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1. INTRODUCCION



1.1.1. El concepto biológico de especie.

Pocos conceptos teóricos de la biología moderna se utili­
zan con tanta frecuencia y son tan importantes como el de espe­u.

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

El carácter discreto y discontinuo de la diversidad orgá­
nica ha llamado la atención del hombre desde hace siglos y éste
ha realizado numerosos esfuerzos con el propósito de clasificar
la abrumadora diversidad con que se nos presenta la vida.

Esta configuración del mundo vivo ha sido simbolizada por
medio de topografías adaptativas de picos y valles (Wright.
1931). Estas topografías tendrían tantas dimensiones como nü­
mero de genes polimórficos. La forma más simple de represen­
tarlo es bidimensional (donde cada eje representaría las va­
riantes alélicas de un locus) y la eficacia biológica de las
combinaciones alélicas se simbolizan mediante contornos. En ta­
les topografías, los picos más altos simbolizan formas muy bien
adaptadas y los valles estarían ocupados por formas peor adap­
tadas. También pueden existir. picos no ocupados. oportunidades
adaptativas aün no explotadas. 'Los picos adaptativos se presen­
tan dispuestos en forma agrupada, separados por valles adapta­
tivos poco profundos y otros muy profundos. Esto simboliza las
dos características fundamentales de la diversidad orgánica: su
discontinuidad y su orden Jerárquico, el cual está representado
en las clasificaciones por las distintas categorías taxonómi­
cas. La categoria fundamental de la clasificación es la espe­
cie.

La población constituye la primer unidad de integración
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 adición de las propiedades de sus
componentes.



Estas unidades de integración constituyen lo 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 población mendeliana garantizan. por lo tanto la integra­
ción y el mantenimiento del acervo génico (reservorio génico o
"gene pool") de la población. Cada población mendeliana. repre­
senta una comunidad reproductiva discreta: pero pueden existir
otras poblaciones mendelianas en otras áreas 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 ningún mecanismo de aislamiento repro­
ductivo. constituye un nivel de integración superior, la espe­
cie.

Según Reig (i968) 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
distinción de dichos sistemas de variabilidad por el estableci­
miento de barreras que impiden el intercambio 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 biólogico de especie ha marcado un hito fundamental en
el pensamiento biólogico. El problema del concepto de especie
tiene una larga historia y ha sido objeto de argumentaciones
desde los tiempos de Aristóteles. El concepto preponderante en
los tiempos de Darwin surgía de la observación de discon­
tinuidades morfológicas. En aquéllos tiempos las especies eran
definidas como grupos de individuos similares. diferentes de
los individuos de otras especies por la existencia de brechas
morfológicas. Este concepto de especie es fiJista, ya que las
especies representarían esencias permanentes e inmutables
(Reig. 1983). Aunque. esta es una concepción 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 ilusión. Según éstos, los miem­
bros de una especie sólo 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 permitió una nueva visión de la natu­
raleza. ya que la diVersidad orgánica era susceptible de ser
clasificada en un sistema jerárquico. Karl Linné, entre otros,
contribuyó a afianzar las ideas del carácter discontinuo y de
la posesión de atributos objetivos. Su trabajo contribuyó 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 explicación evolutiva y convincente del origen de la
diversidad a través de la selección natural era partícipe de
una concepción nominalista. En su obra "El origen de las espe­
cies". Darwin sostuvo que las especies no eran más que lo que
él llamaba variedades más pronunciadas.

La práctica tradicional de los naturalistas se ha basado
en un concepto de la especie fundamentado en la existencia de
discontinuidades morfológicas en las muestras de organismos a
clasificar y en la identificación de esas muestras con las es­
pecies reconocidas, por medio de la comparación con la morfolo­
gía de un ejemplar tipo. Este concepto tipológico de la especie
es el que ha primado y sobre el que está basada la actual cla­
sificación de los organismos. Sin embargo. esta clasificación
cuyo fundamento descansa sobre la diferenciación morfológica,
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 concepción biológica de la especie en cambio es un
acercamiento mayor a la realidad de las especies, ya que para
su caracterización no es necesario que haya un grado de dife­
renciación en los caracteres morfológicos observables. Bajo
esta concepción, lo que cuenta es la distinción de las especies
como unidades evolutivas constituidas por: "... grupos de po­



blaciones naturales con la capacidad real o potencial de inter­
cambio génico, aisladas reproductivamente de otros grupos seme­
jantesufi (Hayr, 1963L También Dobzhansky “970) definió a
las especies de Inanera similar como: "msistemas de poblacio­
nes; el flujo genético entre estos sistemas es limitado o
prevenido por Inecanismos de aislamiento reproductivo o por la
combinación de varios de tales mecanismos...".

Las ventajas de la concepción biológica de la especie. que
surge de las definiciones expuestas por los autores mencio­
nados, reside en que podemos considerar especies a diferentes
grupos de poblaciones entre los cuales existe poca o ninguna
diferenciación morfológica (especies sinmórficasL que bajo la
concepción Inorfotipica serian tuna única especie. En contraposi­
ción, los casos en que dos especies son diferenciables morfolo­
gicamente (alomórficas) no presentarían inconveniente al taxó­
nomo tradicional. Existen también poblaciones en las cuales hay
individuos morfológicamente diferentes pero no aislados
reproductivamente.«que para l") taxónomo tradicional representa­
rían especies diferentes.

Las críticas a esta concepción. que aün continúan; pro­
vienen de estudiosos del (xunpo de la clasificación fenética
(Ehrflicrnl96n Ethich y Holm. 19624963; SoKal y Croveno,
1970). Estos sostienen que 1.a generalización que los organismos
existen como especies diferentes es invalida. La escuela fene­
ticista exagera por uxn lado la existencia de los diferentes
fenotipos en una población y no puede dar cuenta de la existen­
cna de especies sinmórficas (Hayru 1969; Dobzhansky; 1970L por
ejemplo. para una clasificación fonética Drosophjla me]anogas—
ter y D. simulans serían una misma especie. Por otra parte.
asignarían a distintos géneros ciertas especies de drosofílidos
de Hawaii que exhiben una gran diferenciación morfológica
cuando genéticamente están muy estrechamente relacionadas.
Otras críticas en cambio apuntan a la operatividad del asma­
miento reproductivo para identificar especies. Algunos autores
sostienen que el concepto de los feneticistas, cuya definición
puede ser mejorada con la taxonomía numérica es el apropiado y
que la población local sería la unidad más útil para los estu­
dios evolutivos.



Como señala White (1976) parece lógico que todas estas
críticas provengan de investigadores que trabajan en el campo
teórico o con materiales biológicos imperfectamente conocidos.
En el caso de los estudios evolutivos con el género Drosophjla.
el grupo de animales o plantas más adecuadamente estudiado y en
el que la hibridación experimental es posible. el concepto bio­
lógico de especie es donde encuentra su meJor referente.

1.1.2. El aislamiento reproductivo.

El primer tratamiento sistemático de los mecanismos de
aislamiento reproductivo fue el de Du Rietz (1930) y se debe a
Dobzhansky (1937) la utilización del término por primera vez.
en su libro " Genetics and the Origin of Species " como
"mecanismos fisiológicos de aislamiento". para aludir aquéllos
mecanismos que previenen el flujo génico entre especies. poste­
riormente Hayr (i942) comenzó a utilizar la denominación: meca­
nismos de aislamiento reproductivo.

La clasificación de estos mecanismos propuesta por Dobz­
hansky fue aün mejorada cuando se reconocieron en forma explí­
cita la existencia de mecanismos preapareamiento o precigóticos
que evitan el derroche de gametas y postapareamiento o post­
cigóticos que no lo impiden (Hecham, 1961. ver Dobzhansky.
1970).

otros autores. también. se han ocupado de los mecanismos
de aislamiento reproductivo, como por ejemplo. Hayr (1970).
Stebbins (1950) y Grant (1971) y para una revisión más 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 acción combinada de más de un
mecanismo.

¿ Por qué reconocemos un sistema de poblaciones como una
especie cuando está aislado reproductivamente de otros sistemas
semejantes ?. El sistema genético de una especie es un sistema
integrado y dinámico capaz de dar lugar a infinitas combi­

naciones genéticas por medio del proceso de la recombinación



que tiene lugar durante la reproducción 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, la reproducción sexual lleva aparejado un costo. una
carga genética. Por un lado, es necesario mantener ciertas
combinaciones exitosas que han pasado el filtro de la selección
natural y por otro, es necesaria una cierta flexibilidad adap­
tativa, como consecuencia de la improvisación de nuevos genoti­
pos, capaces d'e explorar nuevos picos adaptativos. Es evidente
que se hace necesario un equilibrio entre la adaptación inme­
diata y la flexibilidad adaptativa lo cual implica siempre una
solución de compromiso.

La existencia de especies diferentes parece ser una con­
secuencia de la reproducción sexual en un ambiente heterogéneo
(Grant, i971); Dobzhansky (i937) decía 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 hibridación ilimitada. El aisla­
miento reproductivo es una condición necesaria para el manteni­
miento de los sistemas genéticos integrados (especies) y para
1a diversificación. La adquisición de aislamiento reproductivo
es lo que caracteriza a una nueva especie y su irreversibilidad
es imprescindible para que esta nueva especie se diferencie y
adquiera un sistema genético capaz de evolucionar en forma in­
dependiente y así ocupar un nuevo pico adaptativo.

