.

2.6.1. Experimentos de aislamiento reproductivo.

Aislamiento reproductivo postcigoético.

Para cada uno de los cruzamientos descriptos se calculé 1la
media del nimero de descendientes por réplica y el error es-
tandar de la media.

La significacidon estadistica de 1os resultados obtenidos
frente a una proporcion de sexos normal (1 1) se probo utili-
zando la prueba de Jji cuadrado (x2) de bondad de ajuste.
Esta misma prueba estadistica se empled para analizar los
resultados obtenidos en 1los retrocruzamientos de 1las hembras
hibridas fértiles. La prueba de ji cuadrado de heterogeneidad
se utilizéd para determinar Si los resultados de los
retrocruzamientos de las hembras hibridas provenientes de ambos
cruzamientos reciprocos con ambos machos progenitores eran
homogéneas.

Los resultados de algunos cruzamientos mostraron ciertas
asimetrias, considerando ambos reciprocos, pero dado que Ia
condicion de distribucién normal de los datos no se cumplia, no
pudo utilizarse un analisis de varianza para probar la signifi-
cacién estadistica de las mismas. Para resolver este problema
se debid recurrir a métodos no paramétricos para realizar las
comparaciones, empleando la prueba U de Mann -Withney (ver So-
kal y Rohlf, 1979, pags. 428 433). El nivel de significaciéon
de este estadistico se comprobdéd con la tabla CC de Rohlf y So-

Kkal, 1969. pags 241 249).

Aislamiento reproductivo precigético.

En los experimentos en los que se probdé el grado de ais-
lamiento sexual (precigoéotico) entre las formas de D. serido se
calculo el indice de Levene ("joint isolation index")

(MalogolowKin-Coehn Yy col.,, 1965) mediante la <férmula:

I = (A B - C + D) / N ;
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donde, A y D corresponden al nimero de ambos cruzamientos homo-
gamicos reciprocos (intrapoblacionales) y B y C son los de am-
bos cruzamientos heterogamicos (interpoblacionales) y N es el
nuamero total de cruzamientos observados. LLa varianza de este

indice es:

Var (I) ( Iy / N

Este coeficiente es wuwn buen . estimador del aislamiento
sexual s1 suponemos que no existen diferencias en el vigor
sexual entre 1las poblaciones y cuando los numcros de individuos

de cada una de las poblaciones es ¢l mismo (Gilbert y Starmer,

1985).

2.6.2. Caracterizacion ecoldogica de las poblaciones naturales

estudiadas.

Los censos de drosofilidos realizados en los sustratos
naturales, colectados durante el desarrollo de¢ este trabajo, se
analizaron mediante 1la estimacion, de los siguientes parame-
tros: 1. eficiencia de la colonizacion de los sustratos de cada
especie de cactus por parte de las especies de Drosophila cac-
tofilas, que se estimé por medio del cociente entre el namero
de sustrato colonizados, sobre el total revisado en el campo;
2. densidad media de¢ larvas de Drosophila por unidad de volumen
de tejido de cactus en estado de descomposicidon, para cada es-
pecie de cactus y por localidad y 3. ventana de emergencia, que
se estimé como el intervalo (en dias) transcurrido entre 1la
primera Yy la qdltima emergencia de adultos en cada sustrato,
calculandose, luego, la media por especie de cactus.

Para cada especie de cactus se estimd, también, el indice
de diversidad de Shanon wWiener (H) que en este caso nos in-
dica la diversidad de especies de Drosophila que utilizan una
dada especie de cactus como hospedador. Asimismo se estimo el
indice de diversidad para las localidades en las que los tama-

nos muestrales resultaron suficientemente grandes. El indice de



e

diversidad se calculdé del siguiente modo (ver Vandermeer,

1981):
H=-EP;lnPj

donde Pj es la proporcién de individuos de la especie 1 que ex-
plotan un determinado recurso (o se encuentran en una determi-
nada 1localidad).

La caracterizacion de la ecologia de las especies cacto-
filas de Drosophila se realizdé mediante una descripcion del es-
pectro de recursos utilizados por cada especie, (en este caso,
especies de cactus que utiliza en 1la naturaleza), 1o gque per-
mite estimar la amplitud del nicho ecoldégico de las especie 1

(Bi) siguiendo la férmula propuesta por Levins (1968):

Bi (£ pi® ) 1

Pj es la proporcién de individuos de la especie i que emergen
de sustratos de una especie de cactus determinada. Esta medida
de la amplitud del nicho depende del uso de 1los recursos por
parte de la especie y de la disponibilidad de tales recursos,
si la especie i utiliza varios recursos 1 < W < infinito.

Es posible calcular, también, el grado de superposicién de
nichos entre dos especies empleando el indice de Linton y col.
(1981):

c 1 - % E|p P |
ij 1 J

El valor de Iy, es O cuando las especies no comparten recur-

sos y aproximadamente 1 cuando PiJ S P;_;J.

2.6.3. Analisis del polimorfismo cromosomico de las poblaciones

naturales muestreadas.

Las frecuencias cromosoémicas relativas de cada poblacion
se estimaron, en la mayoria de los casos, a partir de las {fre-
cuencias genotipicas absolutas obtenidas del analisis cromoso-
mico de la Fy de las hembras capturadas , mediante el siguiente

procedimiento:
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Pj (2 njj + EJ niJ-) / N

donde pj es la frecuencia relativa de la ordenacion i; njj es
el numero de homocigotas ii observado en la muestra y njj es el
numero de heterocigotas ij; N es el numero total de cromosomas
en la muestra. Esta estimacion de las frecuencias geénicas cons-
tituye la de maxima verosimilitud (Spiess, 1977).

La comparacion del polimorfismo cromosomico entre las
poblaciones estudiadas en el presente trabajo junto con datos
preexistentes (ver: Fontdevila Yy col.,, 1981 y 1982; Ruiz vy
col.,, 1985 -datos no publicados-; Barker y col,, 1986) se rea-
1izo6 empleando el indice de distancia genética de Prevosti que

se obtiene del siguiente modo (ver Wright, 1978):

D =L E [ Pijgk - Pojk )i
r sj

donde r es el numero de cromosomas , sj es el numero de ordena-
ciones en el cromosoma j Y Pyjk Y Pgjk Son las frecuencias re-
lativas de la ordenaciéon K en las poblaciones 1 y 2. El indice
D expresa sencillamente el grado de diferenciacion geneética
(cromosdomica) entre las poblaciones. Tiene 1la propiedad de su
independencia de 1los valores de las -frecuencias ya que depende
de las diferencias de las frecuencias entre poblaciones, y de
los factores que han causado la diferenciacion. Sin embarego,
presenta el gran inconveniente de no tener una distribuciéon es-
tadistica conocida, 10 gque no nos permite determinar su signi-
ficacion.

Los amplios estudios que se han 1llevado a cabo sobre el
polimorfismo cromosémico de la especie cosmopolita D. buzzatii,
han hecho posible contar con un volumen de informacion notable.
Se estudiaron numerosas poblaciones en las distintas provincias
fitogeograficas argentinas y en todas las regiones donde esta
especie ha sido transportada pasivamente junto con las cacta-
ceas hospedadoras.

Los datos sobre poblaciones naturales argentinas obtenidos
en el presente trabajo son los mas extensos, ya que se cuenta

con muestreos cuyos tamanos son considerables. Estos junto con
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datos obtenidos de 1la bibliografia se han utilizado para
realizar un analisis de los patrones Jjerarquicos de 1la va-
riacion cromosomica de D. buzzatil.

Las poblaciones naturales endémicas (local.idades de Amé-
rica del Sur) fueron agrupadas de acuerdo a la Provincia Fito-
geografica (conforme a la clasificacién de Cabrera, 1976) en la
que se¢ encuentran. La poblacidn (localidad de captura) se con-
siderd el nivel basico de la jerarquia, las que se agruparon en
las siguientes regiones: Pampa, Chaco, Espinal, Monte, Puna Yy
Chaco boliviano.

El1 analisis jerarquico de diferenciaciéon cromosémica con-
siéte en el calculo de coeficientes F, que cuantifican 1la va-
riacion de las frecuencias alélicas y asignan una parte de 1la
varianza a cada uno de los niveles jerarquicos.

Un analisis semejante se realizé utilizando 1los datos de
las frecuencias cariotipicas y cromosdémicas correspondientes a
cada sustrato de las localidades de Arroyo Escobar, Moreno, Vi-
pos y El1 Cadillal. En este caso el susirato fue considerado el
nivel basico de la jerarquia, el siguiente nivel fue el de las
poblaciones (conjuntos de sustratos de una localidad); las cua-
les fueron, a su vez, agrupadas en regiones: Pampa (las dos
primeras) y Chaco (las restantes).

Los calculos de distancias de Prevosti y 1los correspon-
dientes al analisis Jjerarquico fueron realizados utilizando el
programa Biosys-1 (Swofford y Selander, 1981) en la computatora
Vax VHMS del Centro de Calculo de la I[facultad de Ciencias Exac-

tas y HNaturales.

2.6.4. Analisis de los componentes de seleccion en una pobla-

cion natural.

Mediante el procedimiento descriplo en 1a seccion 2.6.2.
se estimaron las frecuencias relativas de cada una de las orde-
naciones cromosdémicas cen las tres {fases del ciclo vital mues-
treadas en noviembre de 1986 y en las cinco muestreadas en oc-
tubre de 1987. en la poblacidén de D. buzzatii de Arroyo Esco-

bar.



Se determinaron las frecuencias genotipicas (cariotipicas)
en las tres fases analizadas en el primer muestreo y en
solamente tres de 1las cinco analizadas durante el segundo
(huevos - I, huevos - I1 y larvas de tercer estadio), ya que el
diseno del experimento no 1lo permitié para las muestras de
adultos capturados e inmaduros.

En el segundo muestreo, el area de coleccidn fue subdivi-
dida en cuatro sectores y la comparacion dc¢ las frecuencias de
inversiones cn las tres muestras de adultos capturados corres-
pondientes a los cuatro sectores se reaiizo utilizando pruebas
de Jji cuadrado de contingencia (Sokal y Rohlf, 1979).

K1 mismo método se utilizd para comparar globalmente las
frecuencias cromosémicas entre fases consecutivas del ciclo vi-
tal analizadas. En el caso de la poblacion estudiada dichas ta-
blas son de r X 2 celdas, donde r es ¢l numero de ordenaciones
Yy el 2 corresponde al numero de etapas del ciclo vital que se
comparan.

Con respecto al polimorfismo del cromosoma 2, las ordena-
ciones presentes cn Arroyo Escobar, son cuatro: 2 standard, J,
jz3, jq7, de modo que la prueba descripta es poco sensible, por
los que se decidio utilizar también el método diseinado por An-
derson y col. (1979). Este consiste en el calculo de las dife-
rencias de frecuencias (Ap) entre Tfases consecutivas para
cada ordenacién en forma individual,.

La comprobacion de 1la significaciénn estadiistica de los
valores de Ap se obtiene del siguiente modo:

si Py Y Pp son las frecuencias de una ordenacién en dos

muestiras distintas, la varianza de Ap sera:
varAp: p (1 P) 1 / ng + (1 / np)

donde 5 es la frecuencia media entre las muestras consideradas
Y ngy Yy np son los respectivos tamanos muestrales.

El cociente Ap / var Ap se distribuye en forma
normal y podemos obtener 1la probabilidad asociada a cada valor
a partir de una tabla de funcién de densidad de probabilidad

normal.
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En todas las muestras en las que se contaba con frecuec-
nias cariotipicas se llevaron a cabo pruebas de ji cuadrado de
bondad de ajuste, para analizar las discrepancias de los valo-
res observados con respccto de los esperados por el principio
de Hardy - Weinberg. En este tipo de pruebas, si r es el numero
de alelos (ordenaciones), r (r + 1)/ 2, es el ndmero de clases
,genotipos (cariotipos), y el numero de grados de libertad es r
(r 1)/ 2 (Spiess, 1977).

Sin embargo, esta prueba tiene algunas limitaciones cuando
el numero de alelos (ordenaciones) es grande porque los valores
esperados para algunas clases son bajos; por otra parte, no es
informativo respecto de cual es el origen de las discrepancias.

Por tal motivo, Dobzhansky y Levene (1948) disedaron un
método especifico para detectar si existe una deficiencia neta
de homocigotos (exceso de heterocigotos) en una muestra o serie
de muestras.

Si h es el numero de homocigotos observado y a su vez h y
N - h son grandes, h se distribuye casi normalmente y entonces
h - H / o, puede considerarse como de distribuciéon normal.

La estimacién del numero de homocigotos esperado y de su

desviacién standard fueron deducidas por Dobzhansky Yy Levene

como:
E (x jj) = (vi® - v /7 4 N - 2 ;
E (h) = H =L Yi® - ¥i) / 4 N 2) = (C - 2 N)/ 4N-2
oly 1/4N2 {C (N+2) + CZ2 (2N+5/8N2) - D (N+2/H)- 1/2
donde C = X (}(i)2 Yy D = E (Y )3. Yi €s el numero de cromoso-

mas de la i-esima ordenacion presente en la muestra.

No obstante, el hecho de contar con las frecuencias ca-
riotipicas de las muestras H-1 y H-II, no se pueden estimar Ios
coeficientes de seleccion para el componente de fitness fecun-
didad, el que seria responsable de las posibles diferencias en-
tre las frecuencias de ambas muestras, ya que las frecuencias
genotipicas de 1la muestra H-I no representan las frecuencias

antes de 1la selecciodon.
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Sin embargo, en los casos de los componentes de viabilidad
de pupa (larva de tercer estadio-adulto inmaduro) y longevidad
(adulto inmaduro-adulto capturado), es posible estimar los
correspondientes coeficientes de fitness, para los datos
obtenidos en el muestreo de noviembre dc 1986. Lo mismo es va-
lido para el coeficiente de viabilidad larvaria (huevo-larva de
tercer estadio) en el segundo muestreo.

Dichos coeficientes (v;;) pueden calcularse de acuerdo a:
Vij aj; / i
donde fjj; y ajj son las {frecuencias del genotipo 1ij antes
Yy después de la seleccion respectivamente.
La varianza aproximada de esta estimacion es segin Clegg Y
col. (1978a):
2
var (vij) =(ajj/f;;) (1-ajj)/Na)+ ajj; U-f33/%;5 Ng§)

donde, N Y Njf son los respectivos tamanos muestrales.

2.6.5. Anadlisis de 1la estructura poblacional.

Para analizar 1la estructura genética de las poblaciones se
necesita una descripcién detallada de 1las frecuencias génicas
en diferentes puntos del area de la poblacidn. Wright (1965)
fue el primero en desarrollar un método gque hacia posible des-
cribir como estia organizada la variabilidad genética en pobla-
ciones subdivididas. Este método (ver Wright, 1978 para una re-
visidon reciente) consiste en la estimacidn de tres coeficientes
(F), los cuales pueden calcularse a partir de las correlaciones
entre gametas dentro de las subpoblaciones (Fig) Y en la pobla-
cién total (Fjyp). Fgp e€s la correlaciéon entre gametas dentro de
la subpoblaciones en relaciéon a la poblacion total.

Sin embargo, la aplicacion del modelo de los estadisticos F
a poblaciones reales es discutible (Nei, 1986); Nei (1977),
Cockerham (1973) y mas recientemente Neli y Chesser (1983) vy
Weir y CocKerham (1984) propusicron métodos alternativos para

eztimar loa ocoeficientez F. Eatoa udltimosr autosreas han deassrsro-
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llado un método para estimar los coeficienles que no hace supo-
siciones acerca del nidimero de subpoblaciones, tamafios muestra-
les ni del numero de alelos observados por locus, aungqgue si
pPresupone la ausencia de seleccién. En el presente caso, al es-
tar trabajando con inversiones cromosémicas esta suposicién es
insostenible.

Nei (1977) y HNei y Chesser (1983) han demostrado que los
estadisticos F pueden recformularse en funcion de las heteroci-
gosis observada y esperada. Estos métodos pueden aplicarse a
cualquier situacion haya o no seleccion

El objeto de dichos coeficientes es el de adjudicar 1la va-
riabilidad genctica a 1los difcrentes niveles de organizacion:
poblacional (T), subpoblacional (S) o individual (I). Los
coeficientes calculados: Fig, Fjp Y Fgp guardan entre si la si-

guiente relacion:

Fsr ( Fyip Fis ) v (1 - Fi5 ) ,

donde Fgp nos indica la diferenciacion genética entre
subpoblaciones Yy, Fig Y Fjp si las subdivisiones o la poblacién
total se desvia significativamente de las proporciones de
Hardy-Weinberg. El signo de Fgq es siempre positivo, mientras
que los valores negativos de Fjg y Fjpp indican excesos de hete-
rocigotos.

Los métodos desarrollados por Nei (1977) y HNei y Chesser
(1983) permiten expresar 1los coeficientes en términos de fre-
cuencias genotipicas observadas y esperadas Yy frecuencias alé-
licas.

LLas ecuaciones asi deducidas pueden extenderse a loci mul-

tialélicos y a varios loci, de modo que

Fig = ( Hg - Hyp ) / Hg

( Hp - Hg ) / Hy

Fir

Fgo ( Hp - Hg ) / Hyp
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donde H,, es la heterocigosis promedio observada en cada Subpo-
blacidon para todos los alelos, Hg es la heterocigosis esperada
en promedio en cada una de las subpoblaciones y Hp es la hete-
rocigosis esperada en la poblacion total.

Debido a que HNei (1977) no considera los tamaios de cada
subpoblacion en los calculos de la frecuencias alélicas prome-
dio ni en las frecuencias promedio dc¢ hetcrocigosis, se utilizo
el metodo propuesto por HNei y Chesser (1983), quienes si con-
sideran las diferencias entre los tamanos muestrales de las

distintas subpoblacones.
La comparaciéon de las frecuencias cromosomicas entre sus-

tratos se realizo utilizando tablas de contingencia'.
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3.

RESULTADOS
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3.4. Experimentos de aislamiento reproductivo.

3.1.1. Intraespecifico.

RESULTADOS DE LOS RECUENTOS : Fy v Fp

Los resultados obtenidos en los cruzamientos entre indi-
viduos de D. buzzatii de cepas distinta procedencia geografica,
consistentes en el nidmero promedio de descendientes por réplica
Y el correspondiente error estandard de 1la media, se presentan
en la tabla 3.4.4.A para la primera generacion (Fy) y para 1la
segunda generaciéon (Fp) en la tabla 3.1.4.B, tanto para 1los
cruzamientos intrapoblacionales (controles) como para los
interpoblacionales. Como puede verse todos 1los cruzamientos

produjeron abundante descendencia.

3.1.2. Interespecifico.

RESULTADOS DE LOS RECUENTOS: PRIMERA GENERACION (Fy).

En 1las tablas 3.i.2 a 3.1.8 se presentan 1los resultados
de los cruzamientos interespecificos desglosados para cada ré-
plica; indicandose el nimero de réplicas, el nimero de descen-
dientes y en 1los c¢ruzamientos interespecificos el nuamero de
hembras y de machos. En todos los casos, se indica, ademas, el
namero medio de descendientes y el error estandard correspon-
diente. En estas tablas, también se indica si existia alguna
desviacion en 1la relacion de sexos ("scex ratio") en la descen-
dencia y su significacion estadistica.

En 1las figuras 3.1.1 a 3.1.7 se muestran graficamente 1los
resultados de los cruzamientos, indicandose el nidmero medio de
descendientes por réplica y el namero maximo de descendientes.