En el seno de una misma especie, las características que
determinan su aislamiento respecto de otras especies están su­
J'etas a una intensa presión selectiva, puesto que la hibrida­
ción conduce a la producción de individuos con una adecuación
darwiniana muy baja. Cabria preguntarse ¿ qué ventaja selectiva
conduciría a la aparición de mecanismos de aislamiento inci­
pientes en una población homogénea?. porque en estas condicio­
nes, cualquier diferencia en el comportamiento reproductivo de
algunos individuos que pudiera producirse sería material sobre
el que actuaría la selección natural.



Entonces. ¿Cuáles serían las condiciones en las que se
podría explicar el origen de los mecanismos de aislamiento re­
productivo?. La condición necesaria que podría conducir al
aislamiento reproductivo es algún tipo de barrera extrínseca;
por ejemplo, el aislamiento geográfico 'o tal vez la heteroge­
neidad ambiental. que permitirían una diferenciación progresiva
como resultado de la adaptación 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 (i930) y elaborado más profundamente por
Dobzhansky (1940) postula que como subproducto de la divergen­
cia genética de dos poblaciones alopátridasl es posible el sur­
gimiento de incipientes barreras reproductivas postcigóticas
que se manifiestan cuando las poblaciones establecen un con­
tacto secundario disminuyendo la adecuación darwiniana de los
híbridos; al restablecerse el contacto entre las formas diver­
gentes es posible que estos mecanismos se perfeccionen por la
acción de la selección natural. que favorecerá a aquéllos indi­
viduos que tiendan a evitar los apareamientos entre las formas
divergentes , debido al valor adaptativo inferior de los hí­
bridos. Esto último constituye lo que se denominó la hipótesis
del reforzamiento. que implica que en un contacto secundario la
selección conduciría a la progresiva sustitución de los meca­
nismos postcigóticos por los precigóticos y fue sugerido origi­
nalmente por Wallace (1869) denominándose "efecto Wallace".

Recientemente. algunos autores han hecho énfasis en la
evolución de los sistemas de reconocimiento de pareja (SERPS)
(mate recognition systems de Paterson. 1976) y han tratado de
aclarar algunos conceptos. Asi. Butlin (1967) plantea que
cuando dos especies alopátridas establecen un contacto secunda­
rio, sus SERPs podrian seguir siendo similares y aún cuando la
esterilidad o la inviabilidad de los híbridos garantizan que no
haya flujo génico (en cuyo caso el proceso de especiación se
habría completado). la selección tendería 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 ecológicos (Brown y Wilson, 1956). Butlin sugiere



restringir el término reforzamiento del aislamiento a casos en
los que el aislamiento postcigótico no es completo. de modo que
la selección tendería a reducir el flujo genético favoreciendo
a aquéllos individuos que se apareen preferencialmente en forma
homogámica.

Huller (1942) propuso un modelo alternativo. la di­
vergencia genética que tiene lugar como resultado de los cam­
bios genéticos graduales que permitirían una progresiva adapta­
ción a las condiciones ambientales juega un papel importante en
el origen de las barreras tanto precigóticas como postcigóti­
cas. En este caso. el reforzamiento es posible pero puede ocu­
rrir meramente sobre un aislamiento precigótico preexistente.

En la literatura pueden encontrarse numerosos artículos
que dan apoyo experimental a la hipótesis del reforzamiento que
favorecería el origen selectivo de los mecanismos de aisla­
miento, en poblaciones naturales (ver Ehrman. 1965; Hanning.
i961; Anderson y Ehrman, i969; Crossley. 1974; DobzhansKy y
Pavlovsky. 1971; Wasserman y 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 de programas
de selección artificial las preferencias en el aparcamiento en­
tre poblaciones de una especie y entre especies diferentes (ver
los trabajos de Koopman, 1950; Ehrman. 1971. i973. 1979, 1983;
Dobzhansky, 1976 y col., 1976; Koepfer, 1987). También merece
destacarse el caso de Drosophila- paulistorum: las semiespecies
simpátridas presentan entre sí un mayor aislamiento precigótico
que las alopátridas. superpuesto al aislamiento postcigótico
incipiente; apoyando también, la hipótesis del reforzamiento
(Ehrman, 1965).

Por su parte, D. persimilis y D. pseudoobscura, un par de
especies sinmórficas. presentan un aislamiento etológico apre­
ciable. En poblaciones experimentales sometidas a regímenes se­
lectivos más o menos intensos ha sido posible seleccionar para
un mayor aislamiento etológico, el cual era tanto más intenso
cuanto menor era la eficacia biológica de los híbridos
(Koopman. 1950: Kessler. i966). Estos resultados parecen suge­
rir la existencia de un efecto retroactivo que favorece las



barreras de aislamiento precigótico al intensificarse las post­
cigóticas.

D. mojavensis y D. arizonensis son dos especies cactófilas
del grupo repleta. simpátridas en parte del área de
distribución de la primera. El aislamiento sexual entre pobla­
ciones simpátridas era mayor que entre poblaciones alopátridas
de ambas especies. también parece sugerir que en las zonas de
simpatría habría desplazamiento de caracteres para el aisla­
miento sexual (Wasserman y Koepfer, 1977; i980). Recientemente.
se ha logrado aumentar selectivamente el aislamiento senual.
aunque la respuesta a la ¡selección resultó asimétrica (Koepfer,
1987). Sin embargo. las observaciones (le Wasserman y Koepfer
podrían explicarse como efecto producido por el hecho que las
poblaciones que han establecido el contacto secundario son sólo
aquéllas cuyos SERPs son suficientemente diferentes (ver Bu­
tlin. 1967).

El desplazamiento de caracteres no es un fenómeno res­
tringido al género Drosophila. Littlejohn (1965)ha podido ve­
rificar que el canto nupcial de las poblaciones alopátridas de
HyJa erjngj y H. verreaux1 es muy similar, sin embargo, el
canto está mucho más diferenciado en las áreas 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 los ejemplos citados por ButlinI 1987).

Aunque las evidencias del origen selectivo del aislamiento
precigótico son abundantes. muchos trabajos recientes las
juzgan como controvertidas (Paterson, 1978: Templeton, 1981;
Butlin, 1987). La teoría de Huller parece haber revivido en los
últimos años ya que las evidencias de aislamiento precigótico
entre poblaciones alopátridas se han comenzado a acumular.
Huchas de tales evidencias provienen de los estudios llevados a
cabo con las especies del género Drosophila que pueblan el
archipiélago de Hawaii y que han dado un importante papel a la
selección sexual y al efecto fundador en el origen del ais­
lamiento etológico (ver Kaneshiro. 1976, 1980. 1983, 1987.
Kaneshiro y BoaKe, 1967; Kanesliiro y Val Giddings, 1987).



La divergencia adaptativa puede conllevar cambios en la
morfología, el comportamiento, el nicho ecológico, etc.. todos
estos atributos pueden a su vez contribuir al sistema de reco­
nocimiento de la pareja (Paterson. 1978). es decir no sólo a
barreras postcigóticas.

Estos últimos estudios contradicen la hipótesis que pos­
tula que los subproductos de la divergencia adaptativa serían
primariamente las barreras postcigóticas. que se reforzarían
luego de un contacto secundario con barreras precigóticas que
sobrevendrían. como resultado directo de la selección natural
contra los individuos que son más proclives a hibridarse
(hipótesis del reforzamiento).

Las evidencias que demuestran que el aislamiento en sim­
patría es mayor. también podrían explicarse como subproductos
colaterales de la selección que operaría para disminuir la
competencia (Templeton. 1981). Otros estudios teóricos sugieren
también evidencias contra la hipótesis del reforzamiento.
cuando los híbridos entre dos especies tienen menor adecuación
darwiniana. se alcanza una situación de equilibrio inestable,
en la que una de las formas. la más rara se extingue (ver Le­
wis, 1961; Hettler, 1957; Moran y Shaw. 1977). El reforzamiento
requiere una intensa presión selectiva en contra de la hibrida­
ción. Si esta pudiera ser ajustada de modo de evitar el derro­
che excesivo de gametas, o si la selección favoreciera aquéllos
híbridos con "fitness" mayor. el resultado predecible sería la
fusión de las poblaciones . en lugar del reforzamiento. Según
Templeton (1981).cuando existe un cierto grado de aislamiento
precigótico antes del contacto secundario, la hipótesis del re­
forzamiento puede funcionar. De cualquier modo, las condiciones
necesarias para el origen selectivo de las barreras precigóti­
cas parecen tan restrictivas que esta hipótesis es teórica­
mente poco probable.



1.1.3.Aislamiento reproductivo en e¿. género Drosoghjla.

Drosophila como modelo para el estudio de los mecanismos
de aislamiento.

El aislamiento reproductivo es el criterio que nos permite
asignar una población a la especie adecuada.

¿ Cómo podemos valorar el aislamiento reproductivo ?. Si
nuestro objeto de estudio son especies que coexisten en un área
determinada, es decir simpátridas, la búsqueda de híbridos en
1a naturaleza es el modo más directo de ponderar el aisla­
miento. La identificación de los presuntos híbridos naturales
es posible recurriendo al estudio de caracteres fenotípicos
(morfológicos. etológicos. ecológicos, 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. Más recientemente. el análisis del ADNmito­
condrial. ha permitido demostrar la introgresión del ADNmi­
tocondrial. sugiriendo eventos de hibridación antiguos ( Ferris
y col.. 1983; Powell. 1983; De Salle y col... i966). En cambio.
cuando estudiamos especies alopátridas. los experimentos de hi­
bridación son los que nos permiten analizar el aislamiento re­
productivo postcigótico en el laboratorio. Sin embargo. en es­
tos casos las conclusiones que se pueden extraer deben ser ana­
lizadas con cuidado.

Los estudios de hibridación experimental pueden llevarse a
cabo con relativa facilidad con la mayoría de las especies de
Drosophila. Esto. Junto al gran volumen de información que
existe acerca de diversos aspectos de la genética. la etología.
etc., hacen de las especies de este género un buen modelo para
los estudios evolutivos.

Por un lado, se cuenta con un conocimiento bastante sólido
de la sistemática y la taxonomía de los drosofílidos (ver
revisiones en Throckmorton. l975; Wheeler, 1981). Por otro. la
genética de muchas especies de Drosophua ha sido profundamente
estudiada. desde el ya tradicional análisis de sus cromosomas
politénicos. la genética de sus loci alozímicos hasta el estu­
dio de distintas fracciones del ADNnuclear y del ADNmitocon­



drial. Además, se ha estudiado la biologia reproductiva de mu­
chas especies. desde las pautas de cortejo. hasta ciertas ca­
racterísticas de su estrategia reproductiva.

Muchos grupos de especies son accesibles para realizar
estudios ecológicos. como por ejemplo los drosofílidos que uti­
lizan cactáceas (Barker y Starmer, 1982.).los que utilizan flo­
res como sitio de cría (Brncic. i983) y las especies micófagas
(ShorrocKs, 1982; Lacy, 1982; 1983).

Respecto de muchas especies se conoce no solo su dis­
tribución geográfica. sino también la distribución de la varia­
bilidad a nivel macrogeográfico.

El ejemplo más notable es el proyecto de estudio de los
drosofílidos de Hawaii. comenzado en los años ’60, que ha per­
mitido un avance importante en la comprensión de los mecanismos
de especiación y evolución en ambientes insulares (para una re­
visión ver Carson y Kaneshiro. 1976; Carson y Yoon, 1982). Al­
gunos grupos por otro lado. se han trans-formado en ejemplos pa­
radigmáticos de los procesos de especiación. el grupo de espe­
cies neotropicales D. Willinstoni es el caso más claro (ver más
adelante).

Estudios de hibridación en el género Drosopbua,

En el primer estudio de revisión del fenómeno de hi­
bridación en el reino animal (llaldane. 1922). se da cuenta de
un ünico caso en el que las especies involucradas eran del gé­
nero Drosophjla. este fue el de D. melanogaster y D. simulans

En el libro "Evolution in the genus Drosophjla" de Pat­
terson y Stone (1952),obra de referencia de los especialistas
de Drosophjla de su época, se citan 101 casos de hibridación
entre especies de este género. Desde la revisión de Patterson y
Stone, se han estudiado numerosos casos de hibridación interes­
pecífica. particularmente. los estudios de los drosofílidos de
Hawaii han permitido incrementar sustancialmente estos conoci­
mientos.

Recientemente. Bock (1984) resumió todos los casos en los
que la hibridación fue exitosa, incluyendo los ejemplos citados



por Patterson y Stone, modificados de acuerdo con la reciente
clasificación de Wheeler (1981).

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

Al cruzar dos especies puede obtenerse una amplia gama de
resultados. En primer lugar. puede ocurrir que las cópulas no
se produzcan, en general esto es muy común a menos que las es­
pecies estén cercanamente emparentadas. en otros casos, puede
producirse la cópula pero las hembras retienen los huevos, otro
resultado posible es la producción de híbridos que mueren en
alguna etapa de su ciclo vital. En algunos casos puede obte­
nerse solamente uno de los cruzamientos recíprocos, 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 categorías:

1.- Se producen solo larvas.
2.- Se producen solo pupas.
3.- Nacen unos pocos adultos, en general solo hembras.
ll.- El número de híbridos F1 es abundante.

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

y en menor número.
c) Son solo machos, siempre estériles.

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

Relaciones reproductivas en algunos grupos de especies
_s_elecc_i__onados_¿_

En la actualidad, el número de especies descriptas de
Drosophila es 1500 agrupadas en 15 subgéneros. de los cuales
los más importantes en cuanto a número de especies se refiere
son Drosophua y Sophophora (ver Wheeler. 1981).

A su vez las especies de cada subgénero se dividen en
grupos de especies de acuerdo a criterios morfológicos y cito­



lógicos que permiten un mejor manejo de la diversidad. Por de—
bajo de esta agrupación (que no tiene categoría de tazón) exis­
ten aün otras categorías. los subgrupos. los complejos y los
"clusters".

El análisis de las relaciones reproductivas en algunos
grupos de especies nos permitirá demostrar cuán valiosa puede
ser la información que se obtiene a partir de los experimentos
de hibridación.

Subgénero Sophophora.

Este subgénero incluye más de 200 especies, de las cuales
más 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 w1­
IIIHStOHi se consideran como ejemplos paradigmáticos de la es­
peciación alopátrida (Ayala. 1975; Dobzhansky y Powell. 1975;
Ehrman y Powell. 1982). Este grupo consta de por lo menos 15
especies muy emparentadas, endémicas de la región neotropical.
Seis de ellas son especies sinmórficas.

Mediante un profundo estudio que incluyó las relaciones
citológicas, reproductivas y alozimicas. Ayala y col. (1974a)
creyeron estar frente a un modeloque les permitiría cuantifi­
car cuánta diferenciación genética tiene lugar en el proceso de
especiación. De esta manera pudieron reconocer cinco niveles de
divergencia evolutiva:

1.- Poblaciones locales: entre las que hay muy poca dife­
renciación genética en loci que codifican proteínas 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 alopátridas entre las que
existe un aislamiento reproductivo incipiente (esterilidad par­
cial de los híbridos) y la diferenciación genética alcanza va­
lores de D: 0.23.

3.- Semiespecies: sobrepuesta a la parcial esterilidad de
los híbridos. el aislamiento sexual es casi completo. de tal



modo, la coexistencia en simpatría de más de dos semiespecies
es posible y la diferenciación genética en este nivel es. sin
embargo. similar al anterior D: 0.226.

4.- Especies gemelasl hermanas ("sibling species") o sin­
mórficas: en este caso el aislamiento sexual es completo, pero
la gran diferenciación genética (D: 0.74) no ha estado acompa­
ñada por diferenciación morfológica.

5.- Especies alomórficas: D. nebulosa es un pariente cer­
cano del grupo de especies sinmórficas integrado por D. Ivi­
111nston1, D. tropicaljs, D. pauljstorum y D. equinoxialjs, de
las que se diferencia morfológicainente y en su comportamiento
sexual. La divergencia genética de 1). nebulosa respecto del
resto es muy alta D: 1.056.

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

Si dirigimos nuestra atención a las semiespecies de D.
paulistorum, puede verse que con mayores o menores dificultades
los cruzamientos son posibles y que el resultado más común es
la esterilidad parcial de los híbridos (hembras fértiles y ma­
chos estériles), aunque en algunos cruzamientos la descendencia
es totalmente fértil (Ehrman y Powell. 1982). El fuerte aisla­
miento precigótico (etológico) Junto a la incipiente barrera
que significa la esterilidad de los machos híbridos podría in­
ducirnos a considerar a cada semiespecie como una especie
plena, que no podrían ser reconocidas por un taxónomo clásico
porque el aislamiento reproductivo en este caso no ha estado
acompañado por diferenciación morfológica.

El estudio del grupo obscura también ha proporcionado
grandes aportes a la teoría evolutiva. Consta de aproxi­
madamente 20 especies y se reconocen dos subgrupos. cuya dis­
tribución incluye las regiones Paleártica, Heártica, Neotropi­
cal y Etiópica (LaKovaara y Saura, 1982).

D. pseudoobscura es una de las especies que se han estu­
diado con mayor detalle. Entre las dos subespecies alopátridas
descriptas existe un aislamiento reproductivo incipiente (los
machos híbridos son estériles en uno de los cruzamientos recí­



procos). La diferenciación genética entre ambas es baja (D:
0.11) (Ayala y col.. 19741)). menor que la encontrada entre su­
bespecies del grupo willinstoni'.

D. persimilis es una especie sinmórfica de D. pseudoobs­
cura. La descendencia híbrida es también parcialmente estéril
en ambos cruzamientos recíprocos. Ambas especies parecen estar
fuertemente aisladas a nivel precigótico. siendo la frecuencia
de híbridos naturales de sólo 1/15.000. La esterilidad de los
machos híbridos se ve reforzada por una menor viabilidad de las
las siguientes generaciones híbridas, Junto con diferencias en
su nicho ecológico.

El cuadro que se nos presenta al analizar los experimentos
de hibridación en el grupo obscura parece sugerir que la
cruzabilidad es mayor que en el caso analizado previamente.
aunque solo cuando las especies están cercanamente emparenta­
das.

Por su parte, la distribución del grupo melanogaSter pa­
rece ser principalmente asiática aunque algunas especies han
alcanzado Africa y Oceanía y tres especies son cosmopolitas
(Lemeunier y Ashburner. 1984). El grupo consta de 12 subgrupos
entre los que melanogaster es el más diverso.