En 1la tabla 3.4.2 y 1la figura 3.1.1 se muestran 1los re-
sultados obtenidos cuando hembras virgenes de D. buzzatii, San
Lorenzo (Argentina), fueron cruzadas con machos de las restan-

tes cepas. Los idnicos cruzamientos exitosos fueron aquéllos en



TABLA

3:1:1.A

Namero medio de descendientes y error standard en los cruzamientos entre poblaciones de Drosophila

buzzatii. Recuentos primera generacion (Fy)

g
29 BU.Carb. BU.LI.M. BU.P. La. BU.L.Ne. BU.S. Lu
BU.Carb. 452,1 % 12,4 463,8 ¢ 45,2 441,6 ¢ 21,3 364,7 ¢ 8,3 350,0 ¢ 27,4
BU.LI.M.  450,1 % 13,0 392,9 + 14,1 41,7 2 11,9 408,5 ¢ 12,7  370,4 * 30,5
BU.P.La., 362,6 ¢ 11,7 361,31 14,6 430,2 t 14,6 443,4 £ 15,0 4334 t 16,9
BU.L.Ne. 390,8 * 10,9 425,2 * 20,6 467,5 ¢ 35,0 438,2 + 25,0  490,5 % 10,7
BU.S.Lu  401,1 % 27,2 400,5 ¢ 30,4 405,4 2 9,7 407,5 ¢ 25,0  363,8 % 10,2

Clave para la identificacion de las

BU.Carb. :
BU.L1.M.:
BU.P.La.:
BU.L.Ne.:
BU.S.Lu.:

Localidad :
Localidad :
Localidad :
Localidad :
Localidad :

cepas de Drosophila buzzatii utilizadas :

CARBONERAS (ESPARA) .
LLANO DEL MORO (ESPARA).
PALO LABRADO (ARGENTINA).
LOS NEGROS (BOLIVIA).
SAN LUIS (ARGENTINA) .



TABLA 3:1:1.B

Namero medio de descendientes y error standard en los cruzamientos entre poblaciones de Drosophila

buzzatii. Recuentos segunda generacion (Fp)

i g

9? BU.Carb. BU.LI.NM. BU.P. La. BU. L.Ne. BU.S.Lu
BU.Carb. 450,3 t 26,2 433,4 * 30,0 A76,4 * 45,8 596,0 t 44,3 334,86 ¢ 56,3
BU.LI.N. 447,2 t 20,2 501,0 &t 19,8 52,9 ¢t 17,8 498,0 * 27,2 240,6 & 55,6
BU.P.La. 57,5 t 16,5 567,5 t 40,7 538,1 tr 21,3 562,9 * 17,0 555,1 ¢ 17,9
BU. L. Ne. 593,0 ¢t 30,6 484,3 t 37,6 555,3 & 25,2 607,6 & 23,6 468,1 ¢ 38,7
BU.S. Lu 396,1 ¢ 52,6 398,0 t 93,6 530,7 * 33,5 437,2 t 33,2 505,68 & 22,6
Clave para la identificacidn de las cepas de Drosophila buzzatii utilizadas : igual que en la tab

3:1:1. A,



TABLA 3:1:2.

Resultados de los cruzamientos entre hembras 0. buzzatii _de la localidad de San Lorenzo y machos de las

restantes cepas probadas: Recuentos de la descendencia correspondiente a la primera generacion.

NO.REPLICAS 0O NO. DESCENDIENTES NO. MEDIO
5 BU.S.Lo. 2000 1738 1944 942 1796 1684 t 214,1
4 BU.L.Ne. 1747 1587 1737 1564 1663.8 * 52,3
3 BU.S.Lu. 1811 1746 1434 1667,7 ¢ 142,5
5 SDA.
5 SDi0.
5 SDBr-.
5 D. bo

Clave para la identificacion de las cepas:

BU.S.Lo = D. bwzzatii. Localidad : SAN LORENZO (ARGENTINA).
BU.L.Ne = D. buzzatri. Localidad : LOS NEGROS (BOLIVIA).
BU.S.Lu.= D. buzzatii. Localidad : SAN LUIS (ARGENTINA) .
SD. A = D. Koepferae. Localidad : SAN LUIS (ARGENTINA) .
SD.BO. = D. koepterae. Localidad : SAN ISIDRO (BOLIVIA).
SD.Br. = D. koeplerae. tocatidad : CAFARNAUM  (BRASIL).
D. bo. = D. borborara.tocalidad : CATARNAUM  (BRASIL).
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TABLA 3:1:3.

Resultados de los cruzamientos entre hembras D. buzzatii _de la localidad de Los Negros y machos de las

restantes cepas probadas: Recuentos de la descendencia correspondiente a la primera generacion.

NO.REPLICAS C'0" NO. DESCENDIENTES NO. MEDIO
5 BU.S.Lo. 1755 1705 1809 1754 1807 1766 t 21,7
5 BU.L.Ne. 1920 2054 1736 1675 1909 1858,8 t 76,3
5 BU.S.Lu. 1629 1763 1726 1826 1938 1777,6 t 57,5
5 SD. A
5 SD.Bo
5 SD.Br
5 D. bo.

¥ . Se observaron intentos de odopulas

Clave para la identificacion de las cepas : igual que en la tabla 3:1:2.
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TABLA 3:1:4.

Resultados de los cruzamientos entre hembras D. buzzatir de la localidad de San Luis y machos de las

restantes cepas probadas: Recuentos de la descendencia correspondiente a la primera generacion.

NO.REPLICAS O’( NO. DESCENDIENIES N°, MEDIO
5 BU.S. Lo. 2272 1933 2304 2100 2317 2185,2 ¢ 82,9
5 BU.L.Ne. 2037 1972 2000 2126 2156 2058,2 % 39,9
S BU.S.Lu. 1666 1731 1722 2044 2459 1924,4 ® 166,8
5 SD.A.
S5 SD.Bo
5 SD.Br
S D. bo

Clave para la identificacion de las cepas: igual que en la tabla 3:1:2.
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los que los machos, ain cuando de diferente origen geografico,
eran conespecificos; el nuamero medio de descendientes en estos
casos fue muy similar a los obtenidos en el control.

Cuando consideramos 1los resultados obtenidos en los cru-
zamientos de hembras D. buzzatii de la localidad de Los Negros
(Bolivia) (tabla 3.1.3 y figura 3.1.2), el cuadro general es
similar al anterior; Sin embargo, en este caso, se comprobaron
intentos de cépulas con machos D. serido.

La situacién que se observéoé con las hembras D. buzzatii de
San Luis (Argentina) fue idéntica (tabla 3.1.4 y figura 3.1.3).

En 1las tablas 3.4.5 a 3.14.7 y figuras 3.1.4 a 3.1.6 se
presentan 1los resultados que se obtuvieron en los cruzamientos
en los que las hembras eran D. Koepferae (Argentina y Bolivia)
Y D. serido (Brasil).

Las hembras D. koepferae de San Luis produjeron abundante
descendencia con 1los machos de San Isidro (Bolivia); en cambio,
cuando los machos eran D. serido, el numero de descendientes
disminuyd drasticamente y presentd una desviacién significativa
enn la relaciéon de sexos, debido a un exceso de hembras hibri-
das, cuando se considera el total (tabla 3.1.5 y figura 3.1.4).
Los machos D. borborema al cruzarse con hembras D. Koepferae de
San Luis produjeron también descendencia hibrida, aunque el na-
mero total de individuos Fy recuperados fue muy escaso;sélo dos
réplicas sobre un total de cinco fueron exitosas (tabla 3.4.5 y
figura 3.1.4). Los cruzamientos de las hembras D. koepferae de
Argentina con machos D. buzzatii presentaron resultados que
dependieron del origen geografico de éstos (tabla 345 y fi-
gura 3.1.4); en cruzamientos con machos D. buzzatii de la misma
localidad el numero de descendientes hibridos resulté escaso,
producto de sé6lo tres réplicas exitosas; en cambio, se observa-
ron so6lo algunas larvas cuando los machos D. buzzatii eran de
1a 1localidad de San Lorenzo y con machos de Los Negros no pro-
dujeron descendencia.

En la tabla 3.4.6 y 1la f{figura 3.1.5 se presentan 1los re-
sultados obtenidos cuando las hembras eran D. Koepferae de San
Isidro. Estas produjeron abundante descendencia con machos D.
kKoepferae de Argentina. Con machos D. serido el namero de des-

cendientes disminuyd notablemente, aunque en menor medida que



TABLA 3:1:5.

Resultados de los cruzamientos entre hembras 0. koepferae de la localidad de San Luis y machos de las

restantes cepas probadas: Recuentos de la descendencia correspondiente a la primera generacion.

NO.REPLICAS O 07 N°. DESCENDIENTES TOTAL N°. MEDIO

5 BU.S.Lo. L) LM

5 BU.L.Ne.

5 BU.S.lu. 0 0 2 11 6 19 3,8612,3
00 1 8 1 10 2 1,7

5 SD.A. 1524 1535 1474 1419 1559 7503 1500,6 t 27

5 SD. Bo. 843 1413 1303 1032 1250 5841 1168,2 t 114,3

5 SD.Br. 00 14 12 37 62 22 147 29,4 10,4
00 7 10 26 A8 20 114" 22,2 + 8,7

S D. bo 00 6 10 16 3,2 t0,9
00 2 8 10 2 1,7

Desviacién significativa de la "sex ratio” : (x) P < 0,05 ;** P < 0,01
Clave para la identificacion de las cepas : igual que en la tabla 3:1:2.

(1) : se observaron larvas.
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TABLA 3:1:6.

Resultados de los cruzamientos entrc hembras D. koepferade de la localidad de San Isidro y machos de

las restantes cepas probadas: Recuentos de la descendencia correspondiente a la primera generacion.

NO.REPLICAS O ¢ N°.DESCENDILNIES TOTAL N°. MEDIO

s BU.S.Lo. 0 O 4 4 0,8 ¢ 0,9
00 0 0 0

5 BU.L.Ne.
5 BU.S. Lu.
5 SD.A. MTO 1465 1202 1507 1165 6509 1301,8 * 84,7
5 SD. Bo. 633 1236 1276 845 1052 5042 1008,4 : 135,3
5 s0.Br. 00 209 113 57 186 6 621  125,4 ¢ 34,9

00 147" 97 27" 152 53 AT6"® 95,2 t 27,8

S D. bo. 0O 3 13 8 24 4,8 +2,8

L3

00 0 4 1 5 1 0,9

Desviacion significativa de 1a "sex ratio” : (*) P < 0,05 ; (*®) P < 0,01

Clave para la identificacion de las cepas : igual que en l1a tabla 3:1:2.
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en el caso anterior (comparar con la tabla 3.4.5 y la figura
3.1.4); en este caso, se observd, también, una desviacién sig-
nificativa de la relacién de sexos, cuando se considerd el na-
mero total de individuos de las c¢inco réplicas, debida al ex-
ceso de hembras hibridas. Los cruzamientos de las hembras D.
Koepferae de San Isidro con machos D. borborema resultaron re-
lativamente exitosos (3 de las cinco reéplicas) aunque el numero
de descendientes fue muy reducido (Labla 3.1.6 y figura 3.1.5).
Los cruzamientos con machos D. buzzatii de Los HNegros y San
Luis fracasaron; en cambio, se recuperd un reducido numero de
hibridos (sd6lo cuatro hembras) cuando los progenitores eran D.
buzzatii de San Lorenzo (lLabla 3.1.6 y figura 3.1.9)

En 1la tabla 3.1.7 y la figura 3.1.6 se muestran 1los re-
sultados de los cruzamientos de las hembras D. serido de con
machos de las otras poblaciones. Con machos D. Koepferae de Ar-
gentina o Bolivia, el nimero de descedientes fue similar Yy, en
ambos casos, significativamente mayores que en los respectivos
cruzamientos reciprocos; s6lo una de las réplicas mostro des-
viaciones significativas de 1la relacion de sexos cuando los ma-
chos eran de la poblacién $an Luis. No se observo descendencia
con machos de la especic sinmérfica D. borborema. En cambio,
las hembras D. serido produjeron descendientes con machos D.
buzzatii de San Lorenzo (dos réplicas) y Los Negros (s6lo una
réplica); con machos D. buzzatii de San Luis no produjeron F;.

Las hembras D. borborema produjeron un escaso namero de
descendientes tanto con machos D. Koepferae de San Luis (tres
réplicas exitosas) como con los de San Isidro (dos réplicas
exitosas) pero no lo hicieron con machos D. buzzatii ni D. se-
rido (tabla 3.1.8 y figura 3.1.7). Fue llamativo, en este caso,
el exceso altamente significativo de machos en los cruzamientos

control (tabla 3.1.8).
RESULTADOS DE LOS RECUENTOS: SEGUNDA GENERACION (Fp)
Los resultados obtenidos (numero medio de descendientes Yy

los correspondientes errores estandard) se presentan en la ta-

bla 3.1.9. Mientras que todos 1los cruzamientos intraespecificos



TABLA 3:1:7.

Resultados de los cruzamientos entre hembras 0. serido de la locahdad de Cafarnaum y machos de las

restantes cepas probadas: Recuentos de la descendencia correspondiente a 1a primera_generacion.

No.Réplicas OO No. descendicnles TOIAL No. MEDIO
5 BU.S.L0. 0 O 2 3 5 1 10,7
00 o 2 2 0,4 0,4
s BU.L.Ne. 00 10 10 2 2,2
00 7 7 1,4 + 1,6
5 BU.S. Lu.
5 SD.A. 00 182 86 251 172 256 947  189,4 ¢ 34,7

00 212 oM 247 205 262 981 196,2 t 44,2

S5 S0.Bo. 0O 331 166 43 192 365 1097 219,4 & 65,4

oo 309 165 31 175 343 1023 204,6 t 62,6
5 SD.Br. 689 433 657 487 657 2923 504,6 ¢ 58,6
S D. bo

Desviacion significativa de la "sex ratio” : (*) P < 0,05 ; (") P < 0,0!

Clave para la idontificacion de las cepas @ 1gual que en la tabla 3:1:2.
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produjeron Fp; é&sto no ocurrié en ninguno de los interespe-

cificos.
RETROCRUZAMIENTOS: RESULTADOS Y RECUENTOS.

En aquellos cruzamientos en los que no se logrd obtener
descendencia en la segunda generaciéon, los machos y hembras hi-
bridos interespecificos se retrocruzaron por individuos de am-
bas cepas parentales.

En 1a tabla 3.110.A y B se muestran los resultados obte-
nidos en los retrocruzamientos de los hibridos entre D. koepfe-
rae y D. serido. En estas tablas se indican: el numero de reé-
pPlicas, el niaimero de descendientes en cada réplica (machos Yy
hembras desglosados) y el numero medio de machos y hembras por
réplica, asi como la significacidn de las desviaciones observa-
das en la razon sexual respecto de 1la relacidon esperada de
1:1.

So6lo las hembras hibridas entre D. koepferae de Argentina
Yy D. serido, de ambos cruzamientos reciprocos, produjeron des-
cendencia. Cuando las hembras hibridas provenian del cruza-
miento QQ serido San Luis x OU serido Cafarnaum, el namero de
descendientes en los retrocruzamientos con machos D. Koepferae
(San Luis) fue relativamente mayor que con machos D. serido; en
ambos se registraron desviaciones significativas de la relacién
de sexos (una reéplica y el total en el primer caso y las tres
réplicas y el total cuando los machos eran D. serido), estas
desviaciones se debieron invariablemente a que el nimero de ma-
chos observados era significativamente menor que el esperado
(tabla 3.1.10.A). Cuando las hembras hibridas que provenian del
cruzamiento reciproco {hembras D. serido x machos D. koepferae
de Argentina) se retrocruzaron con machos D. Koepferae el nua-
mero medio de descendientes producidos, también, fue mayor que
en los retrocruzamientos con machos D. serido; en ambos se oOb-
servaron desviaciones significativas de 1la relacion de sexos
(dos réplicas y el total con machos D. koepferae San Luis Yy
tres réplicas y el total por machos D. serido) (tabla
3.1.10.B).



TABLA 3:4:9.:

Namero medio de descendientes y error standard en los cruzamientos Fy X Fy del experimento de

hibridacion entre especies del "cluster” buzzatii. Recuentos de la Fp.

o’o”

9 ? BU.S.Lo BU.L.Ne BU.S.Lu SDA SDBo SDBr D.Bo
BU.S.Lo 1618¢124,3
BU.L.Ne 1441 ,8158,0
BU.S.Lu 1610,01114,9
SDA 1277,8153,7 1565,0435,3
SDBo 1558,2472,9 1372,61226,9 T
SDBr
D.Bo Xx T +
: Abundante descendencia ; xx : Los hibridos no produgeron p ; : Solo harbras en 1a Fy .

+ : Cruzamiento no rcalizado.

Clave para la identificacion de 1as cepas : igual que en 1a tabla 3:1:2.



TJABLA 3:1:10.

Resultados de los retrocruzamientos de los hibridos entre D. serido (Cafarnaum) y D. koepferae (San

Luis) : Recuentos de la descendencia correspondiente _a_ambos retrocruzamientos reciprocos.

A.~ CRUZAMIENTO PARENIAL: ) 0 SD.A x 0 0°SD.Br:

N°.REPLICAS O"OJ/'QQ NO. DESCINDIENIES TOTAL NO. MEDIO

(N°. INDIVIDUOS)

HEMBRAS HIBRIDAS

4 (40) SD.A 00 259 220 182 421 1082 27,5 t 60,7
00 264 217 174 289"* 964"® 249 t 32

3 (30) SD.Br. 00 180 299 208 687 229 t A4
00 136" 199%%  q54uN AB9"* 163 t 22,9

MACHOS HIBRIDOS

5 (80) SD.A.

5 (50) SD.Br.




TABLA 3:1:10 (CONTINUACION)

B.- CRUZAMIENTO PARENTAL: 9 9 SD.Br. x O)(f'SD.A.:

5
NP.REPLICAS 0 079 ? NC.DESCENDIENTES TOTAL NO. MEDIO

(N°. INDIVIDUOS)

HEMBRAS HIBRIDAS

5 (50) SD.A ?9 425 289 107 480 266 1567 313,4 ¢t 73,2

070" 369% 259 104 367"™ 242 1341%*  268,2 t 54,6

4 (40) SD.Br. ?Q 156 121 168 135 580 145 ¢t 12,19

g0 15% TN g27* 125 437" 409,3 ¢ 15,4

MACHOS HIBRIDOS
S (50) SD.A.

4 (40) SD.Br.

Desviacion significativa de la "sex ratio” : (*) P < 0,05 ; ("*) P < 0,01

Clave para la identificacion de las cepas : igual que en la tabla 3:1:2,
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En la tabla 3.4.41.A y B se presentan en forma aniloga los
resultados obtenidos en 1los retrocruzamientos de los hibridos
entre D. serido y D. kKoepferae de Bolivia. Las hembras hibridas
originadas en ambos cruzamientos reciprocos resultaron fértiles
Y pProdujeron mayor nuamero de descendientes que en el caso
anterior, en especial cuando los machos eran de Bolivia (Tabla
3.1.11.B). También en estos casos, se verificaron desviaciones
significativas de 1la relacidon de sexos, debidos a excesos de
hembras. Cuando las hembras hibridas del cruzamiento hembras D.
serido x machos D. Koepferae (San 1Isidro, Bolivia) se
retrocruzaron con machos de Bolivia, dos réplicas y el total
presentaron estos desvios; con los machos de Brasil, solo se
observaron desvios en el total (tabla 3.1.11.B). Las hembras
derivadas del cruzamiento reciproco (99 D. Koepferae Bolivia x
00" D. serido Brasil) produjeron descendencia c¢on proporciones
significativamente difcrentes de las esperadas de sexos en los
retrocruzamientos con machos de las dos cepas parentales.

Con respecto a los restantes cruzamientos entre especies,
la informacién que se pudo obtener esta basada, en general, en
los pocos individuos hibridos que¢ se pudieron recuperar.

Los cruzamientos entre machos D. buzzatii (San Lulis) y
hembras de la forma simpatrida D. Koepferae, produjeron hembras
hibridas fértiles, las que, a su vez, produjeron un considera-
ble nidmero de descendientes cuando se las retrocruzé con machos
D. buzzatii; en cambio, las hembras hibridas no produjeron des-
cendencia con machos D. koepferae; 1os machos hibridos de estos
cruzamientos resultaron estériles (Tabla 3.1.12.A).

Los hibridos recuperados en el cruzamiento entre hembras
D. KkKoepferae de San Isidro y machos D. buzzatii de San Lorenzo
fueron cuatro hembras, las cuales no produjeron descendencia
cuando se las retrocruzd sucesivamente con machos D. buzzatii Y
D. serido (tabla 3.1.12.B).

Los retrocruzamientos de 1los hibridos obtenidos entre D,
serido y D. buzzatii de Los Negros demostraron que tanto las
hembras como los machos eran estériles; sin embargo, merece
destacarse que so6lo fueron retrocruzadas por machos D. serido
(tabla 3.1.12.D). Finalmente, los retrocruzamientos de 1los po-

cos hibridos recuperados entre hembras D. serido y machos D.



TABLA 3:1:11.