Recientemente se estudiaron con gran detalle cuatro espe­
cies de este subgrupo. las especies cosmopolitas D. me­
lanogaster y D. simulans; y 1). mauritiana y D. secheuia endé­
micas de las islas Hauritius y de las Seychelles, respectiva­
mente (ver González y col.. 1982; Lachaise y col., 1986).

Las cuatro son sinmórficas y sólo sutiles diferencias de
la genitalia de los machos permite distinguirlas. Hientras que
D. mauritiana. simulans y sechelli‘a son homosecuenciales. es
decir que el patrón de bandeo de sus cromosomas politénicos es
indistinguible. D. melanogaster difiere por una larga inversión
paracéntrica.

Las relaciones reproductivas entre estas especies también
sugieren un cercano parentesco (Lachaise y col.. 1986). De los
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



con cualquiera de las otras, sólo individuos del mismo sexo del
progenitor melanogaster aparecen en la F1 e invariablemente son
estériles. En el resto de los cruzamientos los híbridos son
parcialmente estériles (hembras fértiles y machos estériles).

El escenario en el que parece haber ocurrido la diferen­
ciación de este complejo de especies son las islas del océano
Indico. siguiendo un modelo alopátrida.

Lachaise y col. (1986) sugieren que
tuando mecanismos postcigóticos sino

no sólo estarían ac­
también precigóticos.

fundamentando esta suposición en las asimetrías que se observan
"en el éxito de algunos cruzamientos. junto con las asimétricas
preferencias en el apareamiento. detectadas entre D. mauritjana
y D. simulans (Watanabe y Kawanishi, 1979. 1981).

El amplio conocimiento que se está alcanzando de estas
especies: ADN mitocondrial (Solignac y Honnerot. i986); ADN re­
petitivo y de copia única (Strachan y col.. 1982); alozimas
(González y col., 1982) y del comportamiento de cortejo
(Lemeunier y Ashburner. i964) convierten a este complejo en uno
de los más promisorios para el estudio de la especiación.

Subgénero Drosophila

El subgénero Drosophua es el que cuenta con el mayor nü­
mero de especies.

Los experimentos de hibridación revelaron que el grupo de
especies virili‘s presenta una alta tasa de cruzamientos in­
terespecíficos. todas las especies de este grupo se cruzan con
al menos alguna otra especie (ver Tabla II. Bock. 1984).

Uno de los grupos más importantes. no sólo por el gran
número de especies que comprende. sino también por el interés
que ha despertado desde hace unos 25 años es el de los drosofí­
lidos de Hawaii ( ver: Carson y Kaneshiro, 1976: Carson y Yoon.
1982).Unade las causas que justifica el amplio interés en este
particular grupo, reside en que se conoce la edad geológica de
las islas del archipiélago: Kauai es la más antigua (5,6 millo­
nes de años) y Hawaii la más reciente (menos de un millón de
años). La colonización de las islas tiene una antigüedad máxima
y a partir del arribo de los primeros colonizadores (unos pocos



inmigrantes, tal vez sólo una hembra fecundada. según Carson,
1975) la radiación de este grupo resulta sorprendente. actual­
mente hay más de 500 especies descriptas.

La diversificación de este grupo ha conllevado una gran
diferenciación morfológica, lo que condujo a los primeros tazó­
nomos a describir nueve géneros. Las revisiones posteriores
permitieron concluir, basadas en evidencias citológicas. que
existían solo dos (Carson y Kaneshiro. 1976).

El grupo de especies denominado "alas pintadas" ("picture
winged") constituido por más de 100 especies ha sido el más
estudiado. La gran diferenciación morfológica que éstas presen­
tan muchas veces no está relacionada con la escasa diferencia­
ción genétical sin embargo la posibilidad de obtener híbridos
interespecíficos es mayor de lo que cabría esperar de acuerdo a
las diferencias morfológicas y etológicas (Cradock. 1974). Los
experimentos que se realizaron con 28 especies demostraron que
20 de ellas eran capaces de hibridar y que en el 16 Z de los
cruzamientos se producía F1 (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 I). differens descripta con posterioridad.
conforman el grupo planitibja. D. silvestrjs y D. heteroneura
son homosecuenciales. pero su polimorfismo cromosómico es dife­
rente. Ambas son simpátridas en los mismos ambientes de Hawaii.
Por otra parte, D. planjtibia se encuentra en la isla Maui. ve­
cina de Holokai donde se encuentra 1). differens. La hipótesis
más plausible sugiere que las especies de la isla más joven ha­
brían derivado de ancestros de las islas más antiguas. La dife­
renciación genética entre estas especies es sorprendentemente
baja (ver Cradock. 1979).

Las barreras de aislamiento entre las cuatro especies
conforman un patrón bastante claro. Por un lado, los mecanismos
postcigóticos del tipo esterilidad parcial de los machos hí­
bridos F1. prevalecen entre las especies alopátridas re­
cientemente formadas; por otro lado. D. planjtjbia y D. diffe­
rens. alopátridas. viven en islas vecinas que habrían estado
unidas en tiempos no muy remotos, presentan aislamiento repro­
ductivo postcigótico. Finalmente. las simpátridas D. hetero­
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neura y D. silvestris solo producen híbridos completamente fér­
tiles cuando las hembras son silvestri's, el cruzamiento recí­
proco no se puede obtener. En la naturaleza se detectaron hí­
bridos entre estas especies. pero tales- eventos de hibridación
son muy poco frecuentes (ver Kaneshiro y Val. 1977). por lo que
CradocK concluye que la principal barrera que mantiene aisladas
esta especies es precigótica (etológica). Posteriormente Kanes­
hiro (i976) analizó los mecanismos de aislamiento etológicos en
el grupo plani'tjbja. La regla, en este caso. parece ser un
fuerte aislamiento precigótico entre especies simpátridas. En­
tre planjtjbja o differens y las simpatridas silvestris o hete­
roneura, existe un fuerte aislamiento precigótico asimét'rico.
Las hembras de las especies de las islas más recientes (Hawaii)
aceptan con mayor facilidad a los machos de las especies de las
islas más antiguas que las hembras de las islas más viejas res­
pecto de los machos de las poblaciones más recientes. La asime­
tría en los patrones de aislamiento llevaron a Kaneshiro (i976;
1980) a elaborar una teoría en Ja que los efectos de eventos
fundadoreshque según Carson habrian acompañado la coloniza­
ción. sobre los patrones de cortejo, podria permitir establecer
no sólo las relaciones filogenéticas entre estas especies sino
también la direccionalidad del cambio (ver Kaneshiro, 1987 para
una revisión). Es llamativa en la discusión anterior la oportu­
nidad del origen del aislamiento precigótico entre especies
simpátricas. en este caso no como un refuerzo del aislamiento
postcigótico incipiente preexistente adquirido en alopatría
(este parece ser nulo), contrariando de este modo el modelo de
especiación alopátrida clásico. En este caso, una verdadera
revolución genética (probablemente en unos pocos genes) acompa­
ñando el evento fundador parece haber producido el fuerte ais­
lamiento sexual entre D. silvestris y D. heteroneura.

Los estudios de las filogenias etológicas iniciados por
Kaneshiro (i976 y 1980) contituyen un tema de gran interés de
la biologia evolutiva actual. La interpretación de las asime­
trías en el aislamiento sexual en distintos grupos de especies
es diferente (ver también Watanabe y Kawanishi. i979; Wasserman
y Koepfer. i980) y la validez de tales filogenias para deter­
minar el sentido del cambio es objeto de discusión (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 hibridación.

El análisis de los experimentos de hibridación en el gé­
nero Drosophila permite extraer algunas conclusiones.

1.- La hibridación experimental debe analizarse con mucho
cuidado ya que su extrapolación directa a lo que tiene lugar en‘
la naturaleza .no siempre puede ser representativa de la reali­
dad. Block (1975)ha revisado las evidencias de hibridación na­
tural en Drosophi'la. Solo cinco de tales casos a los que deben
sumarse los casos citados por Carson y col. (1975) entre dos
especies hawaiianas D. setosimentum, y 1). ochrobasis y, el ejem­
plo ya citado de D. heteroneura y D. silvestri‘s.

2.- Los cruzamientos en el laboratorio tienen lugar. en
general. entre especies cuyo parentesco es cercano. La falta de
éxito de los intentos para liibridar especies menos relacionadas
tendrían una base etológica y/o de incompatibilidad mecánica o
se basarían en la conocida reacción de inseminación.

3.- Los posibles resultados de un experimento de hibrida­
ción pueden representar distintos grados de semejanza genética.
El análisis de la descendencia. cantidad y características de
los híbridos. así como la cruzabilidad de dos especies, podría
brindarnos datos para interpretar las relaciones filogenéticas.
Estas evidencias estarán tanto más fundamentadas cuando pueden
contrastarse con otro tipo de datos.

4.- La distribución de las especies en poblaciones locales
también puede conllevar un cierto grado de diferenciación. de
modo que un resultado posible al hibridar presuntas poblaciones
de una misma especie podria ser la demostración de la
existencia de diferenciación incipiente. razas o subespecies
más o menos aisladas reproductivamente. en el seno de lo que se
reconocía como una especie homogénea.
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1.2. Significado adaptativo del polimorfismo cromosómico.

Desde el descubrimiento de los cromosomas gigantes de los
núcleos de las glándulas salivales de Drosophjla el género se
ha transformado en un material ideal para los estudios de los
mecanismos poblacionales microevolutivos.

1.2.1. Recombinación y polimorfismo cromosómico.

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

Ningún par de individuos es genéticamente idéntico (salvo,
claro está. el caso de gemelos idénticos). Si bien. la fuente
última de toda variación es la mutación. la cual introduce va­
riantes genéticas nuevas en la población, las especies de re­
producción sexual cuentan con un mecanismo que les permite dis­
poner en forma inmediata de variabilidad. la recombinación.

La recombinación es una resultante de tres procesos que
constituyen el sistema recombinacional (Carson. 1957): a) el
entrecruzamiento entre los cromosomas homólogos ("crossing
over"); b) la segregación al azar de los mismos y. c) la reu­
nión aleatoria de los gametos. De este modo. cuanto mayor sea
la frecuencia del entrecruzamiento, el número de cromosomas de
una especie y la exogamia, es decir los cruzamientos entre in­
dividuos no emparentados. mayor será también la recombinación y
por consecuencia la variabilidad.

El proceso de recombinación conlleva un costo por la
aparición de formas recombinantes de menor valor adaptativo,
pero simultáneamente. permite la reunión en un mismo individuo
de mutaciones favorables surgidas en individuos diferentes y de
esta manera la producción de combinaciones más favorables.

Ahora bien. el genoma de un individuo es un sistema inte­
grado por unidades interactuantes. los genes individuales. y
son los individuos (es decir los genomas) los que presentan
diferencias selectivas. La recombinación. 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 adecuación darwiniana. De este modo, niveles
altos de recombinación. conferirían a la población mayor plas­
ticidad adaptativa. a expensas de su capacidad de adaptación
inmediata. En ciertas condiciones. por ejemplo cuando existen
interacciones epistáticas entre los genes. la selección favore­
cerá aquéllos mecanismos que restrinjan la recombinación y per­
mitan que ese bloque genético se herede como una unidad.

Carson (1957) visualizó la cantidad de recombinación como
una propiedad adaptativa. es decir, sujeta al control de la se­
lección natural. La. solución a este problema. es una solución
de compromiso. Por un lado, no hay tanta recombinación como
para que se rompan los bloques genéticos interactuantes. ni tan
poca como para resultar en rigidez evolutiva. q'ue lleve tarde o
temprano a una eventual extinción por no poder hacer frente a
un desafío ambiental.

La especie humana. con su alto número cromosómico. tiene
un sistema recombinacional abierto y por lo tanto, una gran
flexibilidad adaptativa. comparativamente con especies cuyos
sistemas genéticos estaria sujetos a niveles de recombinación
restringidos. Las especies del género Drosophua parecen repre­
sentar claros ejemplos de sistemas recombinacionales restringi­
dos. Por un lado. los números cromosómicos más altos (2 n: 12)
han sufrido reducciones debidas a reordenamientos del tipo Ro­
bertsoniano (White. 1973). por otro, la ausencia de recómbina­
ción en la meiosis de .los machos y debido a los polimorfismos
cromosómicos que actúan como verdaderos supresores de la recom­
binación en los heterocigotos.

La presencia en una población de dos o más variantes gené­
ticas. cuando la frecuencia del tipo más raro no puede ex­
plicarse por mutación recurrente. se define como polimorfismo.

Huchas especies exhiben polimorfismos particulares
determinados por la coexistencia de variantes que consisten en
secciones cromosómicas invertidas, las inversiones, las cuales
pueden incluir al centrómero, en cuyo caso se denominan peri­
céntricas, o no incluirlo, paracéntricas.

El polimorfismo cromosómico más comün. sino excluyente. no
sólo en las especies de Drosophila. sino también en especies de
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otros géneros de dípteros como Seiara. Simuuum. Chjronomus,
etc., (ver White. 1973. para una revisión) es el debido a in­
versiones paracéntricas. Las inversiones pericéntricas, en cam­
bio. son raras en Drosophi'la y más frecuentes en otros grupos
tales como por ejemplo los ortópteros (ver Hewitt. 1979) y los
vertebrados (ver Reig, 1964).

La detección de las inversiones paracéntricas en los dip­
teros es posible por el detallado análisis citológico que per­
miten los cromosomas politénicos (cariología zeta de White.
1978), mientras que este tipo de cambio cromosómico es muy di­
fícil de detectar en grupos en los que este análisis no es po­
sible.

Las consecuencias genéticas de las inversiones son varias.
En primer lugar. alteran la posición relativa de los genes 1n­
cluidos en el segmento invertido (efecto de posición). También
cambia las relaciones de ligamiento de los diferentes loci y
actúan como mecanismos que reducen la recombinación. En los
heterocigotos para una inversión (heterocariotipos). el en­
trecruzamiento dentro de la región invertida tiene como conse­
cuencia la producción de un 50 Z de gametos desequilibrados y,
sólo serán viables los gametos portadoras de las cromátidas que
no hayan participado en el evento de recombinación. Sin em­
bargo, la reducción de la fertilidad de los heterocariotipos se
puede evitar, en Drosopnua. por la supresión de la recombina­
ción en los machos. y por un mecanismo que permite que los pro­
ductos aberrantes se dirijan a los corpñsculos polares y no a
los óvulos, en la meiosis (le las hembras heterocariotípicas.

Como consecuencia, el segmento invertido. que contiene una
combinación genética particular, se heredará como un bloque.
constituyendo lo que se denomina un supergen (Darlington y
Hather (19'49). Si los alelos incluidos en el mismo producen
cooperativamente alguna característica adaptativa se dice que
están coadaptados (Rieger y col.. 1976).



1.2.2. El polimorfismo cromosómico de Drosoghjla: algunas par­
ticularidades.

Se ha estudiado el polimorfismo cromosómico de numerosas
poblaciones de muchas especies de Drosophua (ver revisiones en
Patterson y Stone. 1952; Dobzhansky. 1970; Sperlich y Pfriem,
1986). Huchas de las inversiones que han ocurrido se han fijado
en algunas especies mientras que algunas constituyen polimor­
fismos. Sólo 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 los patrones de bandeo
de sus cromosomas politénicos. Carson y col. (1967) introduje­
ron el término especies homosecuenciales para tales grupos.

La mayoría de las especies son polimórficas para distintas
ordenaciones de genes (o secuencias de bandas). Algunas como D.
subobscura son muy polimórficas ya que presentan más de 80 or­
denaciones diferentes imputables a 61 inversiones (Krimbas y
LouKas, 1980). Otras especies en cambio, son muy poco polimór­
ficas como ocurre con las especies del grupo VIPIIIS (Patterson
y Stone. 1952) y otras son. monomórficas.

Otro aspecto llamativo del polimorfismo cromosómico en
Drosophila se da en relación a la distribución de las inversio­
nes en el cariotipo. Por ejemplo. D. villistonj es altamente
polimórfica y las inversiones se encuentran distribuidas en to­
dos sus cromosomas (Da Cunha. 1960). D. pseudoobscura y D.
guaramunu presentan una distribución 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 más de 15 ordenaciones está concentrado en su cromo­
soma 3 (ver revisión en Dobzhansky, 1970 y Brncic, 1985).

Entre las especies del grupo repleta, la mayoría de las
inversiones. tanto las que se encuentran comodiferencias fija­
das entre especies. como las polimórficas no están distribuidas
al azar (Wasserman, 1982 b). El número de inversiones en fun­
ción de la longitud de eucromatina (índice de inversiones) va­
ría según el cromosoma (0,45; 0,62; 0.17 y 0.27 para los cro­
mosomas x, 3. 4. 5 respectivamente y i 3.13 ! para el cromosoma
2.
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1.2.3. Polimorfismo cromosómico: distribución geográfica.

Las inversiones son sucesos únicos no recurrentes. desde
el momento en que una nueva inversión se origina habrá captu­
rado una combinación particular de genes y a partir de este mo­
mento, y en tanto que su frecuencia comienza a aumentar en la
población. la recombinación (por medio de los raros eventos de
doble entrecruzamiento) y la mutación tenderán a restablecer la
variación de la nueva ordenación.

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 desafío ambiental
puede ser distinto. las mismas ordenaciones pueden diferen­
ciarse genéticamente como resultado de la adaptación a las con­
diciones locales.

Como señalan Dobzhansky (1970) y Brncic (1985). la impor­
tancia adaptativa de los polimorfismos cromosómicospara inver­
siones es actualmente un concepto firme. Las ordenaciones cro­
mosómicas tienden a mantenerse en situaciones de equilibrio en
cada población. También en poblaciones de laboratorio las va­
riantes cromosómicas tienden a alcanzar las mismas frecuencias
en el curso de las generaciones como ocurre con D. pseudoobs­
cura y D. villinstoni o 1). pauustorum. Sin embargo. cuando las
variantes cromosómicas que se utilizan para generar poblaciones
de laboratorio son de procedencia geográfica diferente, el re­
sultado es errático e impredecible (Dobzhansky. 1970). La in­
terpretación de estos resultados es por un lado sencilla: las
mismas ordenaciones tienen diferentes sistemas coadaptados de
genes en distintas poblaciones y por otro, más compleja, ya que
se supone que esta coadaptación permite que los heterocarioti­
pos posean una elevada aptitud.