Resultados de los retrocruzamentos de los hibridos entre D. serido (Cafarnaum) y D. koepferae (San

isidro) : Recuentos de la descendencia correspondiente a ambos retrocruzamientos reciprocos.

A.- CRUZAMIENTO PARINIAL: Q @ SD.Bo x G d7sD.Br:

NC.REPLICAS 0”679 9 NC.DESCENDIENTES TOTAL N°. MEDIO

(No. INDIVIDUOS)

HEMBRAS HIBRIDAS

4 (40) sD.Br.  QQ 3% 110 115 197 T 193 64,7
00" 205%% 3N T4RR gO3NK 445"%  111,3 + 32,4
4 (40) SD.Bo. 9 Q 461 120 310 378 1269 317,3 + 83,9
gJ 436 105 332 293"~ 1166"  291,5 ¢ 79,8

MACHOS HIBRIDOS

4 (40) SD.Br.

4 (40) SD. Bo.




TABLA 3:1:41. (CONTINUACION)

B.— CRUZAMIENTO PARENTAL: Q,Q SD.Br. x 0 0°SD.Bo.:

NO.REPLICAS 0”079 Q NO. DESCENDIENTES TOTAL N°. MEDIO
(No. INDIVIDUOS)
HEMBRAS HIBRIDAS
5 (50) SD.Bo. QQ 259 265 328 272 186 1310 262 ¢ 25,3
0707 231 212% 27T 230 166  1110%* 223,2 ¢ 20
4 (40) S0.Br.  QQ 167 225 151 118 661 165,3 ¢ 25,8
0’0" 94%% 439NN goqNn  7gaK 415"% 103,8 ¢ 14,9

MACHOS HIBRIDOS

S5 (30) $D. Bo.

S (50) SD.Br.

Desviacion significativa de la "sex ratio™ :

Clave para la identificacion de las cepas :

™ Pr<0,05; (" P <O0,04

igual que en 13 tabla 3:1:2



TABLA J:1:12.

Resultados de los retrocruzamientos de los hibridos entre hembras D. serido o D. Kkoepferae y machos D.

buzzatii de las distinatas localidades : Recuentos de la descendencia correspondientes a ambos

cruzamientos reciprocos.

A.— CRUZAMIENTO PARENTAL: Q @ SD.A. X g 0’B.S. Lu:

NC.REPLICAS o’o’/'g Q NO. DESCENDIENTES

(No. INDIVIDUOS)

HEMBRAS HIBRIDAS

1 (10) BU.S.Lu. Q0 120
go? 103

1 (9) SD.A.

MACHOS HIBRIDOS

1 (5 SD.A.

1 (9) BU.S.Lu.

B.— CRUZAMIENTO PARENTAL: 9 ?_ SD.Po. x OI'O’I:IJ.S.LO.:

NO.REPLICAS 0"679 ? NO.DESCENDIENIES

(No. INDIVIDUOS)

HEMBRAS HIBRIDAS

1 (4) BU.S.Lo.

1 (4) SD.Bo.




TABLA 3:1:12. (CONTINUACION)

C.—- CRUZAMIENTO PARENTAL: ? ? SD.Br. x O;O;BU.S.LO.:

NC.REPLICAS O @79 Q N°. DESCENDIENTES

(N°. INDIVIDUOS)

HEMBRAS HIBRIDAS

1 (4) SD.Br. 2? 2

ago )

D.- CRUZAMIENTO PARENTAL: Q Q SD.br. x 0’0" BU.L.Ne. :

NO.REPLICAS 07079 9 NO. DESCENDIENTES

(No. INDIVIDUOS)

HEMBRAS HIBRIDAS

1 (10) SD.Br.

MACHOS HIBRIDOS

1( SD.Br.

Desviacion significativa de la "sex ratio” : (%) P < 0,05 ; (*") P < 0,01

Clave para la identificacion de las cepas : igual que en la tabla 3:1:2.



TABLA 3:1:13.

Resultados de los retrocruzamientos de los hibridos entre D. koeprerae de las localidades de San luis

y San Isidro y D. borborema. Recuentos de la descendencia correspondiente a ambos retrocruzamientos

I‘ECiEI‘OCOS.

A.— CRUZAMIENTO PARENIAL: 99 SD.A. x 0°0'D. bo:

N.REPL ICAS 0’679 0 NO. DESCENDIENTES

(No. INDIVIDUOS)

HEMBRAS HIBRIDAS

1.(11) D. bo. Q9 321
o’o” 260"
1) SD.A. 09 FY{|
a0~ 240

MACHOS _ HIBRIDOS

1 (5 SD.A.

1 (5) D. bo.

B.— CRUZAMIENTO PARENTAL: Q? D.bo. x 070)SD.A.:

NC.REPLICAS 0"0’/'9_9 NO. DESCENDIENTES

(No. INDiVIDUOS)

HEMBRAS HIBRIDAS

1 (8) SD.A. 29 565
o’o” 380"%
1 (10) D. bo. ?9 161

od 107**




TABLA 3:1:43. (CONTINUACION)

C.— CRUZAMIENTO PARENTAL: Q Q SD.Bo. x 0"0"D. bo.:

NC.REPLICAS 0’0:/9 9 No.DESCENDIENTES

(No. INDIVIDUOS)

HEMBRAS HIBRIDAS

1 (10) SD.Bo. Q Q 107

0’g” 67N

MACHOS HIBRIDOS

1 (95) SD. Bo.

D.~ CRUZAMIENTO PARENTAL: 9 Q D.bo. x ¢ 07sD.Bo. :

No.REPLICAS 04079 Q No.DESCENDIENIES

(No. INDIVIDUOS)

HEMBRAS HIBRIDAS

1 (6) sb.Bo. Q9 133
go” 95X

MACHOS HIBRIDOS

1 (6) SD. Bo.

Desviacion significativa de la "sex ratio” : *) P <0,05; (") P<O0,0!

Clave para la identificacion de las cepas : igual que en la tabla 3:1:2.
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buzzatii de San Lorenzo demostraron la fertilidad de las hem-
bras y la esterilidad de los machos (tabla 3.1.12.C).

La esterilidad de los machos hibridos fue una caracteris-
tica de todos los cruzamientos donde uno de los progenitores
era D. Koepferae (de Bolivia o Argentina) Y el otro D. borbo-
rema (tabla 3.4.13); por su parte, las hembras hibridas de to-
dos estos cruzamientos resultaron siempre fértiles (tabla
3.1.13). Las hembras hibridas obtenidas entre (29 D. Koepferae
de Argentina y 0()" borborema fueron retrocruzadas tanto por ma-
chos D. Koepferae como por machos . borborema; en ambos casos
el nuamero de descendientes fue elevado y en el retrocruzamiento
por estos ultimos se observdé una desviacién significativa de 1la
relacion de sexos, causada por un exceso de hembras (tabla
3.1.13.A). Las hembras hibridas que se recuperaron en el cruza-
miento reciproco produjeron mas descendientes al ser retrocru-
zadas por machos D. Koepferae de San Luis, pero tanto con estos
como con machos D. borborema, se observaron desviaciones signi-
gicativas en la relacion de sexos (el numero de machos observa-
dos fue menos que el esperado) (tabla 3.1.13.B).

En 1los cruzamientos entre 99 D. Koepferae de San Isidro y
O0b” D. borborema las seis hembras hibridas recuperadas se retro-
cruzaron con machos D. kKoepferae solamente produciendo algunos
descendientes (pocos mas de 150) ¢on una razoén sexual signifi-
cativamente diferente de 1 (tabla 3.1.13.C).

También las hembras hibridas obtenidas en el cruzamiento
reciproco fueron fértiles y produjeron algo mas de 200 descen-
dientes cuando se las retrocruzé con machos D. borborema. La
progenie presentdéd también una relacion de sexos significativa-

mente diferente de uno.
SINTESIS DE LOS RESULTADOS

En las tablas 3.4.44 y 3.4.15 se presentan 1los resultados
en forma resumida. En primer lugar, se indica el numero medio
de descendientes y el correspondiente error estandard de la me-
dia de todos 1los <cruzamientos (tabla 3.1.14). En 1la tabla
3.1.15 se muestran los resultados sobre las caracteristicas de

1o0s hibridos en cuanto a fertilidad / esterilidad.



TABLA 3:1:14.

Nimero medio de descendientes y error standard en los cruzamicntos entre especies y entre formas del

"cluster” buzzatii.

o’o”
92 BU.S. Lo BU.L.Ne BU.S.Lu SDA SbBo SDBr D.Bo
BU.S.Lo 16841214,1 1663,8152,2 16b67,7%142,5
BU.L.Ne 1766%21,7 1858,6476,3 1777,6157,5
BU.S.Lu 2185,24%62,9 2058,2139,9 1924,4%166,6
SDA 5,014 1500,6:27 1168,2%114,3 51,6118,5 5,2%2,6
SDBo 0,810,9 1301,8184,7 1008,4%135,3 220,6t62,7 5,843,7
SDBr 1,431,1 3,4:3,7 385,6175,9 424%127,9 5684,6158,6
D.Bo n,7 2,4%2,1 482,2196,9

: Se observaron intentos de copulas ; wux : se observaron larvas



Resultados cualitativos de los retrocruzamientos de los hibridos interespecificos y entre formas del

"cluster” buzzatii.

ﬁ BU.S.Llo BU.L.Ne BU.S.Lu SDA SDBo SDBr D.Bo

BU.S.Lo  §p F; &F QR oGF 0 F; &
BU.L.Ne QO F; 6o°'F F; OO°F P, OOF

1T 4

BU.S.Lu  QQF O0F QQF OOF oo o

SDA 09 F &'s QF GF i BF ggF; 03s gqF; viay
SDBo 0 s 00 i GO'F QF &F 09 F; &7s 0o F; ob’s
SDBr QF &'s 0s; 008 Q1 00's poF; oF's Qo F o3F

D.Bo P F; 60’s 00'F; 00s 9 Fi GO'F

F : Fértil ; S : Estéril
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Puede verse que los cruzamientos entre D. koepferae de
Argentina o Bolivia, asi como los interpoblacionales entre in-
dividuos de D. buzzatii fueron siempre exitosos y no se dife-
renciaron significativamente de 1los correspondientes controles
intrapoblacionales.

Los cruzamientos entre D. Koepferae de Argentina o Bolivia
por un lado y D.serido por el otro, mostraron siempre una
pProgenie menos numerosa, en especial entre D. koepferae Argen-
tina y D. serido de Brasil, y descendencia parcialmente estéril
(hembras fértiles y machos estériles).

Las hibridaciones enlre D. Koepferae de Argentina o Boli-
via y D. borborema fueron casi siempre exitlosas, aunque el na-
mero medio de descendientes fue muy escaso; los retrocruzamien-
tos de 1los hibridos demostraron que 1la progenie {fue siempre
parcialmente estéril (hembras {fértiles y machos estériles).

Los resultados de los cruces entre D, buzzatii y D. Koep-
ferae y aquélla y D. serido, variaron de acuerdo al origen geo-
grafico de los individuos probados aunque una caracteristica se
mantuvo constante, el fracaso de los cruzamientos entre 9_9 D.
buzzatii y 0'70'? D. Koepferae o D. serido (aunque se verificaron
intentos de cépulas entre hembras buzzatii de Los Negros con
machos D. serido).

Se obtuvieron hibridos parcialmente estériles (hembras
fértiles y machos estériles) cuando las hembras de D. Koepferae
de San Luis se cruzaron con machos D. buzzatii, también de San
Luis y solo larvas cuando los machos D. buzzatii eran de San
Lorenzo. LLas hembras D. Koepferae de San lsidro produjeron sdlo
cuatro hembras estériles cuando se las cruzé con machos de San
Lorenzo. Finalmente, los cruzamientos entre 9? serido Yy 070;) buz-
zatii dieron lugar a progenie hibrida cuando éstos eran de San
Lorenzo (hembras ifértiles y machos estériles) y descendencia
totalmente estéril cuando los machos buzzatii eran de Los Ne-
Eros.

Los cruzamientos entre D. buzzatii y D. borborema y entre
ésta y D. serido de Brasil nunca produjeron descendencia.

Solo dos tipos de cruzamientos se produjeron en ambos
sentidos, aquéllos que involucraron cruces entre D. Koepferae

de Argentina o Bolivia y D. serido de Brasil ; y, entre D. Ko-
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epferae (Argentina o Bolivia) y D. borborema. Los restantes
cruzamientos exitosos sé6lo lo fueron en uno de 1los reciprocos
(ver por ejemplo ?? serido Yy O;OZ buzzatii).

En la figura 3.1.8 se presentan en forma grafica los re-
sultados indicando el porcentaje de cruzamientos exitosos en
que cada especie estuvo involucrada. D. Koepferae fue la que
mostré una mayor cruzabilidad (mas del 407 de 1los cruzamientos
exitosos incluia a esta como uno de los progenitores); en orden
decreciente la siguido D. serido y en el otro extremo aparecie-

ron juntas: D. bdbuzzatii y D. borborema.

CARACTERISTICAS CITOLOGICAS DE LOS HIBRIDOS

Se estudido la citologia de 1los hibridos entre D. serido y
D, Koepferae y entre ésta y D. borborema.

Los cromosomas politénicos de los hibridos entre D. serido
Yy D.kKoepferae de Argentina o Bolivia, mostraron signos de desa-
pareamiento, la asinapsis fue mayor en las zonas teloméricas Yy
centroméricas que en la regiéon intermedia, donde si bien, los
cromosomas homologos presentaron asinapsis, esta no fue
constante. Por otra parte, la distribucion de esta caracteris-
tica tmpoco fue uniforme en todos los pares del complemento; el
desapareamiento fue mayor en los pares X, 3 y 5 con respecto al
par 4 (figura 3.1.9), a pesar que la secuencia de bandas de es-
tos cromosomas es la misma para ambas especies (X st, 3 st, 4
st vy 5 st). Los homdlogos del segundo par presentaron una asi-
napsis aun mayor, aunque las grandes diferencias estructurales
que existen entre ambas formas (en 1la figura 3.1.9 ambos homd-
logos difieren entre si en cinco inversiones paracéntricas: 2
j9 19 m9 es la ordenacion del cromosoma de D. Koepferae y 2
x7 a® 1a dae ». serido) podria explicar la presencia de 1las
grandes zonas asinapticas.

En la figura 3.1.10 se muestran los cromosomas politénicos
de los hibridos entre D. Koepferae de Argentina y D. borborema.
La asinapsis también, en este caso, era parcial, mucho mayor en
las regiones teloméricas y centroméricas. El cromosoma 2 de
ambas especies presenta también grandes diferencias es-

tructurales debidas a inversiones paracéntricas (las ya mencio-



Figura 319

Asinapsis en los cromosomas de los hibridos entre Drosophila
koepferae vy D. serido. a) Cromosoma 3; b) Aspecto de un nuacleo
tipico; <¢) Cromosoma 4; d) Cromosomas 2 (izquierda) de un
hibrido heterocigoto J'919m9/x738 y 5 (derecha). Las puntas de
flechas senalan a las regiones con evidentes signos de
desapareamiento.




Figura 3.1.10

los hibridos entre Drosophila

Asinapsis en los cromosomas de
koepferae y D. borborema. a) Cromosoma X; b) Cromosoma 3; c)

Cromosoma 4; d) Cromosoma 2 de un hibrido heterocigoto

J919m9/f8e8; e) Cromosoma 5. Las puntas de flechas senalan a
las regiones con evidentes $ignos de desapareamiento.
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nadas para D. koepferae y 2 e8 8 en el cromosoma de borbo-
rema). La distribucion de la asinapsis en el resto de los cro-
mosomas es semejanle a la descripta anteriormente, y también
las secuencias de bandas de los cromosomas X, 3, 4 y 5 es Ila

misma (st).

3.14.3. Aislamiento reproductivo precigético

D. Koepferae de Argentina y Bolivia y D. serido de Brasil
estan aisladas reproductivamente. El mecanismo de aislamiento
parece ser la esterilidad parcial de los hibridos Fy, sin em-
bargo, el flujo génico es posible debido a la fertilidad de 1las
hembras hibridas, si ambas formas alopatricas establecieran un
contacto secundario.

El aislamiento reproductivo precigético es en este caso
una cuestiéon de importancia, no solo desde el punto de vista de
este caso particular, sino también desde un punto de vista teod-
rico. Para responder a la cucestion del aislamiento reproductivo
preaparemiento entre estas formas se disené el experimento que
se describidéo en la correspondiente seccién de materiales y mé-
todos, de manera que ambas {formas e¢stablecieran un contacto se-
cundario en forma artificial en el laboratorio.

Los experimentos fueron realizados analizando los genoti-
pos de los descendientes de cada hembra de ambas formas que ha-
bia establecido el "contacto secundario", para 1los marcadores
alozimicos IDH y PGM. Los zimogramas correspondientes se mues-
tran en la figura 3.1.1f, en la que pueden observarse los geno-
tipos homocigotos y heterocigotos correspondientes a las formas
parentales y a los hibridos, respectivamente.

En 1la tabla 3.1.16 se presentan 1los resultados de 1los
analisis de la progenie de cada una de las hembras. En el pri-
mer tipo de cruzamiento (D. serido D. kKoepferae de Argentina)
puede verse que tanto las hembras argentinas (57) como las bra-
silenas (50) se aparearon exclusivamente con machos de su misma
especie, de modo que ninguna de ellas produjo descendencia hi-
brida. En el segundo experimento, D. serido - D. Koepferae de
Bolivia, el analisis de la progenie de las lhembras demostrdo que

las de Bolivia (60) solo se habian apareado c¢on machos conespe-



TABLA _3:1:16.

Aislamiento reproductivo precigotico. Resultados de los experimentos de multiple eleccidn entre las

Drosophila serido y D. koepferae (San Luis y San Isidro). Se indican los resultados de los anilisis de

la descendencia de los dos tipos de hembras en cada cruzamiento. SD.A. o SD.Bo. y SD.Br., indican

descendencia del correpondiente tipo parental, SD.A o Bo. / SD.Br. indica descendencia hibrida y SD.Br.

+ SD.Br/SDBo_descendencia mixta (hibrida + parental).

DESCENDENCIA
CRUZAMIENTO
sD.Br. SD.Br./SD.A Hibrida SD.A
+
?g Parental indice de
aislamiento(1)
D. serido (Brasil)
x D. koepferae (Argentina) ]
SD.A. 0 0 50
SD.Br. 57 0 0
$D.Br. SD.Br./SD.Bo Hibrida SD.Bo.
+
Parental
D.serido (Brasil)
x D. koeprferae (Bolivia) 0,67 t 0,07
SD.Bo. 0 (4] 60
SD.Br. 40 5 18
SD.A. SD.A./SD.Bo Hibrida SD.Bo.
+
Parental
D. koepferae (Bolivia)
X D. Koepferae (Argentina) 0,01 ¢ 0,003
SD.Bo. 33 0 14
SD.A. 33 13 ()




Figura 3.1.11

Zimograma correspondiente al analisis de la descendencia en los
experimentos de aislamiento reproductivo precigotico entre
Drosophila koepferae y D. serido. 1{.- Electromorfo
correspondiente a un hibrido: PGM 87/95; IDH 102/106; 2.-
Electromorfo correspondiente a un individuo de la especie
parental D. serido: PGM 87/87; IDH 106 /106; 3.- Electromorfo
correspondiente a un individuo de la especie parental D.
Kkoepfrferae: PGM 95/95; IDH 102/102. Las bandas mas cercanas al
origen corresponden al locus PGM y 1las mas lejanas al locus
IDH.
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cificos; mientras que 40 de las 63 hembras de Brasil prefirie-
ron aparearse con machos de su misma especie (63,47), cinco
(87Z) produjeron solo hibridos y las restantes 18 (28,6%) produ-
jeron descendencia hibrida y homocigota parcntal, producto de
al menos dos apareamientos, uno con cada tipo de macho.

Cuando se analizo el aislamiento precigético entre pobla-
ciones de D. Koepferae de Argentina y Bolivia, se observé a
través del analisis citoldgico de los cromosomas d;e la descen-
dencia de cada hembra de las dos poblaciones (se utiiizaron ce-
pPas de 1la localidad argentina dc¢ Vipos homocigotica para 1las
secuencias 3 kK2, 4 m y 5 w® y de Los HNegros de Bolivia homoci-
gotica para las secuencias standard de dichos cromosomas).