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



l-lay 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 rígi­
dos). Dobzhansky (1970) señala que muchas especies, D. melano­
gaster, D. inmigrans, D. anannasae, etc. presentan poli­
morfismos con poca o ninguna diferenciación geográfica.

D. pavanj, una especie del grupo mesophragmatjca, endémica
de América del Sur. constituye un claro ejemplo de polimorfismo
rígido. En este caso. tal característica del polimorfismo
cromosómico parece depender de una mayor aptitud darwiniana
casi universal de los heterocariotipos respecto de distintos
componentes (ver revisión en Brncic, 1985).

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

Algunas especies con polimorfismos del tipo flexible mues­
tran patrones de diferenciación geográfica que indican que las
poblaciones centrales tenderían a ser más polimórficas que las
poblaciones marginales (Brussard, 1981};Sperlich y Pfriem.
1986). Estos patrones dieron lugar a diferentes interpretacio­
nes. Dobzhansky (1970) postuló que las poblaciones centrales
son más diversas y ricas ecológicamente. de modo que las dife­
rentes inversiones podrían explotar preferencialmente porciones
diferentes de un ambiente heterogéneo. El empobrecimiento eco­
lógico de las poblaciones marginales, por su parte. representa­
ría un ambiente precario. con menos nichos potenciales y expli­
caría a su vez. la menor variabilidad cromosómica. Carson
(1959) supone que las poblaciones marginales presentan condi­
ciones ambientales más restrictivas y que, en estas condicio­
nes, se requerirían mayores niveles de recombinación para pro­
veer nuevas combinaciones de alelos, como los polimorfismos
para inversiones reducen la recombinación, la selección favore­
cería a los homocigotos en la periferia de la distribución
(homoselección cariotípica); a diferencia de lo que ocurriría
en las poblaciones centrales, donde la selección sería favora­
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ble a los heterocigotos (heteroselección cariotípica). Ambas
explicaciones coinciden en que en los ambientes marginales se­
ría más adaptativa la especialización y se diferencian en que.
en un caso. los genotipos especializados ya existían
(Dobzhansky), mientras que la hipótesis de Carson se basa en la
aparición de tales novedades por recombinación. Las condiciones
ambientales de las poblaciones marginales son más inestables.
por lo que Lewontin (19714)sostiene la necesidad en tales am­
Dientes de un mayor polimorfismo genético para preservar una
cierta plasticidad adaptativa y coincidentemente con Carson se­
ñala que no se {favorecería el polimorfismo cromosómico porque
restringe la recombinación. pero en oposición con este autor.
Lewontin señala que no son homocigotos particulares y especia­
lizados los que se seleccionan en los inestables ambientes mar­
ginales, sino que son diferentes genotipos los que se seleccio­
nan en momentos distintos.

La hipótesis de Lewontin es la única que explica adecuada­
mente la falta de correlación entre la variabilidad cromosómica
y génica en las poblaciones marginales (ver por ejemplo Ayala y
col., 1971.1972).

Hás recientemente, Wallace (1984. citado por Brussard,
1984) propuso una cuarta interpretación del patrón central —
marginal del polimorfismo cromosómico de algunas especies de
Drosopnjla Según este autor, si suponemos que los heterocigo­
tos tienen una mayor capacidad competitiva. se verán favoreci­
dos en las áreas con mayor densidad de población (poblaciones
centrales). En la medida que nos alejamos hacia las zonas
marginales. la probabilidad que una hembra encuentre un hábitat
apropiado disminuye, así como la probabilidad de supervivencia
de su descendencia. En estas condiciones, es más probable la
supervivencia de crias de unos pocos individuos que la de una
pequeña población competitivamente más apta y polimórfica.(ver
Brussard, 1984 para una reciente revisión del tema).

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

White y otros autores (l’revosti 1978) han apuntado hacia
una explicación basada en consideraciones simplemente históri­
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cas. Algunas inversiones no han alcanzado las áreas marginales
o sino la actual distribución de una especie es diferente de la
que ostentaba en el pasado.

1.2.4. El significado adaptativo del polimorfismo cromosómico.

El concepto de coadaptación está intimamente ligado a los
polimorfismos para inversión en Drosophua.

Uno de los efectos genéticos sobresalientes de las inver­
siones es la disminución de la recombinación, que sólo sería
favorable si la inversión contiene complejos de genes coadapta-—
dos, supergenes, coadaptados con los complejos de genes homólo­
gos de otros arreglos cromosómicos.

El concepto de coadaptación fue propuesto por Wallace
(1953)y explicita que la adecuación darwiniana depende de las
interacciones específicas entre los genes (ver Wallace. 1968;
Dobzhansky, 1970; Carson, 1982). Este concepto se contrapone a
la idea de que la adecuación depende de la sumatoria de los va­
lores de adecuación de cada uno de los genes individuales.

Toda nueva inversión que aparece en una población debe te­
ner una ventaja adaptativa que permita su mantenimiento y su
propagación. Para explicar esto último se propusieron dos hipó­
tesis. Por un lado, Sperlich (ver su reciente revisión Sperlich
y Pfriem. 1986) sostiene que los efectos de posición pueden ser
los responsables de la ventaja. Sin embargo, esta hipótesis no
es plausible. ya que requiere la coincidencia de dos eventos
raros. la inversión y efectos de posición ventajosas. La se­
gunda hipótesis sugiere que la nueva inversión podría resultar
ventajosa si capturara un complejo de genes coadaptados que ya
se encontraran en desequilibrio de ligamiento.

PraKash y Lewontin (1966) 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 inversión independientes de una se­
cuencia ancestral. denominada "hipotético". El conjunto de or­
denaciones derivadas de una y otra se dicen pertenecientes a
las filadas "standard" y santa Cruz, respectivamente
(Dobzhansky, 1970) y llevan combinaciones distintas para los
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genes Pt-lO y alfa-amilasa. Ho sólo las inversiones se diferen­
cian genéticamente, sino que también dicha diferenciación se
habría mantenido por varios millones de años por selección na­tural.

La coadaptación genera asociaciones gaméticas entre genes
e inversiones; estas asociaciones han sido detectadas en nume­
rosas oportunidades. pero es difícil diferenciar. en estos ca­
sos. si estas asociaciones son debidas a fenómenos históricos o
a selección. El único trabaJo en el cual se comprobó fehacien­
temente la coadaptación es en una población natural de D. su­
bobscura. En este caso, las asociaciones entre inversiones y
alozimas no podrían ser explicadas como una situación transito­
ria de disminución de un desequilibrio de ligamiento inicial
(efectos históricos). Tales asociaciones parecen variar esta­
cionalmente. Estos resultados estarían indicando la existencia
de familias de supergenes con una secuencia de bandas determi­
nada y cada uno de ellos tendría diferentes valores selectivos
en distintas estaciones (l-‘ontdevila y col.. 1983).

Los cromosomas politénicos constituyen un registro fósil
viviente de aquéllas inversiones que resultaron evolutivamente
exitosas. Hartl (i977) propone que la evolución de los sistemas
genéticos coadaptados tendría lugar a través de tres etapas;
una inicial, en la que es necesaria una cierta epistasis. otra
en la que se suprime la recombinación (por ejemplo mediante
inversiones) y una fase final en la que la selección perfec­
ciona los bloques coadaptados.

La reducción de la recombinación podría conllevar un pro­
ceso de divergencia en el- contenido genético de las diferentes
ordenaciones. Este proceso podría llevar a una ampliación del
espectro de nichos ecológicos que ocupa la especie, resultando
en poblaciones con variantes cromosómicas que ocupan diferentes
subnichos y así un mejor aprovechamiento del ambiente. Comove­
remos más adelante, la subdivisión del habitat podría explicar
adecuadamente el mantenimiento de los polimorfismos.

Dobzhansky (1948) observó que los heterocigotos para in­
versiones eran adaptativamente superiores comparados con los
homocariotipos correspondientes. Este resultado recuerda la he­
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terosis que se observa cuando se cruzan líneas puras de dife­
rente origen. La explicación genética que se dio a esta supe­
rioridad de los heterocariotipos fue, que cada ordenación gené­
tica era portadora de bloques de genes distintos entre los que
existían algunos alelos deletéreos recesivos que eran enmasca­
rados por los alelos dominantes ventajosos del cromosoma homó­
logo. A esto se agregaban efectos epistáticos y la sobredomi­
nancia que exhibían algunos genes. Desde aquél momento la supe­
rioridad de los heterocariotipos se comprobó en numerosos casos
para varios componentes de la adecuación darwiniana (ver revi­
siones en Dobzhansky, 1970 y Brncic. 1985). Esta superioridad
según Lerner (1954) y Carson (1959) podría explicarse por la
mayor homeostasia que conferiría la heterocigosis génica frente
a los cambios ambientales.

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

Wasserman (1972) sugiere que la selección natural podría
actuar a tres niveles de organización de la variabilidad cromo­
sómica.

En primer lugar reconoce la existencia de un nivel génico.
en el cual las ordenaciones cromosómicas no tendrían valor se­
lectivo "per se". Solo actuarían como vehículos pasivos de. los
alelos presentes en una secuencia. En este caso. el manteni­
miento del polimorfismo sería posible si hubiera heterosis gé­
nica en uno o más genes.

El segundo nivel sería el de la selección cariotípica. En
este caso. todos los cromosomas de un arreglo dado serían por­
tadores de alelos similares, diferentes de los de otras ordena­
ciones. La selección cariotípica ocurre porque las distintas
ordenaciones controlan la adaptación a porciones diferentes del
ambiente. Con este tipo de selección. el polimorfismo podría
mantenerse si el ambiente es heterogéneo o si hubiera selección
dependiente de las frecuencias contra el homocariotipo más co­
mün.

El último nivel de organización considerado por Wasserman
es la selección supergénica que remarca la organización de los
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genes a lo largo del cromosoma. Existen interacciones epistáti­
cas entre los alelos ubicados en una misma ordenación. Cada
arreglo cromosómico sería según este modelo una familia de su­
pergenes distintos en cada población. En esta situación. los
bloques de genes coadaptados de la misma familia podrían rom­
perse en los homocigotos y resultar en selección dependiente de
las frecuencias en contra del arreglo más común, lo cual con­
llevaría una ventaja del heterocariotipo más común.

Wasserman (1968) pudo demostrar que el polimorfismo podría
mantenerse no sólo cuando hay heterosis sino también bajo cier­
tos niveles de recombinación y selección, aún cuando el valor
del "fitness" de uno de los homocariotipos sea el mayor. En es­
tas condiciones, el efecto de la recombinación induciría hete­
rosis aún cuando esta no existía.

1.2.5. Polimorfismo cromosómico: mecanismos para su mante­
miento.

Huchos estudios han demostrado que el polimorfismo
cromosómico para inversiones está relacionado con la adapta­
ción. Tanto las variaciones geográficas correlacionadas con
gradientes altitudinales y/o geográficos. como los cambios
estacionales de las frecuencias relativas de los distintos
arreglos cromosómicos. en muchas especies parecen corroborar el
valor adaptativo de los polimorfismos (ver revisiones en Dobz­
hansky. 1970; Brncic. 1985)

Cuando se comenzó a constatar la existencia de cambios es­
tacionales, éstos parecieron desconcertantes ya que sólo podían
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
acción de la selección natural sino también que esta podía ser
muy potente.

Wright y Dobzhansky (i946) y DobzhansKy y PavlovsKy (i953)
lograron estimar los valores de la adecuación darwiniana
("fitness") de tres cariotipos. en poblaciones experimentales
de D. pseudoobscura con diferentes frecuencias iniciales de los
arreglos "standard" (st) y Chiricanua (CH). El fitness de los
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heterocariotipos fue siempre superior que el de ambos homoca­
riotipos, estas diferencias selectivas entre los tres carioti­
pos son tales que es posible el mantenimiento del polimorfismo.

Los mecanismos selectivos que podrian explicar el manteni­
miento de los polimorfismos se agrupan bajo el nombre común de
selección equilibradora (ver Iledrick, i963, pag. 444).

El modelo más 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) A1 y
A2; ¡“A1, AIAE y AEAE son los tres genotipos posibles y si w“,
wie, wea son los valores de íitness de cada uno de ellos res­
pectivamente, la condición para el mantenimiento del polimor­
fismo es que

"11 < "12 > "22

Este modelo, denominado equilibrio heterótico. sin embargo
no es adecuado para explicar el mantenimiento de polimorfismos
multialélicos (loci con más de dos alelos). porque la ventaja
de los heterocigotos sobre los respectivos homocigotos no es
condición suficiente para producir un equilibrio estable.
Lewontin y col. (1978) han demostrado que las condiciones nece­
sarias para el mantenimiento de polimorfismos múltiples son:

WiJ > (Wii + / 2

WiJ' < WiK + WJ'K

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

A partir de los años 60. la inclusión en las discusiones
teóricas de factores ecológicos permitió a la genética -de po­
blaciones alcanzar un mayor realismo. La consecuencia de esta
transformación conceptual. que ha llevado a una interrelación
más estrecha entre la ecología y la genética, hizo posible la
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elaboración de modelos más reales en términos ecológicos (ver
Chrisitiansen y Fenchel. 1977; Brussard, 1978).

Así. el concepto de fitness se modificó de tal modo que
sus valores dependen no solamente del genotipo particular, sino
también del ambiente en el que se encuentra tal genotipo. El
ambiente incluye factores abióticos y bióticos, como com­
petidores. predadores y parásitos y la composición genética de
la población.

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

Consideremos en primer lugar las condiciones necesarias
para el mantenimiento del polimorfismo cuando la población se
enfrenta a un ambiente heterogéneo. Levene (1953)propuso un
primer modelo. en el cual una población está subdividida en
distintos nichos ambientales y en el que luego de la fertiliza­
ción los cigotos se distribuyen al azar en cada uno de los n1­
chos. La condición necesaria en este caso es que las medias ar­
mónicas 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):

(Bei/Wim)”<1>(B°1/W22.1)’1­
donde ci es la proporción de individuos del nicho i; Hui y
w22_i son los valores de fitness de los genotipos A1A1 y AaAa
respectivamente en el ambiente i.

Este modelo supone que la contribución de cada nicho al
total de la población es constante e independiente del geno­
tipo. Este tipo de selección se denominó suave ("soft selec­
tion", Wallace, 1968. 1975).

Un modelo alternativo, de selección dura ("hard selec­
tion"), supone que la cantidad de huevos en cada nicho es cons­
tante en cada generación pero que la selección modifica la pro­
porción inicial (Dempster. 1955). Bajo este modelo,la condición
necesaria para que exista un equilibrio estable es que la media
aritmética del "fitness" de los homocigotas sea menor que la



del heterocigota. Lo cual conduce. una vez más. al modelo de
equilibrio heterótico clásico 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 los genotipos A11“. AlAa y
AaAa son w111; 1 y w231- en la i-esima generación. como demos­
traron Haldane Y JayaKar (1963)la condición necesaria para un
equilibrio estable es:

n
(nw111)1/n<1>(

1:1

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 armó­
nica, la condición necesaria para que exista un equilibrio es­
table es más restrictiva bajo el modelo de variación temporal
de los valores de "fitness". Cuando hay simultáneamente 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 variación temporal de los valores de
"fitness". el patrón del cambio ambiental puede tener efectos
muy marcados en la distribución de las frecuencias alélicas y
llevar a eventuales fijaciones de alelos, aún cuando. la espe­
ranza era un polimorfismo estable (lledrick, 1983).

También la secuencia histórica de los ambientes puede te­
ner efecto sobre las frecuencias alélicas (Lewontin. 1966).

Todos los modelos de selección variable discutidos hasta
aquí suponen que los ambientes son de grano grueso. es decir
que cada individuo pasa toda su vida en uno de los subnichos y
no de grano fino. cuando los individuos pasan partes de su vida
en diferentes subnichos. En este último tipo de situaciones el
mantenimiento de un polimor-fismo se hace muy difícil ya que la
mejor estrategia adaptativa es un solo fenotipo altamente home­
ostático (Levins, 1968).



También, la importancia de los distintos componentes de
selección podría variar en cada grupo de edad. El tratamiento
matemático de este tipo de selección equilibradora es complejo
(Hedrick, i983). 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 po­
limorfismos. se basan en que la selección puede actuar en forma
diferente en ambos sexos. en cuyo caso la condición para que
exista equilibrio estable es:

donde, sm y Sf son los coeficientes de selección contra los ma­
chos AaAa y las hembras AiAi respectivamente.

Sin embargo. los modelos que más han ocupado la atención
son los que consideran selección dependiente de las frecuen­
cias. En estos caso los valores de "fitness" relativos serán
una función de las frecuencias de los distintos genotipos (ver
una revisión en Ayala y Campbell. 1974 y alguna demostraciones
experimentales en Petit y Ehrman, 19693Anderson y Watanabe.
1971}; Santos y col., 1986; Anderson y col.. 1986. a nivel de
los componentes de selección fertilidad. virilidad y viabili­
dad). Cuando un alelo es raro (p.e. A1), la eficacia del homo­
cigoto (A1A1)será mayor que las de los otros genotipos. Este
tipo de selección pude ocurrir para cualquiera de los componen­
tes del fitness. pero ha sido demostrado más frecuentemente a
nivel de viabilidad ( Anderson y col., 1986) y selección sexual
(Petit y Ehrman, 1969; Anderson y Watanabe, 1974; Santos y
col., 1966 ).

Los modelos de selección dependiente de las frecuencias
tienen algunas propiedades que los diferencian del modelo de
heterosis clásico: l) 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. Selección 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 teoría evolutiva durante mucho tiempo
es la selección natural.

La genética de poblaciones constituye uno de los princi­
pales fundamentos sobre los cuales se ha basado la actual teo­
ría evolutiva en lo que en su momento se ha dado en llamar: Te­
oría Sintética de la Evolución. La genética de poblaciones es
la rama de la genética por la que se intentan explicar los cam­
bios en las frecuencias génicas en las poblaciones, a través de
la postulación de modelos teóricos aplicables a las condiciones
naturales, previa simplificación de las variables intervinien­
tes por medio de supuestos.

Endler (1966) define a la selección natural como un pro­
ceso en el que si una población tiene: I) variación entre indi­
viduos; II) diferencias de fitness entre las variantes de un
carácter y III) sus características son lieredables; entonces.
a) la distribución de las frecuencias de ese carácter será di­
ferente entre grupos de edades y b) si la población no está en
equilibrio. entonces, la distribución de las frecuencias será
diferente entre los padres y su descendencia. Las condiciones I
- III son necesarias para el proceso de selección natural.