La mayoria de las hembras de Vipos (33) produjeron des-
cendencia homocigotica (71,77) Y sélo 13 (28,3Z) produjeron
descendencia hibrida. Las hembras de Bolivia, por su parte,
prefirieron aparearse con machos de Vipos (70,2/Z) y solo 10 se
aparearon con machos de la misma localidad (29,87%).

Se utilizé el indice de Levene (I) (Malogolowkin-Coehn Yy
col., 1965) para cuantificar el aislamiento precigotico entre
esta formas; los valores de¢ dicho indice se¢e muestran también en
la tabla 3.13.16.

El aislamiento total entre D. Koepferac de Argentina y D.
serido quedd reflejado por la exclusividad de los apareamientos
intrapoblacionales, lo que determinod que el valor de I haya
sido 1, gque es el maximo que puede alcanzar. Al computar el in-
dice de aislamiento entre D. Koepferea de Bolivia y D. serido,
los cruzamientos dobles, hembras que produjeron tanto descen-
dencia hibrida como parental D. serido, se consideraron como
dos apareamientos, el valor de I fue de 0,67. El indice de Le-

vene calculado para el cruzamiento entre poblaciones argentinas
y bolivianas de D. Koepferae resulié muy cercano a O (0,011).
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3.2. Ecologia de las especies argentinas del "cluster" buzza-
tii.
3.2.1. Distribucién_ geografica de las especies cactofilas de

Drosophila y sus cactus hospedadores.

La distribucién y la abundancia de las especlies cactoéfilas
de Drosophila no es uniforme. Tampoco, lo es la distribucién de
las cactaceas que les sirven como recurso. Ademas de las
especies cactéfilas, suelen observarse algunas otras especies,
pero en general en niameros relativamente pequeinos; las especies
de Drosophila presentes en las localidades muestreadas, a lo
largo del presente trabajo, se indican en la tabla 3.2.1. En
casi todas ellas la especie mas abundante fue D. buzzatii,
excepto en Quilmes, donde 1lo fue la especie sinmdérfica, D.
Koepferae y en Maimara, D. serenensis, uria especie no perte-
neciente al "cluster"™ y posiblemente ni al grupo repleta
(Vilela, 1983). En 1la localidad de El Palmar D. pararepleta fue
la que se colectd en mayor numero. Entre las especies del grupo
repleta que no pertenecen al conjunto de las especies estudia-
das y capturadas en 1las localidades mencionadas merecen ci-
tarse, ademas de las nombradas D. serenensis y D. pararepleta:
D. meridionalis (subgrupo mulleri, complejo meridiana) y D. hy-
dei (subgrupo hydei). En la tabla 3.24 se indican también, las
especies de cactiaceas presentes y las mas abundantes, en cada
localidad.

En la tabla 3.2.2 se mencionan las especies de cactaceas;
indicandose, en cada caso, aquéllas de las que se pudieron ha-
llar necrosis de tejidos {de los tallos, cladodios, etc.)
("rots” o sustratos), que pudieran scrvir como habitat apro-
piado para las especies cactofilas.

Es llamativo el caso del cardén Trichocereus pasacana, del
cual, a pesar de ser una especie de¢ gran porte (algunos ejem-
plares alcanzan los 4 m. de altura) y la especie dominante en
Maimaria, no pudieran encontrarse sustratos. Algo semejante ocu-
rrié con T. terschekii, ain siendo muy abundante en El Cadi-
1l1al; en Vipos se hallaron potenciales sustratos de esta espe-

cie pero ninguno de ellos produjo drosofilidos.



TABLA 3:2:1. :

Especies de Drosophila y especies de cactus presentes en las localidades muestreadas. El asterisco

sefnala las especies mas abundantes.

Localidad

Especies de Drosophila

Especie de cactus

Vipos - El Cadillal

Ruinas de Quilmes

Maimara

melanogas t;;'r
pararepleta
buzzatiri
seriao

serenensis

nelanogaster
buzzatii
Koepterae

serenensis

buzzatii
serenensis
melanogaster

hyaei

# Irichocereus terschekii
cereus valiaus
Stetsonia corynne

# Opuntia quinmilo

Cleistocactus sp.

» Irichocereus pasacana

L]

Opuntia sulphurea

Ir ichocereus pasacanad

1richocereus poco

Opuntia sulphurea



TABLA 3:2:1 (continuacién)

Localidad Especies de Drosophila Especie de cactus
Arroyo Escobar ® D, buzzatiis dpuntia sp.
D. hyaei

D. pararepleta
D. meriaionalis
D. melanogaster

D. willistoni

Moreno & D, buzzatii Opuntia ficus - inaica
D. hyaei
D. pararepleta
D. meriaionalis
D. melanogaster

D. willistoni

El Palmar D. buzzatii Stetsonia corynne
D. pararepleta Opuntia sp.

Cleistocactus sp.




\
TABLA 3:2:2
\

Especies de cactus presentes en las distintas locahdades y &épocas muestrecadas . X = Presencia entre

paréntesis : R = sustratos disponibles ("rots”); NR - No se hallaron sustratos.

LOCALIDADES (FECHA)

Vipos Qui Imes Qui lmes Maimara Maimara Cadillal
Especies
de cactus (mar zo) {(marzo) (octubre) (abril) (octubre) (octubre)

Ir ichocereus
terschekii X (R) X (NR)

Ir ichocereus
pasacana X (R) X (R) X (NR) X (NR)

Irichocereus
poco X (NR) X (NR)

Cereus
valious X (R) X (NR)

Stetsonia
corynne X (NR) X (NR)

Cleistocactus
sp. X (NR) X (NR)

Opuntia
quimilo X (R) X (R)

Opuntia
sulphurea X (R) X (R) X (R) X (R)
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3.2.2. Caracterizacidéon ecologica de 1las especies cactofilas.

La caracterizacion ecologica de las especies cactofilas de
Drosopnila se realizdé no sélo identificando 1los individuos
presentes en cada sustrato Y 1la abundancia relativa de las di-
ferentes espec;’es. sino también, por mecdio de algunas caracte-
risticas de las diferentes especies de cactus, desde el punto
de vista de su potencial utilizacion como sustrato.

En 1la tabla 3.2.3 se indican las espccies de cactaceas Yy
el numero de potenciales sustratos re¢visados en el campo. De
este modo, se registro la eficiencia de 1la colonizacion de 1los
sustratos por parte de las especies de drosofilidos calculando
la proporcidon de colonizados sobre el total.

Otro aspecto que se¢ tuvo en cuenta fue la densidad media
de larvas por cm3 de tejido en descomposicion, por sustrato.

Otro parametro de importancia ecologica que se pudo esti-
mar en algunas de las colecciones fue la denominada ventana de
emergencia, o, el nuamcro de dias que, en promedio transcurren
entre la primera y la udltima emergencia de adultos,

En la tabla 3.2.3 puede verse que el cardoéon, 1. pasacana,
fue la especie de cactus que es colonizada con mayor eficien-
cia, ya que mas del 90/ presentaron larvas o adultos. Opuntia
sulphurea, por su parte, se encuentra en el otro extremo, mien-
tras que sélo el 37 de los sustratos se¢ hallaba colonizado en
la localidad de Quilmes, la eficiencia resultd menor en los
sustratos de esta misma especic de Maimara (0,07%Z). Debemos se-
fialar que estas estimaciones pueden ser inferiores a las rea-
les, ya que la presencia o ausencia de larvas en los sustratos
se realizaba en el campo por observacién directa, por lo que la
eventual presencia de huevos podia pasarse por alto.

La densidad media de larvas por susirato puede tomarse
como una estimacion de la productividad media de drosofilidos.
En este punto vuelve a notarse que es el T. pasacana 1a espe-
cie de cactus que sirve como hospedador al mayor numero de in-
dividuos (0,185 t 0,039 1individuos / cm3 de tejido). La pro-
ductividad de Cereus validus, también de tipo columnar, fue me-
nor (0,061 t 0,045), junto a la de O. sp (0,063 t 0,079) de

Arroyo Escobar.



TABLA 3:2:3

Estimaciones de algunos parametros ecologicos : Eficiencia de la colonizacion; Densidad media de

drosofikdos y ventana de emergencia

Eficiencia de Nomero medio Ventana Namero de
Drosophila en la de individuos por media de sustratos

Especie de cactus colonizacion (1) and de "rol™ y e.s. emergencia y observados

(local idad) e.s. (2)

1. pasacana (Quilmes) 93,33 % 0,185 & 0,039 7,64 t 4,2 15

C. valious (Vipos) 30,43 7 0,061 &t 0,045 7,29 * 3,04 23

0. quimilo (Cadillal) 11,71 % 0,097 % 0,033 5,05 & 4,45 98

0. sulphurea (Quilmes) 3,12 % 0,087 &t 0,032 1,67 ¢ 0,57 64

0. sulphurea (Maimara) 0,7 % 134

0. sp. (A. Escobar) 47,6 7 0,063 &t 0,079 231

numero de sustratos ("rots") con larvas
(1) Eficiencia = = = | —————— x 100
namero de sustratos observados

(2) ventana media de emergencia es el nimero medio de dias que, como promedio, trancurren entre la
primera y la dltima emergencia de adultos de los "rots".
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La ventana de emergencia es un parametro que puede guardar
alguna relacion con el niudmero de puestas de huevos que en dias
sucesivos han tenido 1lugar en el sustrato. Los valores méas
altos de la ventana de cmergencia fueron los registrados en 1los
sustratos de T. pasacana (7,64 t 4,20 dias); levemente superio-

res a los observados en 1los sustratos de C.validus (7,29 1}

3,04); los valores mas bajos correspondieron a O. sulphurea
(1,67 + 0,57).
En las tablas 3.2.4 3.2.T se dan 1los censos de drosofi-

lidos para cada sustrato y especie de cactus, por 1localidad y
por fecha, indicandose ademas si el censo se realizdé con larvas
de tercer estadio o adultos emergidos o en ambos a la vez.

Los datos correspondientes a los censos realizados en
sustratos de C. validus colectados en Vipos, de O. quimilo de
El Cadillal y T. pasacana de Quilmes se muestran graficamente
en las figuras 3.2.4 3.2.3, respectivamente. D. buzzatii re-
sulté la especlie mayoritaria en O. quimilo y S6lo en los m&as
productivos aparecid conjuntamente con D. Koepferae {4 sustra-
tos sobre un total de 13) (tabla 3.2.4.A Yy 3.2.5 y figura
3.2.2); la proporcion de ambas especies fue de 927 87, res-
pectivamente, como se indica en el resumen de la tabla 3.2.7.
lLa especie que aparecidé como principal usuaria de C. validus

fue D. koepferae, sin embargo, muy frecuentemente aparecid

junto a D. buzzatii (3 sobre un total de 7 sustratos) (tabla
3.2.4.B. y fTigura 3.2.1); no obstante, la relacion en estos
sustratos fue 717 29/ (D.koepferae D.buzzatii) (tabla

3.2.9), ningan sustrato produjo solamente adultos D. buzzatil.

También en los sustratos de T. pasacana fue D. Koepferae

la mas frecuente. Sin embargo, estos son utilizados junto con
D. buzzatii y una tercer especie D. serenensis (tabla 3.26.A Yy
fig. 3.2.3). Si bien las proporciones indican que D. Koepferae

fue la principal usuaria, correspondiéndole el 8i7Z de los indi-
viduos identificados (tabla 3.2.7), en algunos sustratos, D.
serenensis, no solo, fue la especcie mas frecuente (un sustrato
sobre un total de 15), sino que en otros, fue la uUnica (3 sus-
tratos), correspondiéndole el 16Z del total de los individuos
(tabla 3.2.7). Solo el 3/ de 1los individuos censados ser D.

buzzatii, que fue 1la uGnica especie presenlte en dos sustratos.



TABLA 3:2:4:A :

Niimero de individuos censados (adultos emergidos) en sustratos naturales de Opuntia quimilo

recolectados en la localidad de Vipos (Tucuman) en marzo de 1986.

Sustrato D. buzzatii D. serioo TJotal
0.q.1 241 3 244
0.4.2 4 (4] 4
0.q.3 2 (o] 2
0.q.4 2 (¢] 2

Total 249 3 252




TABLA 3:2:4:B :

NGmero de individuos censados (adultos emrgidos) en sustratos naturales de Cereus validus

recolectados en 1a localidad de Vipos (Tucuman) en marzo de 1986.

Sustrato D. buzzatii D. serioo Total
C.v.1 188 439 180
C.v.2 56 16 72
C.v.3 2 53 55
C.v.4 (1) 30 30
C.v.5 0 24 24
C.v.6 0 4 4
C.V.7 (V] 3 3

Total 246 589 835
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TABLA 3:2:5 :

Nimero de individuos censados (adultos emergidos y larvas de tercer estadio) en sustratos naturales

de Opuntia quimilo recolectados en la localidad de El Cadillal (Tucuman) en octubre de 1986.

Sustrato D. buzzatisi D. seriao Total
0.q.1 261 63 324
0.q.2 120 12 132
0.q.3 97 17 114
0.q.4 93 o 93
0.q.5 80 (o) a0
0.49.6 49 o 49
0.q.7 43 o 43
0.q.8 24 o 24
0.q.9 17 0 17
0.q.10 14 (1] 14
0.q.11 1 (V] 1
0.q.12 10 (0] 10
0.q.13 5 (V] 5

Total 824 92 916
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TABLA 3:2:6:A

Numero de individuos censados (adultos cmergidos y larvas de tercer estadio) en sustratos naturales

de Trichocereus pasacana recolectados en la localidad de Ruinas de Quilmes (Tucuman) en octubre de

1986.

Sustrato D. buzzatii D. seriao D.serenensis Total
T.p. 1 0 546 0 548
T.p.2 18 469 0 487
T.p.3 0 208 \7 225
T.p.4 8 192 12 212
T.p.5 0 61 64 125
T.p.6 o (v} 108 108
T.p.7 (4] 0 85 85
T.p.8 0 44 1 55
T.p.9 (o) 0 49 49
T.p.10 31 (V] o 31
T.p. 11 o 30 o 30
T.p.12 o (o) 1 11
T.p.13 6 0 0 6
T.p.14 (] 3 1 4

1976

4]
4

Total 63 1558
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TABLA 3:2:6:B :

NGmero de individuos censados (larvas de tercer estadio) en sustratos naturales de Opuntia sulphurea

recolectados en la localidad de Ruinas de Quilmes (Tucuman) en octubre de 1986.

Sustrato D. buzzatii D. seriao D.serenensis Total
O.s.1 0 15 0 15
0.s.2 Y 9 Y 9
0.s.3 0 32 Y 32
0.s.4 =» 0 20 o 20
Total 0 76 o 76

® : sustrato colectado en la campana de marzo de 1986
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Solo tres sustratos produjeron udnicamente individuos D. koepfe-
rae y en solo uno c¢staban presentes las tres especies (tabla
3.2.6.A).

Es sorprendente la situacién que se observo con los sus-
tratos de O. sulphurea; mientras que en la localidad de Quilmes
parecen ser recurso exclusivo de D. Koepferae (aunque el c¢scaso
numero de sustratos recomienda guardar cierta cautela a la hora
de interpretar estos datos) (tabla 3.26); en Maimara la dnica
especie emergida de los sustratos de csta espccie fue D. buzza-
tii (tambien debemos reparar aqui en e¢l escaso numero de sus-
tratos analizados) (tabla 3.2.7).

Opuntia ficus-indica, una especic oriunda de México in-
troducida en nuestro pais, fue encontrada en algunas localida-
des. En el noroeste, en 1l1a localidad de Maimara, se analizaron
las emergencias de un so6lo sustrato de 0. ficus-indica, colec-
tado en una plantacion de esta especie; aun cuando, nuevamente
el bajo numero de sustratos no permile extraer conclusiones,
las observaciones indicaron que las emergencias correspondieron
a tres especies: D. buzzatii, D. scercencnsis Yy una especie del
complejo mulleri que no pudo ser identificada. En 1a localidad
de Moreno, también se colectaron susilratos de O. ficus in-
dica. LLa unica espccie de Drosophila presente en los mismos fue
D. buzzatii (tabla 3.2.7).

Una sola especie de cactacecac existe en 1la localidad de
Arroyo Escobar: Opuntia sp. Mas de 400 suslratos se revisaron
en el campo, y mas de 100 {fucron llevados al laboratorio en el
transcurso de los tres muestreos realizados. D. buzzatii apare-
cié cumo la usuaria casi exclusiva de los sustratos de 0. sp.;
los sustratos recolectados en noviembre dec¢ 1986 y agosto de
1987 sbélo produjeron larvas y/o adullos D. buzzatii, en el
muestreo de octubre de 1987, de los 56 sustratos transportados
al laboratorio, 50 produjeron sélo individuos D. buzzatii,;
otros cinco D. buzzatii y D. pararepleta y el restante D. buz-
zatii y D. meridionalis.

En la tabla 3.2.7 se resumc toda la informacidén presentada

hasta aqui.



TABLA 3:2:7

Resumen de los censos de especies de drosofilidos realizados duranie el desarrollo del trabajo. Se

indican las especies de cactus y los numeros de individuos identificados, entre paréntesis se dan los

porcentajes.

Especie de Drosophila

D.buzz 1 D.seri 2 D.sere 3 D.meri 4 D.para 5 D.sp. 6 Total
Especie de cactus

0. quimilo 1073 95 1168
(92) (8)

C. valious 246 589 835
(29) M)

1. pasacana 63 \779 358 2200
(3) (81) (16)

0. sulphurea 76 76

(Quilmes) (100)

0. sulphurea 46 46

(Ma imara) (100)

0. ficus-inaica 4 1 9 14

(Ma imar3) (29) (7 (64)

0. ficus-inaica 65 65

(Horeno) (100)

0. sp. 3449 6 33 3488
(98) 0,1) 1,9)

1 = D. buzzatii ; 2 = D. serido ; 3 = D. serenensis ; 4 = D. meridionalis ; 5 = D.

pararepleta ; 6 = D. sp.
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Con estos datos se analizé 1a diversidad de especies de
Drosopnila por especie de sustrato (cactus) y por localidagd,
utilizando el indice de diversidad dc¢ Shannon - Wiener (H). Las

localidades del Chaco tucumano parecen mas diversas en cuanto

al namero de especies caclofilas (1 0,642) respecto de las
localidades de Quilmes (H 0,577) y mas aun de Arroyo Escobar
(H = 0,059). Las estimaciones de diversidad en los sustratos de

las distintas especies de cactus colectados en 1las localidades
de Vipos y El Cadillal, mostraron que¢ ésta fue mayor en C. va-
lidus (H 0,606) que en O. quimilo (H 0,282); en cambio, en
"Quilmes, la dnica caclacca que sirve de hospedador a una c¢omu-
nidad diversa de Drosophila es 7. pasacana (11 = 0,588).

La ecologia de 1las especies cactofilas de Drosophnila, se
analizé también, estimando los valores de amplitud de nicho
para cada especie y la superposicion de nichos entre pares de
especies con el conjunto de datos ecolégicos obtenidos en todas
lan lovalidadea, La amplitud del nioho dal pasr da wapeciea D.
huxkgatii y D. koepferae fuc practicamente igual (B;=1,86); con
poca superposicion de sus nichos (01J: 0,102). Claramente, este
pPatron podria resumirse del siguiente modo: D. buzzatii aparece
como usuaria principalmente, de¢ necrosis de Opuntia, aunque
también es capaz de utilizar cactaceas de tipo columnar; en
cambio, D. Koepferae es cncontrada en necrosis de cactus colum-
nares (Cereus y Trichocereus), aunque se presenta como un com-
Ponente minoritarioen 1los sustratos de algunas especies Opuntia

(O. Qquimilo y O. sulphurea).

3.3. El polimorfismo cromosoéomico de las especies argentinas del

" cluster" buzzatil.

Drosophila buzzatili
En la tabla 3.3.4 se presentan las {1irecuencias cromossémicas
en las diferentes localidades, asi como el estadio analizado Yy
la fecha de cada muestreo. En la figura 3.3.1 se ilustra el po-
limorfismo de D. buzzatii con microfotografias de los heteroca-
riotipos mas comunes en las poblaciones naturales. Asimismo, en
la figura 3.3.2 se mueslran las inversiones que se detectaron

sobre 1los mapas citologicos.



TABLA

3.3.1.A

El polmorfismo cromosdémico de Drosophila buzzatii. Frecuencias de las distintas ordenaciones

cromosbmicas en todas las localidades endémicas estudiadas.

LOCALIDAD y
CROMOSOMA 2 CROMOSOMA 4 CROMOSOMA 5
FECHA
st j iz3 " y3 i wm st s st @ N
Vipos 3/86 0,256 0,724 0,010 0,010 1 1 304 2
El Cadillal 0,319 0,638 0,036 0,007 9 1 138 1
10/86
E) Cadillal 0,400 0,617 0,043 0,997 0,003 1 718 3
10/86
QuiImes 1 0,50 0,450 1 21
3/86
Quiimes 0,018 0,982 0,482 0,518 0,964 0,036 563
10/86
A. Escobar 0,156 0,562 0,265 0,017 0,984 0,016 1 64 1
4/86
A. Escobar 0,118 0,573 0,306 0,003 0,983 0,017 408 !
5/87
A. Escobar 0,124 0,576 0,297 0,003 0,993 0,007 1 60 1
10/87
Moreno 0,162 0,523 0,315 0,992 0,008 130 2
3/87
Maimera 0,064 0,766 0,081 0,089 0,602 0,398 1 128 1
6/86
Maimera 0,054 0,685 0,032 0,228 0,598 0,402 1 922
6/86
Mainara 0,031 0,719 0,094 0, 156 0,469 0,531 1 21
10/86

N = namero de cramosamas analizados. | = descendencia de harbras capturadas; 2 - adultos anergidos
de sustratos naturales; 3 = larvas + adultos de sustratos naturales.



TABLA 3.3.1.B. (CONTINUACION)

Analsis del polimorfismo cromosomico en las poblaciones de Drosophila buzzatii en dos sustratos

de Cereus validus (CV) y uno de Opuntia quimilo (0Q) colectados en Vipos y en tres de Opuntia

ficus indica (OFl) colectados en Moreno.

Localidad Ordenaciones del cromosoma 2

st j i3 y3 N

vVIPOS
Cv 1 0,188 0,787 -- 0,025 80
Cv 2 0,437 0,563 —- - 16
0oqQ 3 0,269 0,712 0,014 0,005 208

MORENO
OF! 1 0,083 0,708 0,208 24
OfFl 2 0,125 0,625 0,250 40

OFI 3 0,212 0,394 0,394 66




Figura 3.3.1

El  polimorfismo cCromosomico de Drosophila buzzatii en las
poblaciones naturales muestreadas: a) Heterocariotipo 2est/g; b)
Heterocariotipo 2J/jz3; c) Heterocariotipo Zst/jz3; d)
Heterocariotipo 4st/l (I es una nueva inversion que se describe
en el presente trabajo).
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Figura 3.3.2

Inversiones cromosomicas observadas en las poblaciones

naturales de Drosophila buzzatii muestreadas durante el

presente estudio. | se refiere a las nuevas inversiones
descriptas.
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Todas las poblaciones naturales muestreadas se encuentran en
el dominio fitogeografico Chaqueifio; dos de ellas pertenecen a
la provincia fitogeografica de la Pampa (Moreno y -Arroyo Es-
cobar); dos al Chaco (El1 Cadillal y Vipos) ¥y dos a la Prepuna
(Maimara y Quilmes). ‘

Algunos de los resultados obtenidos e¢n los muestreos reali-
zados en las localidad pampeana de A. Escobar se muestran en
secciones especiales (ver 3.4 y 3.5); los datos correspondien-
tes a los muestreos de abril de 1986 y mayo de 1987 se presen-
tan en 1la tabla 3.3.1.

Los resultados correspondientes a las localidades chaquenas
se obtuvieron a partir del analisis de la descendencia de hem-
bras capturadas y de larvas y/o de adultos emergidos de sustra-
tos. La caracterizacion cromosémica de las poblaciones prepune-
fias se realizdé analizando la descendencia de hembras capturadas
Y de adultos emergidos de sustratos naturales (Maimara) y lar-
vas capturadas en 1los sustratos naturales (Quilmes).

Todas 1las poblaciones resultaron polimérficas para el cro-
mosoma 2. Las ordenaciones 2 st y 2 Jj se detectaron en todas
las localidades, mientras que algunas ordenaciones mostraron un
cierto grado de endemismo. Asi, 2 jq7 fue observada unicamente
en la localidad de A. Escobar, con una frecuencia muy baja. La
secuencia 2 y3. derivada directamente de 2 st por un dnico
evento de inversion, fue detectada en Vipos. La secuencia 2 ch
se observo, a su vez, en frecuencias relativamente elevadas
(0,089-0,228) en Maimaria. En la localidad de El Cadillal se de-
tectd la presencia de una nueva inversiéon que no pudo ser ca-
racterizada. La ordenacion 2 jz3 estuvo presente en casi todas
las poblaciones muestreadas (excepto en Q@Quilmes) en bajas fre-
cuencias (menores de 0,10); en las localidades pampeanas al-
canzdé frecuencias cercanas a 0,30. En la figura 3.1 se presen-
tan microfotografias de los heterocariotipos mas frecuentes de-
tectados a 1o largo del presente estudio.

El cromosoma 4 también fue polimérfico en casi todas las
localidades muestreadas, excepto en El Cadillal y Vipos. La or-
denacion 4 st se observé en todas las poblaciones y fue siempre
la mas frecuente excepto en Maimara y Quilmes, donde la secuen-

cia 4 s se presentd en frecuencias cercanas a 0,50. En la loca-
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lidad de A. Escobar se detectd una nueva inversién en el cromo-
soma 4, sus puntos de rotura eran: kE5d G2a, sobre la secuen-
cia st (figura 3.1). El cromosoma 5 fue monomérfico para la se-
cuencia st en casi todas las poblaciones; aunque en la locali-
dad de Quilmes se detectdo la ordenacion 5 ca. que ya habia sido
observada por Barker Yy col. (1985) en otras poblaciones, tam-
bién, en baja frecuencia.

El cromosoma X fue .monomér-fico cn todas las localidades es-
tudiadas. En cambio, en la poblacion de Moreno se detecté una
nueva inversion del cromosoma 3, con los siguientes puntos de
rotura:.3 C3b - Fih; las restantes poblaciones fueron monomor-
ficas para la secuencia st de este cromosoma.

LLos datos obtenidos durante los estudios del polimorfismo
cromosémico de D. buzzatii se analizaron en forma conjunta con
datos publicados previamente (ver Fontdevila Yy col.,, 1982;
Ruiz, 1982 y BarkKker y col.,, 1986). Para cada par de poblaciones
(se incluyen 19 en total) se estimaron los valores de distancia
genética utilizando el estadistico dc¢ Prevosti. Estos resulta-
dos no se presentan debido a la magnitud de la matriz de dis-
tancia (19 filas x 19 columnas). De cualquier modo, las 19 po-
blaciones se agruparon en las provincias fitogeograficas a las
que pertenecen. Las localidades incluidas tomadas de datos ya
Publicados corresponden a las siguientes provincias fitogeogra-
ficas: Espinal (localidades 111, IV y X de Fontdevila y col,,
1982), Chaco (I, II, V, VI y VIIl de Fontdevila y col.,, 1982 Yy
3 A de BarkKker y col.,, 1985), Prepuna (localidades 6 A y 10 A de
Barker y col,, 1986) y del Chaco boliviano (Ruiz Yy col.,, 1985
datos no publicados).

En 1la tabla 3.3.2 se prescenta la matriz de distancia de
Prevosti promedio para los polimorfismos de los cromosomas 2 Y
4 entre pares de provincias fitogeograficas, indicando el valor
medio y los valores maximos y minimos. En 1la tabla 3.3.3 se
presenta una matriz de distancia donde se incluyen los valores
de distancia para los polimorfismos de los cromosomas 2 y 4, en
forma individual. En general, e¢xcepto las poblaciones de 1la
prepuna (D= 0,305), las agrupadas en las restantes provincias
fitogeograficas parecen constituir wunidades homogéneas tal Yy

como lo reflejan 1los bajos valores de D (0,029, Pampa; 0,087,



TABLA 3.3.2:

Valores de distancia de Prevosti promedio entre pares de regiones fitogeograficas donde se
encuentran las poblaciones de Drosophila buzzatii muestreadas durante el presente trabajo y los

datos citados en Fontdevila y col. (1962); Ruiz y col. (no publicado) y Barker y col. (1986).

REGICRES N 1 2 3 4 5
1. PAMPA 2 0, 29
2 ESPINAL 3 0,132 Q, 067

(0,09-G,18) (0, 06-Q, 12)

3 X0 8 0, 164 0, 109 0, 083
G 1102 (0,06-020) (0,0-G17)

4, PREFUNA 4 G, 318 Q, 283 0, 3B 0, 268
(0, 18-0,48) (0,10-0,51) (00O 55) (G 17-0,42)

5 WD B 2 0, 164 Q174 0, 131 0, 278 0, 067
(0,15-0,19) (0,12-0,23) (0,01-0,25) (G 10-0, )

N: namero de poblaciornes.
Entre paréntesis se indican para cada comparacion los valores maximos y minimos.



TABLA 333:

Valares de distancia de Prevosti estimados para los palimnorfismos del cromosoma 2 (@rriba de la
diagonal) y 4 (deba jo de 1a diagonal) entre pares de regiones fitogeograficas donde se encuentran
1as pobhlacianes de Drosophila buzzatii muestreadas durante el presente traba jp y los datos citades

en Fontdevila y col. (1982 Ruiz y col (no publicado) y BarKer y col. (1986)

REGICNES N 1 2 3 4 5
Q, 056
1. PAMPA 2 Q, 231 0, 315 Q, 308 Q 322
0, 02
Q111
2 ESPINAL 3 0,03 Q 313 Q, 261 0,183
0, 0656
Qg 159
3 X0 8 Q, 007 0, 067 0, 260 Q, 261
0, 007
Q3
4, FREFUNA 4 Q 28 0, 36 0, 350 0, 222
Q 2%
Q13
5 XD B 2 0, 006 0, 087 0, 00t Q 334
Q0

K namero de poblaciones.

Chaoo B: Chaco Boliviano.
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espinal; 0,083, chaco y 0,067, chaco boliviano). En cambio, las
poblaciones de 1las distintas regiones estan mas diferenciadas
cromosomicamente (tabla 3.3.3); especialmente, las poblaciones
de la pampa de las restantes, la principal causa parecen ser
las diferencias de frecuencias de las ordenaciones del cromo-
soma 2 (D 0,231; 0,315; 0,308 y 0,322, respecto de 1las regio-
nes 2 - 5) (tabla 3.3.3). Algo semejanle se observa entre las
poblaciones del espinal, chaco y chaco boliviano, aunque en es-
tos casos la diferenciaciéon de las {recucencias del cromosoma 2
es levemente inferior (tabla 3.3.3).

Las poblaciones prepunenas parecen ser las mas divergentes.
En este caso, la diferenciacion se debe principalmente a la
alta frecuencia de la ordenacién 4 s, aunque la diferenciacion

causada por el polimorfismo del cromosoma 2 no es despreciable.

PATRONES GEOGRAFICOS DE LA VARIACION CROMOSOMICA

Se utilizaron dos conjuntos de datos para realizar el ana-
lisis jerarquico del polimorfismo c¢romosémico de D. buzzatlil,
segun se describid en la seccion materiales y métodos.

Los resultados de los dos anilisis parecen demostrar que los
valores normalizados de las {frecuencias génicas varian para
cada cromosoma polimérfico (2 y 4) y para cada uno de las orde-
naciones del cromosoma ¢&.

El estudio gque se recalizé tomando como nivel basico de 1la
Jerarquia los sustratos individuales (demes) colectados en 1la
localidades pampeanas de Moreno (3 demes) (tabla 3.3.28) y A.
Escobar (20) (tabla 3.5.10) y en las c¢haqucioas de Vipos (3)
(tabla 3.3.&8)}' El Cadillal (8) (tabla 3.5.14) demostrd gque la
diferenciaciéon entre demes respeclto del total varié entre las
ordenaciones cromosémicas: 2 st y 2 jz3 mostraron valores simi-
lares (Fpr7 0,089 y 0,099, respectivamente), mientras que el
valor de Fppr estimado para el arreglo 2 j fue mucho mas bajo
(0,021) (tabla 3.3.5). Por su parte, la varianza de 1las fre-
cuencias cromosdémicas entre demes dentro de cada poblacion tam-
bién varidé entre arrecglos cromoséomicos (Fppg 0,027 en prome-
dio); 0,038 para 2st y 0,02 para 2j y 2jz3. No se observé mayor

variacion entre demes dentro de las regiones (Fpg 0,023 en



TABLA 3.3.4:

Anilisis jerarquioco del paimorfismo cromosémico de Drosophila buzzatil, valares estimados de los
estadisticos F, considerando 4 niveles en 1a jerarquia: D = "rots™ R - localidad de muestrec S =

regién fitogeogrifica y T = total

Ordenacién
FIR Fps Fpp Frp Fsr
Cramsam 2
2 st 0,038 0, 033 0, 089 0, 052 0, 058
2 j 0, 023 0, 020 0, 021 o) 0, 001
2 jz3 0, 021 0,017 0, 099 0,08 0, 084
2 Jq’ 0, 041 0,035 0, 035 o) o}
2y 0, 002 0, 015 0, 010 0, 007 o
TOTAL 0, 027 0,023 0, 062 0, 036 0, o4
Cramosare 4

TOTAL 0, 014 0, 010 0,012 (¢ o, o4




TABLA 3.35:

Analisis jerarquico del palimorfisino cramosdmico de Drosophila buzzatii, valores estimados de los
estadisticos F, considerando 3 niveles en 1a_jerarquia: D - localidad de muestreg S - regién
fitogeografica y T = total

Estadisticos F

Qrdenacién
Frs For FsT

Cramosam 2
2 st 0, 068 0, 101 0,035
2 0, 055 0, OT4 0, 020
2 jz3 0, 028 o, 121 0, 096
2 yq’ 0, 001 0, 002 0, 001
2y 0,029 0, 030 0, 000
2 jc% 0, 067 0, 069 0, 003
2 r9 0, 000 0, 020 0, 020
2 jrd 0, 000 0, 023 0, 023
TOTAL 0, 056 0, 090 0,036

Cromosar 4
TOTAL O, 144 0, 327 0,213

PRAMEDIO 0, 072 0, 140 0,073
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promedio), 0,033 para st, 0,02 para j y 0,017 para Jjz3. La va-
rianza de las frecuencias entre poblaciones dentro del total
varié para los distintas ordenaciones del cromosoma 2 y es de-
bida casi exclusivamente a la diferenciacién entre regiones ge-
ograficas dentro del total (Fgp 0,04 en promedio, 0,001 para
2 Jj; 0,084 para 2 jz3 y 0,058 para 2 st), ya que la varianza de
las frecuencias entre poblaciones dentro de las regiones fue
practicamente nula.

Este analisis reveldo que diferenciacién de las frecuencias
del polimorfismo del. cromosoma 4 sigue tendencias semejantes
pero los valores de los estadisticos F fueron menores en valor
absoluto que los observados para el cromosoma 2.

Cuando el analisis se ‘extendidé a otras regiones, tomando
como nivel basico de 1la jerarquia la poblacidon (localidad de
captura) y como niveles subsiguientes la regién y el total,
pudo observarse que la varianza de las frecuencias génicas en-
tre poblaciones respecto del total fue semejante para las tres
ordenaciones mas frecuentes 2 st (Fpyp 0,0); 2 j (0,07) y @2
Jz3 (0,12) (tabla 3.3.8)

Sin embargo, el modo en que la varianza total esta repartida
entre los restantes estadisticos F varia entre arreglos
cromosdomicos. La varianza enlre poblaciones dentro de las re-
giones alcanzdo valores semejantes para 2 j) y 2 st {FpRr 0,07
Y 0,06), mientras que fue mas baja para 2 jz3 (0,03).

Cuando se considera la diferenciacion entre regiones, se
destaca el elevado valor de Fgy estimado para @2 Jz3 (0,10)
comparativamente con 1los bajos valores estimados para @2 st

(0,04) y 2 J (0,02).

Drosophila Koepferae

En 1a figura 3.3.3 se presentan microfotografias que
ilustran el polimorfismo cromosémico de D. koepferae en las po-
blaciones naturales estudiadas y en la {figura 3.3.4 se indican
las inversiones que se detcctaron durante los muestreos reali-
zados, sobre 1los correspondientes mapas citologicos.

Los datos de la poblacion de Vipos corresponden al anali-
sis de la descendencia de hembras capturadas y a adultos emer-

gidos de sustratos de Cereus validus; los correspondientes a El



Figura 3.3.3

El polimorfismo cromosdémico de Drosophila Koepferae en 1as
poblaciones naturales muestreadas: a) Homocariotipo 2j9k9/j9k9;
b) y c) Heterocariotipo 2j9l9m9n9/j9k9; d) Heterocariotipo
2i%919m%/j%9; e) Heterocariotipo 4st/m; f) Heterocariotipo
S5st/w
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Figura 3.3.4

Inversiones cromosomicas observadas en las poblaciones
naturales de Drosophiila koepfrferae muestreadas durante el
presente estudio. | se refiere a las - nuevas inversiones

descriptas.
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Cadillal se obtuvieron por medio del anialisis de larvas y/o
adultos emergidos de sustratos de Opuntia quimilo.

En ambas localidades D. koepferae resulté polimérfica para
los cuatro pares de autosomas grandes: 2, 3, 4 (solo en Vipos)
y 5 (tabla 3.3.6). Se detectaron tres ordenaciones del
cromosoma 2; 2J919m9n9 resulto la mas frecuente en ambas loca-
lidades (0,59 y 0,467 en las dos mueslras de Vipos y 0,485 en
El Cadillal); 2j9k?9 alcanzé una frecucencia de 0,41 y 0,434 en
las muestras de Vipos y 0,283 en [l -Cadillal y 2j919m9 presento
frecuencias cercanas a O, en la muesltra de adultos emergidos
de Vipos y 0,23 en El Cadillal. En ambas localidades las deri-
vadas 3 Ke. 4 m y 5 w {fueron mas frecuentes que las correspon-
dientes ordenaciones sl (tabla 3.3.6).

LLa localidad de Quilmes se¢ muestredé en dos oportunidades.
En esta localidad D. KkKoepferae también fue polimérfica pero
inicamente para el cromosoma 2 (2 J919m9; 2 J919m9n9 y 2 j9k9).
monomorfica para las secuencias 3 slL y b st y casi monomorfica
para la secuencia 4 sl (se registro la presencia de 4 m en muy
baja frecuencia) (tabla 3.3.6).

Los datos consignados e¢n la tabla 3.3.6 se incluyeron en
un estudio del polimorfismo cromosoéomico de esta especie, junto
con datos preexistentes ain no publicados (Ruiz y col.,, 1985)
que se presentan en la misma tabla y en la tabla 3.3.7 utili-
zando el indice de distancia genética de Prevosti. Las corres-
pondientes matrices de distancia genética se presentan en 1las
tablas 3.3.8 (distancia promedio cntre pares de poblaciones),
3.3.9 (distancias estimadas a partir de 1los polimorfismos de
los cromosomas 2 Yy 3), 3.340 (distancias estimadas a partir de
los polimorfismos de los cromosomas 4 y 5).

LLa cercania geografica entre las localidades de El Cadi-
1lal y Vipos (ambas ubicadas en la provincia fitogeografica del
chaco) se vidé reflejada en la escasa diferenciacion genética (D

0,079). Al mismo tiempo, estas poblaciones estan claramente
diferenciadas de 1las de Villa Mazan (D :-0,786) y AQuilmes (D
0,773) (poblaciones de la prepuna) y de las del chaco boliviano
(D 0,83 0,863) (tabla 3.3.8). La diferenciacion entre las
poblaciones boliviands y prepuncnas resulté mucho menor (D =
0,113 0,182) (tabla 3.3.8).



TABLA 2.3.6:

H palimorfismo aramosamico de Drosophila koepferae frecuencias de las distintas ardenaciones
cromosémicas en todas las localidades endémicas estudiadas.

LOCALIDAD y
CROOSMA 2 CROOSMA 3 CROMOEIMA 4 0703020, Y
FEIA
NP PP K 1 st K2 st m st w R

Vipos 3/86 0,590 0,440 028 OTR 1 q28 o7 22!

Vipos 3/66 Q, 101 0486 O 419 0133 0866 QOB 095 0219 O 781 4067

El Cadillal 0 206 0487 0,263 Q0I5 0,006 O %3 1 a2 0705 783
10/66

Quilnes Q, 577 0173 0,250 0,981 Q019 1 1 5ol
3/86

Guilnes 0, 549 0,184 O 266 1 1 1 P
3/66

Qui Ines o, 674 0199 o127 1 0,99% 00 1 4763
10/06

Villa Mazan Q600 0, 400 1 1 1 1ot

N - nimEro de cramsams amlizados. ! - descendacia de hewrtras capturadas; £ = adultos
amErgidos de sustratos maturales; 3 - lavas + adultos de sustratos raturales.
% - Localidad estudiada par Ruiz, Naveira y Fartdevila (datos no publicados).
TABLA 3.3.7T:
H palimarfismo cramostmico de Drosophila Koepferae en las localidades del Chaco boliviano
estudiadas por Ruiz, Naveira y Fontdevila (datos no publicados).

LOCALIDAD
RO MA 2
i° %9 LT A h® SN P N
CamErgpa — 0,225 — 0, 35 Q, 375 0O, 025 0, 050 40
San Isidro 0,066 0,25 0,518 0,093 o, UT4 — — 54
Los Negros — 0, 091 0,409 O, 182 0, 227 — 0, 091 22

Todas 1as localidades resultaron monomarficas para las ordenaciones st de los cromosomas 3, 4 y 5



TABLA 33.6:

Vakxes de distancia de Prevosti pranedio entre pares de poblacianes de Drosophila Koepferae
muestreadas durante el presente trabajo y de las estudiadas por Ruiz y ool (no publicado)

FCHLACIONES 1 2 3 4 5 6 T
1. VIFGS XN K

2. EL CADILLAL 0, 079

3. QUILMES 0, 773 0, 750

4, VILLA MAZAN 0, 786 0, 796 0, 046

5. OCMARAPA 0, 830 0, 806 0, 113 0, 113

6. SAN ISIDRO 0, 862 0, 864 0, 200 0, 200 0, 115

7. LGS NEGROS 0, 863 O, 845 0, 182 0, 182 0, 112 0, 083 TTTY




TABLA 3.3.9:

Valores de distancia de Prevosti promedio para el polimorfismo de los cromosomas 2 (arriba de la
diagonal) y 3 (deba jo de la diagonal) entre pares de poblaciones de Drosophlila Koepferae
muestreadas durante el presente trabajo y de las estudiadas por Ruiz y ool (no publicado)

FCH ACICNES 1 2 3 4 5 6 T

1. VIFCS HRANK 0, 1563 0, 451 0, 502 0, 677 0, 804 0, 81t
2. EL CADILIAL 0, 082 0, 348 0, 532 0, 570 0, 801 0, 727
3. QUILMES 0, 866 0, 349 O, 164 0, 450 0, 801 0, 727
4. VILLA MAZAN 0, 866 0, 349 0, 000 O, 450 0, 801 0, 727
5. CGMARAPA 0, 866 O, 949 0, 000 0, 000 O, 460 0, 450
6. SAN ISIIRO 0, 866 0, %49 0, 000 0, 000 0, 000 0, 333

7. LOS NEGRCS 0, 866 0, M9 0, 000 0, 000 0, 000 0, 000 T1LL]




TABLA 3.3.10:

Valores de distancia de Prevosti promedio para el polimorfismo de los cromosomas 4 (arriba de la
diagonal) y 5 (deba jo de 1a diagonal) entre pares de poblaciones de Drosophila Koepferae
muestreadas durante el presente traba jo y de las estudiadas por Ruiz y ool (no publicado)

POHLACICNES 1 2 3 4 5 6 7

i. VIFCS NANNN 0, 005 0, 995 0, 995 0, 995 0, 995 0, 995
2. EL CADILLAL 0, 076 1, 000 1, 000 1, 000 1, 000 1, 000
3. QUILMES 0, 781 0, 705 0, 000 0, 000 0, 000 0, 000
4. VILLA MAZAN 0, 781 0, 705 0, 000 0, 000 0, 000 0, 000
5. CCMARAPA O, 781 0, 705 0, 000 0, 000 0, 000 0, 000
6. SAN ISITRO 0, 781 0, 705 0, 000 0, 000 0, 000 0, 000

7. LOS NEGROS 0, 761 0, 705 0, 000 0, 000 0, 000 0, 000 LT L]
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Mientras que V. Mazan y Quilmes presentaron escasa dife-
renciacion, la distancia genética entre las poblaciones boli-
vianas varié entre 0,083 y 0,11 (tabla 3.3.9).

Al considerar la contribucién de cada cromosoma polimér-
fico al valor de distancia promedio, se puede ver que la dife-
renciaciéon entre Vipos y El1 Cadillal se debidé principalmente a
las diferencias en las frecuencias de las order;acionés del cro-
mosoma 2 (D 0,153) (tabla 3.3.9), con escasa diferenciaciodon
en el polimorfismo del cromosoma 4 (tabla 3.3.10) y valores
intermedios de D al considerar 1los polimorfismos de los cromo-
somas 3 (tabla 3.3.9) y 5 (tabla 3.3.10). Algo semejante ocu-
rrio entre las poblaciones de V. Hazian y Quilmes y entre las
poblaciones bolivianas, ya que la uanica fuente de diferencia-
cion fue el polimorfismo del c¢romosoma @2 (tablas 3.3.9 Yy
3.3.10). Al comparar las poblaciones chacqguenas con el resto, se
observa que la diferenciacion debida al cromosoma 2 es elevada
(D 0,4 con respecto de Quilmes y 0,517 con V. Mazan), mien-
tras que la distancia genética al considerar los polimorfismos
de los cromosomas 3 (D= 0,9 respecto de Quilmes y V. mazan, en
promedio) (tabla 3.3.9), 4 (D 0,998) (tabla 3.3.10) y S5 (D
0O, 743), fue mucho mayor. También ocurre lo mismo al analizar
la diferenciacién cromosdomica debida a 1los cromosomas 3, 4 y 5
entre 1las poblaciones del chaco y de Bolivia; en cambio, en
este caso, la distancia gendética estimada al analizar el
polimorfismo del cromosoma 2 resulté considerablemente mayor (D

0,73). Finalmente, las comparaciones c¢ntre poblaciones de las
regiones de la prepuna y chaco boliviano demostraron gque la
inica diferenciacién era debida al polimorfismo del cromosoma 2

(D 0,66).

PATRONES GEOGRAFICOS DE LA VARIACION CROMOSOMICA.

Los resultados obtenidos en el amnalisis jerarquico se
presentan en 1la tabla 3.3.11.

Los valores de 1los estadisticos F variaron entre las or-
denaciones del cromosoma 2 y entre cromosomas. Lam aecuenciaa 2
j919m9 (o,a6); 2 j%19m9n9 (0,33), 2 j9kIw9 (0,23) y 2 jIm9u?

(0,38) mostraron los valores de Fpp mas elevados (varianza nor-



TABLA 3.3.11:

Andlisis jeriarquioo del palimorfismo cramostmico de Drosophila Koepferae valores estimados de los
estadisticos F, considerando 3 niveles en la jerarquia: D = localidad de muestres S - regién

fitogeografica y T = total.

Estadisticos F

Qrdenacién
Fps Fpr Fsr
Cramosam 2

2 J9 0, 056 0,039 0, 000

2 J%9 0,032 0, 038 0, 006

2 %79 0, 031 0, 164 0, 137

2 3%n? 0, 044 0, 325 0, 297

2 J%m*? 0, 026 0, 225 0, 204

2 J%KWI 0, 337 0, 380 0, 064

2 J%mAuHvo 0,017 0, 009 0, 000

2 j%mHu9x9 0, 035 0, 040 0, 005

21 0,033 0,033 0, 000

TOTAL 0,078 0, 194 0, 125
Cramsam. 3

3 st 0, 065 0, 896 0, 886

3 K2 0,012 0, 859 0, 857

TOTAL 0,035 0, 878 0,873
Cramosarg 4

TOTAL 0, 003 0, 997 0, 997
Crarmosam 5

TOTAL 0, 009 0, 675 0, 672

PROMEDIO 0, 067 0, 580 0, 550
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malizada de 1la frecuencia entre poblaciones respecto del to-
tal), mientras que el valor promedio de Fpr fue 0,194,

Los valores de Fpg (entre poblaciones dentro de regiones)
resultaron menores de O,1, excepto el correspondiente a la se-
cuencia 2j9k9w9 (Fpg-=0,34).

Finalmente, Fgp que indica la Jdiferenciacién entre regio-
nes (Fgp=0,125 para el cromosoma 2) alcanzdé valores elevados
para las ordenaciones 2 3919m? (0,437); 2 3j%19m%n9 (0,297) y
2 j%m%u9 (0,204).

Los polimorfismos de los cromosomas 3, 4 y 5 mostraron una
gran diferenciacion geografica como Jlo indicaron los elevados

valores de Fgr,

3.4. Anilisis de componentes de seleccidén en una poblacidén na-

tural de Drosophila buzzatil.

A. ARROYO ESCOBAR. NOVIEMBRE DE 1986.

LLa poblacion de D. buzzatii de Arroyo Escobar es polimér-
fica para 1los cromosomas 2 (cuatro ordenaciones: st, Jj, jz3 Y
jqa7) y el 4 (dos ordenaciones st y s).

En la tabla 3.4.1 sec¢ presentan las {frecuencias genotipicas
absolutas en las muestras: larvas de tercerr estadio, adultos
inmaduros y adultos (capturados), correspondientes al muestreo
realizado en la localidad de Arroyo KEscobar en noviembre de
1986.

Las frecuencias cromosémicas relativas, de 1los dos poli-
morfismos, en las tres etapas del ciclo vital analizadas se in-
cluyen en la tabla 3.4.2.

Los resultados de las comparaciones de las frecuencias
cromosémicas entre etapas sucesivas del ciclo empleando tablas
de contingencia para cada cromosoma polimoérfico, se presentan
en la tabla 3.4.3. Ninguno de los valores de x2 fue
estadisticamente significativo,

Debido al hecho que el polimorfismo del segundo cromosoma
presenta cuatro ordenaciones y que consecuentemente, la prueba
x2 es menos sensible se realizaron comparaciones de las

frecuencias para cada arreglo cromosémico en forma individual



TJABLA 3:4:1
Frecuencias_absolutas_de los cariotipos del cromosoma 2 (A) y del cromosoma 4 (B) de las

muestras: Larvas de tercer estadio, Adultos inmaduros y adultos capturados en la poblacidén de D.

buzzatii de Arroyo Escobar. Noviembre de 1986. Se indican los valores de X2 Y t (Dobzhansky y

Levene, 1948) de las pruebas de bondad de ajuste a las proporciones esperadas segun el principio

de Hardy - Weinberg y su significacion estadistica.

Larvas tercer Adul tos Adul tos
estadio imaduros (machos)
(AN
Cariotipo
st/st 16 16 14
st/j 114 68 80
st/jz3 35 28 40
st/iq7 0 0 1
/i 168 89 95
isiz3 141 74 105
izia’ 1 4 3
237523 33 16 32
iz3/5a" 1 0 0
TJotal 509 295 370
x
(0. £.=3) 2,93 n.s. 0,48 n.s. 0,080 n.s.
t -0,12 n.s. 0,44 n.s. 0,96 n.s.
(8)
Cariotipo

st/st 504 288 362
st/s 5 6 8
s /s 0 1 (0]

Total 509 295 37




TABLA 3:4:2

Frecuencias cromosomicas relativas de las ordenaciones de los cromosomas 2 (A) y 4 (B) en las

muestras correspondientes a los diferentes estadios del ciclo de vida de D. buzzatii. Arroyo

Escobar, noviembre de 1986 (N- namero de cromosomas analizados).

Adultos Larvas Adul tos
(machos) tercer inmaduros
estadio
A
standard 0.2014 0.1778 0.2169
j 0.5108 0.5815 0.5492
jz3 0.2824 0.2387 0.2271
ia’l 0.0054 0.0020 0.0068
N 740 1018 590
(B)
standard 0.9892 0.9951 0.96864
s 0.0108 0.0049 0.0136

N 740 1018 590




TABLA 3:4:2

Frecuencias cromosomicas relativas de las ordenaciones de los cromosomas 2 (A) y 4 (B) en las

Escobar, noviembre de 1986 (N= numero de cromosomas analizados).

Adul tos Larvas Adultos
(machos) tercer inmaduros
estadio
(A)
standard 0.2014 0.1778 0.2169
J 0.5108 0.5815 0.5492
jz3 0.2824 0.2387 0.2271
ia’? 0.0054 0.0020 0.0068
N 740 1018 590
(B)
standard 0.9892 0.9951 0.9864
S 0.0108 0.0049 0.0136

N 740 1018 590




TABLA 3:4:3 :

vValores de X‘:’ en las pruebas de contingencia para las comparaciones de las frecuencias relativas

de las ordenaciones de los cromosomas 2 (derecha) y 4 (izquicrda) entre fases consecutivas del

ciclo vital de D. buzzatii. Arroyo Escobar. Noviembre de 1986.

cromosom 2 cromosoma 4
Comparacion Componente
de fitness x< a.f. x2 a.f.
Adulto inmaduro - Viabilidad
larvas tercer estadio de pupa 4.57 3 3,4 1
Adultos - adultos Longev idad 4,52 3 0.20 1
inmaduros

" P < 0.05 "™ P ¢o0.0t
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utilizando el test de Ap (Anderson Yy col.,, 1979). Los re-
sultados se muestran en la tabla 3.4.4., para los dos componen-
tes de seleccidéon analizados en este estudio, que fueron: viabi-
lidad pupal (larva de tercer estadio adulto inmaduro) y lon-
gevidad (adulto inmaduro adulto). Al menos una de las ordena-
ciones mostrdé cambios significativos de frecuencias para cada
uno de 1los componentes de seleccidon linvestigados; valores de
A p significativamente diferentes de 0. 2 st exhibid un in-
cremento significativo entre las etapas: larva de tercer esta-
dio - adulto inmaduro y 2 jz3. por otro lado, mostro una dis-
minucion entre los estadios adulto inmaduro - adulto.

Las frecuencias genotipicas observadas en las tres mues-
tras no evideniaron discrepancias significativas respecto de
los valores esperados, como 1o 1ndicaron 1las pruebas x2 de
bondad de ajuste (x©:-2,98; 0,48; 0,8 para larvas de lercer
estadio, adultos inmaduros y adultos, respectivamente) (tabla
3.4.1). Esta prueba presenta algunos inconvenientes, que Ya
fueron apuntados en la secciéon materiales y métodos, por lo que
se utilizé también la prueba de bondad de ajuste t para compro-
bar si existia exceso de heterocariotipos (ver DobzhanskKy Yy Le-
vene, 1948). Una vez calculados 1los valores de t, si positivos
indican una deficiencia neta dc¢ heterocigotos. Ninguna de las
muestras mostré valores de t significativos (tabla. 3.4.1).

Un modo mas de abordar el amnalisis de los procesos selec-
tivos seria la estimacion de los cocficientes de fitness de 1los
distintos genotipos. Una vez mas podemos aprovechar el hecho de
contar con frecuencias genotipicas para estimar los coeficien-
tes de viabilidad de pupa y longevidad, por medio de 1los co-
cientes entre las frecuencias genolipicas antes y después de la
seleccion (segun la expresion propuesta por Clegg Yy col,,
1978a). Los valores obtenidos se presentan en la tabla 3.4.5.
El coeficiente de viabilidad pupal del cariotipo 2st/st fue el
mayor Yy ast/J23 y st/Jj, en este orden, se ubicaron en los pues-
tos siguientes. La estimacién de 1los coeficientes de "fitness"”
de viabilidad de adulto (longevidad) mostré a 2 jz3/jz3 en el
primer lugar y a los heterocariotipos j/jz3, j/st y st/jz3 a

continuacion. LLa estimacion de los coeficientes de {fitness tam-



TABLA 3:4:4

Valores de Ap y Ap / VAR (Ap) (entre paréntesis)(Anderson y col., 1979) para las

comparaciones de las frecuencias _cromosomicas relativas de cada una de las ordenaciones del

cromosoma 2, en forma individual, entrc fases consecutivas del ciclo vital de D. buzzatii. Arroyo

Escobar. Noviembre de 1986.

Ordenaciones del cromosoma 2

Conmponente

de Fitness (1) st J jz3 ja’
Viabilidad de pupa 0.0391" -0.0323 -0.0116 -0.0048
(1,89) (1,24) (0.59) (1,403)
Longavidad -0.01656 -0.0304 0.0R%3% -0.0014
(0,65) (1,33) 2,29) (0,33)

M La correspondencia entre etapas del ciclo vital y componentes de fitness es 1a misma que en la
tabla 3:4:14
X p ¢ 0.05 " P ¢ o0t



TABLA 3:4:5

Estimaciones de los coeficientes de fitness, para los componentes viabilidad de pupa (Larva de

tercer estadio-Adulto inmaduro) y longevidad (Adulto inmaduro--Adulto capturado) y desviacién

standard (entre paréntesis) de los cariotipos del cromosoma 2 en la poblacién natural de D.

buzzatii de Arroyo Escobar. Noviembre de 1986.

Cariotipos Viabil idad Longevidad
de pupa
st/st 1,737 (0,601) 0,704 (0,252)
st/j 1,035 (0.209) 0,935 (0,136)
st/jz3 1,390 (0.337) 1,137 (0,266)
/i 0,920 (0, 100) 0,851 (0, 106)
izi3 0.891 (0.110) 1,131 (0,147
izia? 6,8 (7,512) 0,571 (0,433)
j237j23 0,842 (0.250) 1,593 (0,473)

iz3/jq”
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poco permitié observar ventaja de los heterocariotipos para

ninguno de los dos componentes de seleccioén.

B. ARROYO ESCOBAR, OCTUBRIE DE 1987.

El protocolo completo del analisis de componentes de se-
leccion (fig 2.2) fue implementado en 1la localidad de Arroyo
Escobar en el muestreo realizado en octubre de 1987.

Se muestrearon cuatro etapas del ciclo vital de D. buzza-
tii: huevos (dos muestras independientes), adultos capturados,
larvas de tercer estadio y adultos inmaduros.

Asimismo, durante el desarrollo de este experimento, el
area de muestrco se dividié en cuatro sitios de coleccion. De
este modo cada muestra consistiéo en un conjunto de cuatro sub-
muestras. En la tabla 3.4.6 se presentan las frecuencias abso-
lutas de las inversiones en laa siguienties muestras: H I y H
I1 en 1los cuatro sitlios de coleccidén, respectivamente. En 1la
tabla 3.4.7 se dan las Irecuencias cariotipicas absolutas tota-
les de las muestras huevos 1, huevos 11 y larvas de tercer es-
tadio.

Mediante pruebas de contingencia de se determind que las
frecuencias cromosomicas en las dos muestras de huevos y en la
de adultos no eran significativamente heterogéneas entre las
submuestras (sitios de coleccidén). Ninguno de 1los valores de
x2 resulté significativo (x€=10,02, 0,4 < P < 0,25;
x2 =11,28, 0,05 < P < O, vy x2:511, 025 < P < 0,5 gl
= 6 en todos los casos; para adultos capturados, H - I y H
1I, respectivamente) (tabla 3.4.8).

Las frecuencias cromosémicas relativas en las cinco mues-
tras analizadas se muestran cn 1la tabla 3.4.9, tanto para el
polimorfismo del c¢romosoma 2 como para c¢l polimorfismo del cro-
mosoma 4. Las comparaciones de las frecuencias cromosdémicas en-
tre fases consecutivas del ciclo vital realizadas por medio de
tablas de contingencia se presentan en la tabla 3.4.10. Ninguna
de las comparaciones alcanzé significacion estadistica para el
polimorfismo del cromosoma 2. Sin embargo, 1la comparacién de
las frecuencias de las ordenaciones del cromosoma 4 entre adul-
tos capturados y H 1 (componente de seleccidéon: virilidad) fue

significativa (x©:=4,6, 0,025 < P < 0,05, gl 1); 1la co-



TABLA 3:4:6

Frecuencias absolutas de los cariotipos del cromosoma 2 (A) y del cromosoma 4 (B) en los cuatro

sitios de coleccion para las muestras: Huevos | y Huevos H de la poblacion de D. buzzatii de

Arroyo Escobar. Octubre de 1987.

Huevos-1 Huevos-11
Sitios 1 2 3 4 total 1 2 3 4 total
(A)
Cariotipo
st/st 2 1 1 2 6 1 2 1 o 4
st/j 12 12 10 9 43 21 17 16 22 76
st/jz3 3 100 6 3 22 8 13 2 7 30
i /i 30 20 16 39 105 5 48 46 53 197
AT 35 23 17 28 103 38 40 41 46 165
izia’ o 0 o0 1 1 0 3 0 0 3
iz37j23 8 5 9 7 29 10 8 10 6 34
iz375a7 o 1 0 o 1 0 1 o o 1
Tota) 90 72 59 89 310 128 132 116 134 590
luevos-1 Huevos-11
Sitios 1 2 3 4 total 1 2 3 4 total
(B)
Cariotipo
st/st 90 71 58 87 306 127 132 111 134 504
st/s 0 1 1 2 4 1 O 5 0 6
Total 90 72 59 89 310 128 132 116 134 510




TABLA 3:4:7

Frecuencias absolutas de los cariotipos del cromosoma 2 (A) y del cromosoma 4 (B) de 1as muestras:

Huevos |, Huevos 1l y larvas de tercer estadio de la poblacion de D. buzzatii de Arroyo Escobar.

Octubre de 1987. Se indican los valores de X¢ Y t (Dobzhansky y Levene, 1948) de las pruebas de

bondad de ajuste a las proporciones esperadas segun cl principio de Hardy - Weinbreg y su

significacion estadistica.

Huevos-1 Huevos-11 Larvas tercer
estadio
G))
Cariotipo

st/st 6 4 12

st/j 43 76 68
st/jz3 22 30 29

3/ 105 197 172
iziz3 103 165 149
izia’ 1 3 3
3237523 29 34 33
iz3/ja’ 1 1 0
Total 310 510 466

2

(a.r.=3) 0.62 n.s. 1.25 n.s. 2.79 n.s.
t 0.63 n.s. -0.52 n.s. 0.76 n.s.

(8)
Cariotipo

st/st 306 504 455

st/s 4 6 6

st/}) 0 0 5

Total 310 510 466




TABLA 3:4:8 :

Frecuencias cromosbémicas absolutas en las muestras derivadas de los cuatro sitios de coleccibn en

los estadios: Huevo (Huevos | y 1) y adultos de D. buzzatii en la poblacion de Arroyo Escobar.

(A Cromosoma 2, {B) Cromosoma 4.

Adultos (machos) Huevos-1 Huevos-1 |
Sites 1 2 3 4 total 1 2 3 4 total 1 2 3 4 total
(A)
standard 11 i3 18 10 52 19 24 18 16 7 31 34 20 29 114
J 73 49 65 62 249 107 7> 59 116 357 159 156 149 174 638
jz3 49 41 24 33 139 54 44 49 45 184 66 70 63 65 264
jaf 1 0 0 1 2 0 1 4] 1 2 0o 4 0 0 4
Total 126 103 107 106 442 160 144 118 178 620 256 264 232 268 1020
X2 de Heterogeneidad

(g.1.= 6) 10.02 n.s. 11.18 n.s. 5.11 n.s.

Adultos (machos) Huevos-1i Huevos-1 1
Sitios 1 2 3 4 total 1 2 3 4 total 1 2 3 4 total
(8)
standard 122 103 106 101 433 180 143 117 176 616 255 264 227 268 1014
s 4 0 1 4 9 0 1 1 2 4 1 0 5 (] 6
Total 126 103 107 105 442 160 144 118 178 620 256 264 232 268 1020




TABLA 3:4:9

Frecuencias cromosomicas relativas de las ordenaciones de los cromosomas 2 (A) y 4 (B) en las

muestras correspondientes a los diferentes estadios del ciclo de vida de D. buzzatii. Arroyo

Escobar, octubre de 1987 (N= numero de cromosomas analizados).

Adul tos Huevos-| Huevos-11 Larvas Adul tos
(machos) tercer inmaduros
estadio
(A)
standard 0.1176 0.1242 0.t118 0.1298 0.1667
J 0.5633 0.5758 0. 6255 0.6052 0.5479
jz3 0.3145 0.2968 0.2568 0.2618 0.2854
Y 0.0045 0.0032 0.0039 0.0032
N 442 620 1020 932 438
(B)
standard 0.9796 0.9935 0.9941 0.9882 0.9772
s 0.0204 0.0045 0.0059 0.0064 0.0228
I 0.0054

N 442 620 1020 932 438




TABLA 3:4:10

valores de X2 de las pruebas de contingencia para las comparaciones_de 1as frecuencias relativas

de las ordenaciones de los cromosomas 2 (derecha) y 4 (izquicrda) enlre fases consecutivas del

ciclo vital de D. buzzalii.

cromosom 2 cromosom 4
Commparacion Conponente
de fitness X o. f. x a.f.
Huevos | - Adultos Virilidad 0.40 2 4.16 ]
Huevos |11 - Huevos | Fecundidad 4.10 3 0.02 )
Larvas de tercer Viabilidad
estadio - Huevos || de larva 1.72 3 0.03 ]
Adulto immBduro - Viabilidad
larvas tercer estadio de pupa 4,60 2 6.99xx 1
Adultos - adultos Longevidad 3.74 2 0.05 1
imaduros

P < 0.05 * P <001
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rrespondiente al componente viabilidad de pupa (larvas de ter-
cer estadio adultos), mostréo diferencias altamente significa-
tivas (x2-6,99, 0,005 < P < 0,01, gl 1); indicando 1la
disminucion de la frecuencia de 4s en la primer transicién y su
incremento entre larvas y adultos inmaduros.

La prueba de Ap hizo posible reconocer varios cambios
de las frecuencias de 1las ordenaciones del cromosoma 2 no de-
tectados con las pruebas de conlingencia. Las comparaciones que
permiten analizar los componentes de "fitness™ fecundidad (H -
IT vs. H - I), viabilidad de pupa Yy longevidad, mostraron cam-
bios significativos de las frecuencias de al menos una de 1las
ordenaciones (tabla 3.4.11). Las correspondientes al componente
fecundidad mostraron un aumcnto significativo de 2j (P 0,02)
Y una disminucion de 2Jz3 (p 0,047%). También las frecuencias
de dos ordenaciones cambiaron significativamente entre los es-
tadios de larva y adulto inmaduro: 2 j disminuyo (P 0,02),
mientras que 2 st aumento (P 0,037). So6lo la frecuencia de
una de 1las ordenaciones cambio significativamente en la compa-
racion correspondiente al componente longevidad: 2 st que mos-
tro un valor de Ap negativo (P 0,018).

Las frecuencias genotipicas de las muestras H 1 , H II y
larvas de tercer esladio fueron las unicas que se estimaron en
este experimento. Con estos datos s¢ realizaron pruebas x2
y t de bondad de ajuste, respecto de los valores esperados
segun c¢l principio de Hardy weinberg., Los resultados que se
incluyen en 1la tabla 3.4.7, indicaron gue ninguno de 1los
valores de A? ni t fueron estadisticamente significativos (
H I: A2:0.617. t 0,63; H II1: A2=1.25. t -0,52 Y
larvas: A2=2.79. L 0,76). Nuevamente, los valores de t
sugirieron que en ninguna dc¢ las mueslras existio algan exceso
de heterocariotipos.

Los coeficientes de seleccion correspondientes al compo-
nente de viabilidad larvaria fueron 1los unicos que pudieron es-
timarse en este experimento. listos se presentan en la tabla
3.4.142. El homocariotipo st/st fue ¢! que mostrd la mayor via-
bilidad, el resto de los genotipos practicamente se agrupd del
siguiente modo: en secgundo lugar, js/ja’, luego jz3/jz3, st/jz3

(los tres con valores supcriores a 1) y finalmente iziz3, /st



TABLA 3:4:11

Valores de Ap y Ap / VAR (Ap) (entre paréntesis) (Anderson y_ col., 1979) para las

comparaciones de las frecuencias cromosomicas rclativas de cada una de las ordenaciones del

cromosoma 2, en forma individual, entre etapas consecutivas del ciclo vital de D. buzzatii, Arroyo

Escobar. Octubre de 1987,

Ordenaciones del cromosom 2

Comrponente
de Fitness (1) st J jz3 iq’
Virilidad 0.0066 0.0125 -0.0177 -0.0013
(0.33) (0.41) (0.62) (0. 34)
Fecundidad -0.0124 0.0497" -0.0380" 0.0007
(0.75) (1.99) (1.67) (0.23)
Viabilidad de larva 0.0180 -0.0203 0.0030 -0.0007
(1.22) (0.92) (0.15) (0.26)
Viabilidad de pupa 0.0369" -0.0573" 0.0236 -0.0032
(.79 (2.00) (0.91) (0.0001)
Longevidad -0.0491" 0.0154 -0.0291 0.0045
(2.09) (0.46) (0.94) (1.41)

la tabla 3:4:11
P o< 0.05 * P <001

M La correspondencia cntre etapas del ciclo vital y componentesa de fitness es 13 misma que en



TABLE 3:4:12 :

Estimaciones de los coeficientes de fitness, para el componente viabilidad larvaria (Huevo - Larva

de tercer estadio) y desviaciones standard (entre paréntesis) de los cariotipos del cromosoma 2 _en

la_poblacion natural de 0. buzzatii de Arroyo Lscobar. Octubre de 1987.

Frecuencias cariotlipicas

relativas
Huevos-1 | Larvas tercer
Cariotipos estadio Viabilidad (D.S.)
st/st 0.0078 0.0258 3.308 (1.901)
st/j 0.1490 0.1459 0.979 (0.151)
st/jz3 0.0568 0.0622 1.058 (0.267)
37 0.3863 0. 3691 0.955 (0.079)
iziz3 0.3235 0.3197 0.988 (0.092)
izia? 0.0058 0.0064 1.103 (0.903)
23723 0.0667 0.0708 1.062 (0.250)

iz3/ja’ 0.0020

N 510 466
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Y J/J conformaron un tercer grupo cuyos coeficientes de fitness
fueron inferiores aunque muy cercanos a i. Aunque las pruebas
estadisticas indicaron quc no habia seleccidéon direccional para
el componente de viabilidad larvaria, por lo que los coeficien-
tes estimados no serian significativamente diferentes de |1,
este tipo de analisis permitié confirmar que los heterocarioti-

pPos no tendrian ventaja respecto de los homocariotipos.

3.5 ANALISIS DE LA ESTRUCTURA GENETICA DE LAS POBLACIONES.

Mediante el analisis de la estructura genética de las po-
blaciones se persiguc el objelivo de probar si existen varia-
ciones de las frecuencias de las distintas ordenaciones cromo-
somicas en diferentes porciones de un ambiente heterogéneo.
Este tipo de analisis, ¢n esle caso, esta basado en la conside-
racion que cada uno de los suslratos naturales recogidos en una
determinada localidad son las subpoblaciones o demes.

Los estudios de la estructura genética de las poblaciones
de especies cactofilas se llevaron a cabo en dos poblaciones de
D. buzzatii (Arroyo Escobar, en tres oportunidades y El1 Cadi-
11al) ¥ en una poblaciéon de D. Koepferae (Ruinas de Quilmes),
en las que las muestras obtenidas {fueron de tamaino adecuado
(tanto en 1o que respecta al numero de demes subpoblaciones

como al nuamero de individuos por deme).

1) Arroyo LEscobar. Noviembre de 1986.

A.- Analisis de las subpoblaciones.

Los datos obtenidos en el primer muestreo realizado en
Arroyo Escobar 1los constituyen las frecuencias genotipicas
absolutas observadas en cada sustrato, que junto con los valo-
res estimados de los indices de fijacién para cada deme (Fjgj)
presentan en 1la tlabla 3.54 tanto e¢n el estadio de 1larva de
tercer estadio (A) como en ¢! de adulto emergido (B). En las
tablas 3.5.2.A Yy B se indican las ifrecuencias relativas de cada
una de las ordenaciones cromosémicas Yy los correspondientes in-
dices de fijacion por sustrato (I'jgik) Junto con su significa-

cion estadistica para ambas muestras.



TABLA 3:5:1

frecuencias cariotipicas absolutas y estimaciones de | g;. para el polimorfismo del cromosoma 2 de

Drosophila buzzatii en larvas de tercer estadio tomadas directamente de 22 sustratos naturales (A) y er

adultos emergidos de 12 sustratos (B) de Opuntia sp. de la localidad de_Arroyo Escobar. Noviembre de

1986. (solo los cariotipos de las tres ordenaciones mas frecuentes se computaron para la_estimacion de

los_valores_de g,

Y ¥ a2 a A4 0 % H M ¥ & v k0t b6 ®H »¥ O £ 4 2 3

Cariotipos
st/st 1 2 2 | | { | ! 4 2 ! {
st) 5 b 2 5 5 b 5 3 3 6 { b w3l ! 6 b { 6 f 5

)i 4 8 r 1 1 b W i 95 6 ] 5y % 8 LI | 6 19 6 3 5

)
-~
[}
—
~
~
~
~
o

sid 3

177 I I 5 3 | 2 1 S b Y W B w0 T ) 4 { 4 ] 4

i {
s 2 { I S B i IR R S TR T SR B
i |

el &7 & A4 & & 1 4 & B9 a4 A ¥ 5 0 K B A N A ¥ N

fgi -2 -.265 0.13% 0.3711 -.01% 0.006 -.0577 -.28 0,H04 - 1613 0,051 -.09% .10 .10 .G C.1D -4 0.2 0.236 -.0060 0.1 -6



TABLA 3:5:1 (continuacion)

42 6 4 57 b} 20 12 29 18 9 56 1]

Cariotipos

st/st { f 3 f 2 2 f 2
st/j 1 1 1 8 5 8 9 3 5 [ ! 2
iti 2 15 8 ) b y 2 b 3 ] 6 2
st/itd b 2 b i 2 2 { 3 { i
ititd 1" 10 9 3 13 1 I 3 5 5 [ 3
iria! } |

i 2 i 3 i 2 2 !

Total 50 40 ]| 33 28 21 T) 16 9 13 " 10

F1$§i -.0368 0.1691 0.0420 0,1186 -.1829 0.2263 -.2559 0.0722 -.081% -.2747 -.1904 0.1075
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1.- Larvas de tercer estadio.

Trece de los 22 sustratos analizados mostraron valores de
Fisi. de signo negativo, indicando que existian excesos de he-
terocariotipos respecto de 1los valores esperados. Sin embargo,
la significacidén estadistica de los valores de Fjgj, no pudo
ser comprobada, debido a gque la distribucién de este indice es
desconocida (Nei y Chesser, 1983).

Este problema solo pudo resolverse parcialmente al estimar
los valores de Ijgjk, €s dccir los indices de fijacion co-
rrespondientes a cada ordenacion cromosémica (K) en cada una de
las subpoblaciones (i). La significacion estadistica de Fjigjk
(estimado segun Nei, 1977 y Nei y Chesscer, 1983) puede ser com-
probada, ya que N; x Fjgjk tiene una distribucion x2 con un
grado de libertad (Li y Horvitz, 1953).

Solamente una de los demes moslré valores de Fjgjk esta-
disticamente significativos, indicando deficiencias de hetero-

clgotos para 1las ordenaciones 2 j y @2 Jz3 ({tabla 3.5.2.A).

II.- Adultos emergidos.

LLa mitad de las subpoblaciones (6) mostraron valores de
Figj., menores que O, indicando excesos de hetlerocariotipos.

Nuevamente, como en e¢l1 caso anlerior, se estimaron los
valores del indice de {fijacion de cada ordenaciéoén en cada sus-
trato. Solo uno de 1los sustratos (#20) mostré deficiencias sig-
nificativas de heterocariotipos para ¢l arreglo 2 Jz3 (tabla
3.5.2.8B).

B.- Analisis entre_ subpoblaciones..

I.- Larvas de tercer c¢stadio.

Un resultado esperable para una especic que utiliza sitios
de cria efimeros, es ¢l numero Jimitado de hembras que co-
lonizan cada sustrato, lo gque, a su vez, puede causar una dis-
tribucién heterogénea de la variabilidad entre subpoblaciones.

La comparacién de las {frecuencias cromosémicas entre sub-
poblaciones se realizdé mediantce tablas de contingencia de 22 x
3 (subpoblaciones x ordenaciones). Il valor de x© obtenido

fue altamente significativo (x2:87,44, gl=42, P:z5 x 1079).



TABLA 3:95:2

Frecuencias relativas y estimaciones de Figx de las Llres ordenaciones cromosdmicas mas

estadio tomadas de 22 sustratos de Opuntia sp (A) vy en 13 muesira de adultos emergidos

de 12 sustratos naturales (B) de la localidad de Arroyo Escobar, Noviembre de 1986._

( A )
Ordenacion
Sustrato st J jz3
30 0,1481 0,4815 0,3704
(-,156) (-,318) (-,253)
58 0,1552 0,5862 0,2586
(-, 167) (-,263) (-,333)
27 0,1667 0,6458 0,1875
(0,121) (0,381) (-,211)
20 0,2069 0,5517 0,2414
(0,176) (0,4506)*% (0,449)"
23 0,15 0,8 0,09
(,152) (0,008) (0,015)
60 0,3235 0,5882 0,0882
(0,089) (0,059) (-,067)
56 0,1087 0,6957 0,1957
1) (-,21) (0,055)
55 0,3393 0,4643 0,1964
(-,338) (-,276) (0,000)
54 0,1333 0,5667 0,3
(12 ) (0,084) (0,239)
50 0,1579 0,6316 0,2105

(-,161) ( ,333) (0,077)



TABLA 3:5:2.A (CONTINUACION)

( )
Ordenacion

Sustrato st J jz3
48 0,1739 0,6739 0, 1522
(0, 114) (0,132) (-, 158)
57 0,1667 0,5926 0,2407
(0,085) ( ,209) (-,096)
32 0,2167 0,5167 0,2667
(-,063) (-, 380" (-,006)

1 0,14 0,54 0,32
0, 189) (-, 188) (-,268)
6 0,1613 0,%323 0,3064
(-,176) (-,085) (0,029)
16 0, 0000 0, 4063 0,5938
0,0 ) (0, 125) (0, 125)
39 0,1923 0,5769 0,2308
(0,275) (-,242) (-,064)
40 0,2609 0,4783 0,2608
0,12 ) (0, 151) (0,343)
42 0,0968 0, 7419 0,1613
(-,091) (0, 341) 0,3 )
43 0,2026 0,4783 0,2391
(-,159) 0, 151) (-,053)

52 0,05 0,7 0,25
(0,000) 0,1 ) 0,25 )
5 0,2692 0, 6538 0,0769
(0,063) (-,15) (-,043)




TABLA 3:5:2

(CONTINUACION)

Ordenacion
Sustrato st J j23
42 0,16 0,65 0,19
(-, 181) (0,087) (-,095)
6 0,2179 0,5769 0,2051
(0, 335) (0, 120) (0,069)
43 0,2059 0, 4559 0,3382
(-,065) (-, 125) (-,029)
57 0,2273 0,5303 0,2424
(0,238) (-,019) (0,189)
39 0,1607 0,5357 0,3036
(0,091) (-,276) (-,25)
20 0,2917 0,5625 0, 1458
(0,013) (0,258) (0,514) **
12 0,4722 0, 3889 0,1389
(-, 426) (-, 141) (-,133)
29 0,25 0,5625 0,1875
0,032) (0,268) (-2 )
18 0, 1667 0,5333 0,3
(-, 167 (-, 308) (0,239)
9 0,2083 0, 4583 0,3333
(-,222) (-,478) (-,082)
56 0,0455 0, 7727 0,1818
(0,000) (-.25) (-, 176)
48 0,35 0,45 0,2
(0, 386) (0,043) (-,2)
0,0t < P < 0,05 ol P > 0,01
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La particion del valor de X2 demostro que la ordenacion 2
Jz3 fue la principal responsable de esta diferenciacion
(xa:56,64, egl=21, P=1 x 10“4) aunque las contribuciones de
las otras dos secucncias, 2 st y 2 j, también fueron

significativas (xa:37.6. gl:=21, P=-0,014).

1I. Adultos emergidos.

La comparacién, de las frecuencias de las tres ordenacio-
nes mas frecuentes, entre subpoblaciones por medio de tablas de
contingencia (12 x 3) produjo valores significativos de x&
(x2=37.5. egl=22, P=-0,021). La particion de este valor
demostrdé que la ordenacion 2 st era la principal responsable de
estas discrepancias (x3:24,6, gl=11, P=0,01), mientras que
las contribuciones relativas de 2 j y 2 Jjz3 no fueron signifi-
cativas (x3:16.8. P=0,12 y xE:L}.O. P-0,23; respectiva-

mente).

C.- Analisis de la estructura poblacional por medio de los es-

tadisticos F.

En 1las tablas 3:5:3.A y B se¢ presentan los valores prome-
dio de 1las frecuencias cromosémicas, las frecuencias promedio
de homocariotipos y los valores promedio ponderados de Fjg k.,
Fir.k ¥ Fgr.x Para cada ordenacién cromosémica y los promedios
ponderados de 1los estadisticos F para las muestras de larvas

(A) Yy adultos (B), respectivamente.

I.- Larvas de tercer estadio.

Los valores de [I'jg g fueron ligeramente negativos para las
ordenaciones 2 j y 2 st y ligeramente positivos para 2 jz3.
Aunque la significaciéon de Fjg kg no pudo ser comprobada esta-
disticamente (por las dificultades apuntadas por Nei y Chesser,
1983) no hay razones para suponer la existencia de excesos o
defectos significativos de heterocigotos que no sean debidos al
azar.

A su vez, los valores de Fip i fucron mayores que 0O (2 jz3
y 2 st) o 1ligeramente negativos (& J). Estos, junto con el

promedio ponderado (Fjyp) indicarian que toda la poblacién mues-



TABLA 3:5:3

Estimaciones de los estadisticos F para las ordenaciones del polimorfismo del cromosoma 2 de D.

buzzatii correspondientes a las muestras de larvas de tercer estadio (A) y adultos emergidos de los

sustratos naturales de Opuntia sp de la localidad de Arroyo Escobar. Noviembre de 1986.

(A) Larvas de tercer estadio

Frecuencia

ordenacidn promedio p(a) pe (D) Fis. k FIT.x FST.k
(p)
st 0,177 0,291 0,285 -0,019 0,004 0,023
J 0,586 0,493 0,477 -0,032 -0,015 0,017
jz3 0,236 0,339 0, 345 0,018 0,062 0,045
Promedio ponderado 0,561 0,553 -0,013 0,014 0,027

(B) Adultos emergidos

Frecuencia

ordenacion promedio p(a) p2 (b) Fis.k FIrT.k FST.K
(D)
st 0,230 0, 340 0,342 0,006 0,041 0,036
J 0,540 0,514 0,490 ~-0,042 -0,026 0,015
j13 0,230 0,359 0,354 -0,010 -0,008 0,002
Promedio ponderado 0, 605 0,%43 -0,019 -0,001 0,017

(A) Promedio ponderado de la frecuencia de homocigotos en 22 (A) y en 12 (B) sustratos
naturales de Opuntia sp.
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tra un pequeno defecto de heterocariotipos, lo que cabria espe-
rar como consecuencia del evento fundador asociado a la coloni-
zacion de cada sustrato.

Los valores de Fgp k son muy similares (desde 0,017 hasta
0,044) lo que apoyaria la hipétesis de la diferenciacién alea-
toria de 1las frecuencias cromosémicas. Si la diferenciacion
fuera aleatoria, segin HNei (1965), la comparacién entre las co-
rrelaciones observadas y ecesperadas de las frecuencias de dos
alelos (ordenaciones) deberia no ser significativa. El1 valor

esperado de la correlacién entre las ordenaciones m y n seria:

r (m,n) [ Pm Pn / (-Pp) (1-pp)) 1/2
donde, pp Y Pp son las frecuencias promedio de las ordenaciones
m Yy n. La comparacion entre las correlaciones observadas Yy
esperadas puede realizarse siguiendo el método descripto por
Sokal y Rohlf (1981). Ninguna dec¢ las 1(res correlaciones obser-
vadas resulté significativamente diferente de 1las esperadas
(tabla 3:5:4.A).

II._ _Adultos emergidos.

Dos de 1los 3 valores de Fjg kg fucron levemente negativos
(excepto el correspondiente a 2 st). Todos los valores de Fyp g
fueron ligeramente menorecs que 0O, excepto el de la ordenacidén
st (tabla 3:5:3.B). El valor promedio de Fip es casi O, ndi-
cando que la poblacion total no tendria excesos ni defectos de
heterocigotos.

Los valores de Fgp kg fueron diferentes, entre 0,002 0,036
Y en coincidencia con 1lo observado con el analisis de
contingencia, fue el arreglo 2 st el que mostré la mayor dife-
renciacion entre subpoblaciones.

Aungue esto ultimo podria interpretarse como evidencia de
algan otro factor causal de 1a diferenciacién, aparte del azar,
las comparaciones de 1las correlaciones observadas y esperadas

no produjeron resultados significativos (tabla 3:5:4.B).



TABLE 3:5:4

Correlaciones entre las frecuencias de las ordenaciones del cromosoma 2 de Prosophild buzzatii y 1a
significaciébn estadistica de las correspondientes comparaciones, de las muestras de larvas de tercer

estadio y adultos emergidos, en la localidad de Arroyo Escobar. Noviembre de 1986.

Larvas de tercer Adultos emergidos
Par de ordenaciones estadio
Cromosomi cas Correlacion
esperada observada t(1) esperada observada t(1)
st/ j -0,55t -0,277 1,62 -0,592 -0,767 t,1
st / jz3 -0,258 0,518 -1,4 -0,299 -0,410 0,4
i/ jz3 -0, 661 -0,705 -0,4 -0,592 -0,272 1,3

("Los valores de probabilidad de t se obtienen a partir de una tabla de distribucion normal
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D.- Estimacion del numero de individuos gque coloniza cada sus-

trato.

Los resultados obtenidos con el analisis con 1los es-
tadisticos F, sugieren que la diferenciacion entre subpoblacio-
nes habria ocurrido principalmente al azar, al menos en el es-
tadio de larvas.

Si el nadmero de individuos que c¢olonizan cada sustrato
fuera pequeno, las [Irccuencias cromosdémicas de los machos y las
hembras que se reproducen cen un sustrato no serian representa-
tivas de la poblacion total y por 1o tanto podrian ser diferen-
tes. En estas condiciones, entre la de¢scendencia de estos colo-
nizadores podria esperarse un cxceso de¢ hetlerocigotos, en cada
deme que se compensaria al considerar 1la poblacion total.

Robertson (1965) propuso la siguiente formula, basada en
el exceso esperado de heterocigotos, para calcular el niamero de

progenitores, que cn este sc¢c reproducen en cada sustrato:

N -1/ 2 Fig

Este analisis esta basado en la suposicidon que las fre-
cuencias génicas de los machos y de las hembras de la poblacion
son las mismas. El valor estimado de F;g - 0,013 permite cal-
cular el nuimero de individuos que colonizan cada sustrato en

aproximadamente 38, es decir 19 hembras inseminadas.

2) Arroyo Escobar. Agosto de 1987.

En la tabla 3:5:5 se presentan las frecuencias egenotipicas
absolutas en los seis sustratos de O. sp. analizados en este
muestreo.

Las frecuencias relativas de las ordenaciones cromosoéomicas
en cada una de las subpoblaciones, junto con las correspon-
dientes estimaciones de los valores de los indices de fijacion
por sustrato (Fjgj)) Y por ordenacién dentro de cada sustrato

(Fisik) se muestran en la 1tabla 3:5:6.



TABLA 3:5:5

Frecuencias cariotipicas absolutas y estimaciones de F)g; para el polimorfismo del
cromosoma 2 de Drosophila buzzatii en larvas de tercer estadio tomadas directamente de

seis sustratos de Opuntia sp. de la localidad de Arroyo Escobar. Agosto de 1987.

1 2 3 4 5 6 Total
Cariotipos

st / st () (0] (0] 0 (1) 1 )
st / j 2 0 4 4 5 5 20
st / jz3 0 2 2 1 2 6 13
i/ 9 3 10 15 3 7 A7
i/ i3 11 22 8 6 13 4 64
jz3 7 j23 3 2 1 3 3 2 14~
Total 25 29 25 29 26 25 159

Fisi -,023 -,541 -,06 0,204 -,252 0,086




TABLA 3:5:6

Frecuencias relativas y estimaciones de Figx de las tres ordenaciones mas frecuentes del cromosoma 2
de Drosophila buzzatii en la muestra de larvas de tercer estadio tomadas de 6 sustratos de Opuntia sp,

de |3 localidad de Arroyo Escobar. Agosto de 1987.

( A )
Ordenacidn
Sustrato st J jz3
1 0,04 0,62 0,34
(-,021) (-,083) (0,040)
2 0,034 0,483 0,483
(-,018) (-,506) ** (-, 641 *"
3 0,12 0,64 0,24
(-,116) (-,021) (-,076)
4 0,086 0,690 0,224
(-,0717) (0,211) 0, 322)
5 0,135 0,462 0,404
(-,136) (-,376) (-,179)
6 0,26 0,46 0,28
(-,123) (0,294) (0,028)

" 0,00 ¢ P < 0,05 ol P > 0,01
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A.- Analisis de las subpoblaciones.

Los valores de Fjgj, fueron negativos en cuatro de las
subpoblaciones, indicando excesos de heterocariotipos respecto
de las frecuencias esperadas. lLa significaciéon de los valores

de Fjigj. no pudo ser comprobada por las limitaciones antes men-

cionadas.

La estimacion de los coeficientes F por sustrato y por
ordenaciones cromosémicas permilidé observar que solo dos de los
18 valores de Fjgjk (3 ordenaciones x 6 sustratos) fueron sig-
nificativos, ambos valores indicaron excesos de heterocarioti-

pos J/- y Jz3/-.

B.- Analisis entre subpoblaciones.

La comparacidéon de las {recuencias cromosémicas relativas
entre sustratos se realizéo emplecando tablas de contingencia de
3 x 6. El1 valor de X€¢ obtenido 1ndicé que existian
diferencias significativas entre sustratos (x2=29.0;
P>0,005, ¢1-10). La particion del x2 permitiéo comprobar que
las diferencias entre sustratos eran debidas a la
heterogeneidad de las {frecuencias de las ordenaciones 2 st
(x€=17,6; 0,005 < P, gl=5) y @& jz3 (x2=12,7; 0,01 < P <
0,025; gl = 5). La frecuencia de la ordcnacion 2 j no presento

diferencias significativas entre sustiratos:

C.- Analisis de la estructura poblacicnal por medio de Jlos es-

tadisticos F.

En 1la tabla 3:%:7 se prescnlan las ([recuencias c¢cromoso-
micas medias, las frecuencias medias ponderadas de homocarioti-
pPos Yy los valores de los estadisticos F.

Los valores de Fjg kg resultaron todos negativos (entre
0,087 y - 0,115). Las estimaciones de¢ Fypp kg para las tres orde-
naciones, también resultaron significativas, indicando que ha-

bria un exceso de helerocariotipos en la poblacién total.



TABLA 3:5:7

Estimaciones de los estadisticos F para las ordenaciones de) polimorfismo del cromosoma 2 de D.

buzzatii correspondientes a 13s muestras de larvas de tercer estadio de 10s seis sustratos naturales d

Opuntia sp de 13 jocalidad de Arroyo Escobar. Agosto de 1987.

Frecuencia

Oordenacién promedio p(a) p2(b) Fis. k FIT.x FST. K
(p)
st 0,113 0,212 0,192 -0,105 -0,057 0,044
J 0,559 0,526 0,484 -0,087 -0,064 0,021
jl3 0,328 0,401 0,431 -0, 115 -0,087 0,025
Promedio ponderado 0,609 0,553 -0, 10t -0,072 0,026

(A) Promedio ponderado de la frecuencia de homocigotos en 6 sustratos naturales de Opuntia sp.



TABLA_3:5:8

Correlaciones entre las frecuencias de las ordenaciones del cromosoma 2 de Drosophila buzzatii y la

significacion estadistica de las correspondientes comparaciones, de 1as muestras de larvas de tercer

estadio en 1a localidad de Arroyo Escobar. Agosto de 1987.

Par de ordenaciones

cromosomicas Correlacidn
esperada observada t(’)
st / j -0.353 -0.426 -0,13
st / j23 -0.249 -0.391 -0,26
i/ jz3 -0,542 -0.667 -0,21

(M Los valores de probabilidad de t se obtienen a partir de una tabla de distribucién normal
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Finalmente, los valores de Fgp kg fueron semejantes para
las ordenaciones 2 j y 2 Jz3 (0,021 y 0,025, respectivamente) y
casi el doble para la secuencia 2 st (0,044).

Los promedios ponderados de Fig, Iy v IFFgp, indicaron que
existiria exceso de heterocariotipos en cada subpoblacién (Fig

= -0,10). La diferenciacion c¢ntrce sustratos fue baja (Fgo

0,026) ¥ no permitidé compensar el clevado exceso de heteroca
riotipos en las subpoblaciones produciendo un valor de Fjqp de -
0,07 que 1indicé un fucrte excceso de heterocariotipos en la po-
blacion total.

La comparacion de las correlaciones observadas y esperadas
entre las frecuencias cromosédmicas relativas tampoco produjo

resultados significativos (tabla 3:5%:8)

D.- Numero de individuos que colonizan cada sustrato.

Nuevamente, el valor negativo de ['jg nos permitiéo estimar
el numero de individuos que coloniza cada rot (N).

En este caso, el indice de fijacioéon, Fjg alcanzdé el valor:
-0,1009, y utilizando la {oérmula de¢ Robertitson (1965) indicaria
que cada rot, en promedio, seria colonizado por 10 individuos,

es decir, cinco parejas o cinco hembras inscminadas.

3) Arroyo Escobar. Octubre de 1987.

Las frecuencias cariotipicas y las {frecuencias cromosémi-
cas por sustrato, estas junto con los valores de Fjgj, ¥ Figik

se presentan en las tablas 3:5:9 y 3:5:10, respectivamente.

A.- Analisis de las subpoblaciones.

De los 20 sustratos naturailes que conformaron este mues-
treo, 12 (60 %) mostraron valores de [f)gj. negativos, indicando
excesos de heterocariolipos (tabla 3.5.9).

Solo tres valores de I jg;k resultaron significativos. Se
detectaron deficiencias de heterocariotipos & j/-, 2 jz3/- y 2

st/- en los sustratos {1, #19 y #10, respectivamente



TABLA 3:5:9

Frecuencias cariotipicas absolutas y estimaciones de Fg; para el polimorfismo del

cromosoma 2 de Drosophila buzzatii en larvas de tercer estadio tomadas drectamente de

20 sustratos naturales de Opuntia sp. de 1a localidad de Arroyo Escobar. Octubre de

1987. (solo se computan los valores de Fg; considerando las tres ordenaciones mas

frecuentes y para aqué&llos sustratos en los que se analizaron mas de 10 individuos).

SUSTRATOS
2 3 4 5 6 7 8 9 B O# R B W B K T B K D
Cariotiges
stat { ] I 1o 1
Vi T B 205 15 4 y 3 1 s 2
s 32 « o 3 2 ' 2 4
Vi g & 8 4 9 3 5 3 8 ® 4 9 wH T & 6 4 I 3
e ¢ 7T & 7T 1 4 8 b6 9 5 2 8 06 & & ® £ 5 3
il 3
e 2 f i | 2 6 3 i 3
Tolal 2 ® 8 © W 5 7 9D A D U A BDH S D 2 A 5 0

Fisi 0.8 -5 -1 -8 03 08 -7 -4 - 0.5 02M 02 -OB -0 -1% 020 -8 - -0B03M



TABLA 3:5:10

Frecuencias relativas y estimaciones de Figix de las tres ordenaciones mas frecuentes del cromosoma 2

de Drosophila buzzatii en 1a muestra de larvas de tercer estadiv tomadas de 20 sustratos de Opuntia sp

de la localidad de Arroyo Escobar (Octubre de 1987)

Ordenacion

Sustrato st J jz3
1 0,091 0,659 0,25
(-,077) (0,512)" (0,174)
2 0,083 0,667 0,25
(-,063) (0,023) (-,308)
3 0,038 0,808 0,154
(0,000) (-,200) (-,143)
4 0,000 0,625 0,375
(-,203) (-,143)
5 0,143 0,679 0,176
(-,130) (0,847)"* (-,182)
6 0,167 0,400 0,433
(0,311) (0,200) (0,352)
7 0,176 0,618 0,206
(-,185) (-,343) (-,231)
8 0,05 0,65 0,3
(=5 ) (-,385) (0,000)
9 0,109 0,652 0,239
(-,322) (-,053) (- )
10 0,317 0,55 0,133
(0,474)" (0,408)* (-,137)



TABLA 3:5:10 (CONTINUACION)

Ordenacion

Sustrato st J jz3

1 0,188 0,688 0,125
(0,211) (0,159) (0,159)

12 0,074 0,519 0,407
(-,061) (0,276) (0,251)

13 0,000 0,76 0,24
(-,076) (-,076)

14 0,233 0,6 0,167
(-,101) (0,045) (-,184)

15 0,058 0,826 0,115
(-,042) (-,190) (-,111)

16 0,05 0,6 0,35
(1,0 )** (0,191) (0,146)

17 0,114 0,568 0,316
(0,344) (-.182) (-,448)"

18 0,18 0,5 0,32
(-2 ) (-,342) (-,455)"

19 0,268 0,442 0,269
(~199) (-,307) (0,429)"

20 0,05 0,5 0,45
(0,000) 0,25 ) (0,438)

0,01 < P < 0,05 ; P > 0,04
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B.- Analisis entre subpoblaciones.

El resultado dec la comparacion de las frecuencias cromo-
somicas relativas entre susilratos por medio de una tabla de
contingencia de 20 x 3 indicé que el valor de x2 calculado
fue altamente significativo. I.A particion del valor de x&

indicdé gque las 1tres ordenaciones eran responsables de 1la

diferenciacion.

C.- Analisis de la estructura poblacional por medio de los es-

tadisticos F.

Los valores de Fjg g correspondientes a las secuencias 2
st ¥y 2 Jj fueron positivos (0,056 y 0,022, respectivamente) in-
dicando excesos de homocariolipos. El Fjig gk correspondiente a
la ordenacion 2 J'1.3 fue negativo (-0,0¢1) (tabla 3:5:11).

Todos los valores estimados de Fpp k tuvieron signo po-
sitivo, indicando que existian excesos de homocariotipos para
los tres arrcglos, cuando consideramos 1a poblacién como un
todo. Estos excesos resultaron mas marcados para 2 st y 2 ) que
para @2 jz3.

Al considerar los promedios ponderados de los estadisticos
F, se observé que el valor de Fjg fuec ligeramente positivo. La
diferenciacién de 1la frecuencias cromosémicas entre sustratos,
estimada por Fgr f{fue baja (0,029). Sin embargo, esta, sumada
al ligero exceso de homocariotipos econ los sustratos, en
promedio, determiné que la poblacion total exhibiera un defecto
de heterocariotipos mayor, por efecto Wahlund.

La comparacion de las correlaciones observadas y esperadas
entre 1las {frecuencias cromosémicas sc¢ presenta en Jla tabla

3.5.12. Ninguna de las comparaciones resulto significativa,
4) D. buzzatii. El Cadillal. Octubre de 1987.
En las tablas 3.5.13 se presentan las froecuencias genoti-

picas y los valores del indice de fijacioen (Fjgj,) para los 8

sustratos con mas de 10 individuos analizados en 1la localidad



TABLA 3:5:14

Estimaciones de los estadisticos F para las ordenaciones del polimorfismo del cromosoma 2 de D.

buzzatii correspondientes a las muestras de larvas de tercer estadio de los veinte sustratos naturales

de Opuntia sp de la localidad de Arroyo Escobar. Octubre de 1987.

Frecuencia

ordenacion promedio p(a) pe (D) Fis. k FiT.x FST.K
(p)
st 0,120 0,191 0,203 0,056 0,099 0,045
Jj 0,616 0,452 0,463 0,022 0,045 0,024
jz3 0,264 0,387 0,378 -0,021 0,006 0,027
Promedio ponderado 0,515 0,522 0,013 0,042 0,029

{A) Promedio ponderado de la frecuencia de homocigotos en 20 sustratos naturales de Opuntia
sp.
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