Una cosa es obvia para cualquiera versado en las comple­
jidades de la genética de poblaciones: la dificultad de expli­
car la composición genética de las poblaciones o predecir cam­
bios en las mismas. Parte de esta dificultad la constituye el
hecho que existe un número de factores, tales como la selección
natural, la migración, la deriva genética y la mutación, que
pueden afectar la constitución genética de las poblaciones. Aún
cuando todos estos factores son excluidos o minimizados. ex­
cepto la selección natural. los problemas subsisten ya que ésta
puede manifestarse de muchas formas (Hedrick y Hurray, 1963).

La utilización del género Drosophila como organismo modelo
ha permitido una mejor comprensión de la importancia de los
varios aspectos de la selección natural. lledricK y Hurray
(1983)en una reciente revisión han reconocido tres niveles bá­
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sicos sobre los cuales puede actuar 1a selección in­
traespecífica, en base a los trabajos realizados sobre el gé­
nero Drosophila: I) Diferencias genéticas potenciales en todos
los cromosomas. II) Diferencias selectivas entre inversiones,
en cuyo caso dichas diferencias selectivas podrían afectar ale­
los en varios de cientos de genesl incluidos en la secuencia
invertida; III) diferencias selectivas entre alelos de loci in­
dividuales.

La selección intraespecífica puede operar sobre distintos
componentes del "fitness" tales como la viabilidad. el éxito en
el apareamiento, la producción gamética o 1a fecundidad dife­
rencia].

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

selección cigótica: supervivencia diferencial de los ge­
notipos desde el estadio de huevo hasta el de adulto maduro
prerreproductivo.

Selección sexual: mayor aptitud para el aparcamiento de
algunos genotipos.

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

selección gamética: opera sobre el estadio haploide y se
expresa a través de mecanismos tales como la conducción meió­
tica ("meiotic drive"), o la unión no aleatoria de las gametas.

La suma de la acción combinada de estos componentes, con­
forma la selección total. que. finalmente. es la que tiene
significado evolutivo.

La importancia de estimar los componentes del fitness es­
triba en entender como una población puede estar en equilibrio
sin que medie la acción de procesos selectivos equilibradores.
La selección endocíclica (Ford, 1979). cuando el fitness de
distintas variantes genéticas tiene signos opuestos para dife­
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rentes componentes de la selección total, podría dar cuenta de
estos hechos. Esto también puede interpretarse en términos de
varianza genética. La varianza aditiva total debería ser nula
en el equilibrio. lo cual explicaría que la población no expe­
rimentara ningún cambio. No obstante. esta "calma evolutiva"
puede ser sólo 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 población a un
nuevo pico adaptativo.

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

En cambio sólo se han realizado pocos intentos de analizar
la selección actuante en poblaciones naturales. La escasez de
intentos de estudio de la selección en poblaciones naturales se
ha atribuido a dificultades tanto teóricas como técnicas
(Hedrick y Murray. 1983). Aún 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 selección total
es estudiar las frecuencias genotípicas en muestras de adultos
tomadas periodicamente de una población sujeta a cambio direc­
cional. Con estos datos, se hace necesario. un mínimo de tres
transiciones progenitor-descendencia (ll generaciones) para es­
timar todos los parámetros de fitness bajo el modelo clásico,
que supone apareamiento al azar y valores de fitness indepen­
dientes del sexo (Prout. 1965). Si la población se encuentra en
equilibrio, una única muestra de genotipos provee datos equiva­
lentes a los de una transición.

Los estudios de selección en poblaciones naturales pre­
sentan algunas alternativas que los hacen posibles (ver Endler.
1966). Este autor ha analizado en su reciente libro: " Natural
Selection in the Wild ". los distintos métodos que hacen posi­
ble estudiar la selección en la naturaleza. Estos métodos. que
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permiten la obtención de estimaciones directas o indirectas de
la selección, tienen. a su vez. propiedades diferentes (Endler,
1966).

Uno de los métodos directos para el estudio de la selec­
ción natural es el análisis de componentes de selección que
consiste en la comparación de la distribución de frecuencias de
un carácter entre los distintos estadios del ciclo de vida de
una especie. a través del muestreo y su correspondiente carac­
terización genética. De este modo. los efectos de la selección
natural pueden descomponerse en varios de sus componentes (ver
más arriba).

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

El análisis de componentes de selección (A.C.S.) es uno de
los más eficientes para el estudio de la selección en la na­
turaleza (ver Clarck y Feldman 1981a y b; ClarcK y col., 1961;
Christiansen y Frydenberg. 1973: Endler. 1986; Hedrick. 1983;
Nadeau y Baccus. 1981; Ostergaard y Frydenberg. 1961; Prout
1965. 197la y b). Este método ha permitido demostrar diferen­
cias selectivas entre genotipos del marcador alozímico Esterasa
III entre individuos Juveniles (selección cigótica) y a nivel
de los componentes reproductivos en el pez Zoarces vivjparus
(Christiansen y col.. 1977 y Ostergaard y Christiansen. 1981);
y ha sido utilizado para estimar la acción de la selección so­
bre los polimorfismos de tres loci alozímicos, albúmina y
hemoglobina. en el roedor Peromyscus maniculatus. encontrándose
diferencias selectivas a nivel de componentes de selección ga­
mética tanto en machos como en hembras (Nadeau y Baccus, 1981.
1963; Snyder. 1983) y en el ciervo de cola blanca (Odocoileus
Virginianus) en el cual se detectaron diferencias a nivel del
componente de selección cigótica (Baccus y col.. 1977). También
algunas especies de plantas se eligieron como modelo experimen­
tal para investigar selección asociada con caracteristicas re­
productivas de Avena barbata (Allard y col.,1977 y Clegg y
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col., 1978b), con marcadores alozímicos (Clegg y col.. 19783 y
b) y morfológicos (Kahler y col., 1975) de Hordeum vulgare de­
tectándose en general viabilidad diferencial. A su vez. Bund­
gaard y Christiansen (1972)analizaron las posibles diferencias
selectivas entre marcadores morfológicos en poblaciones experi­
mentales de Drosophila melanogaster demostrando resultados sig­
nificativos para los componentes de selección sexual y fecundi­
dad.

El mismo método fue empleado por Ruiz y col. (i986) para
estudiar la selección que opera sobre el polimorfismo cromóso­
mico de Drosopnjja buzzatjj en una población natural del Viejo
Mundo (España). Estos autores demostraron una fuerte viabilidad
larvaria diferencial entre las diferentes ordenaciones del cro­
mosoma 2 y efectos menores a nivel de otros componentes de se­
lección.

1.2.7. Estructura genética de las poblaciones.

El principio de Hardy-Weinberg y el teorema fundamental de
la selección natural son bases fundamentales de la genética de
poblaciones. Ambos suponen poblaciones ideales, las que son
unidades panmícticas, 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 algún grado de estructuración.

El análisis de la estructura de las poblaciones se ha con­
vertido en un tema de interés central en los estudios evoluti­
vos. La variación geográfica 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 la variación climática
y geográfica. Sin embargo, uno de los puntos tal vez más
importantes, es el de la adaptación a la heterogeneidad am­
biental local. El tipo de ambiente que enfrenta cada población
es en este punto de importancia vital (Levins. 1966). Si los
individuos experimentan su ambiente como de "grano grueso". la
selección actuará de manera disruptiva, favoreciendo a distin­
tos genotipos en diferentes compartimientos ("patches") ambien­
tales. De este modo, es posible la microdiferenciación espacial
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de las frecuencias génicas, dependiendo de la migración o flujo
génico entre parches.

En cambio si el ambiente es de "grano fino" se favorecerá
un solo genotipo y no varios como en el caso anterior (ver Le­
vins, i968).

Si las poblaciones no son unidades genéticas homogéneas,
sino que están constituidas por subpoblaciones o demes más o
menos aisladasl la posibilidad de alcanzar un nuevo pico adap­
tativo es mayor.

La visión clásica de las poblaciones o la especie como.
unidades genéticas cuya cohesión se mantiene como consecuencia
del flujo génico de autores como Dobzhansky (1970) y Hayr
(1963) se ha puesto en duda. La importancia del flujo génico
entre poblaciones o aün dentro de la misma población 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. regímenes de selección natural variables espacial­
mente. la dispersión diferencial de los distintos genotipos y
la selección de habitat (Cavalli-Sforza y Bodmer. 1971; Taylor
y Powell, 1977)

Si las poblaciones están compuestas por pequeñas unidades
parcialmente aisladas. la diferenciación es posible por efectos
de la deriva genética. Sin embargo. la eficacia de la deriva es
difícil de demostrar ya que depende tanto del flujo genético
como del tamaño poblacional. Por otra parte. la acción de la
deriva es uniforme sobre todos los loci. de tal forma que la
varianza de las frecuencias génicas debería ser homogénea.Al­
gunos estudios parecen deshechar a la deriva genética como fac­
tor causal de la microdiferenciación (ver Taylor y Powell.
1977; Richmond, 1978). Los datos demográficos también se oponen
a la hipótesis de una relación entre deriva-diferenciación. Las
estimaciones de densidades poblacionales y de tasas de disper­
sión son suficientemente grandes (ver revisión en Taylor y Po­
well. 1983).

De todos modos. las estimaciones de tasas de dispersión no
necesariamente deben guardar una relación directa con el flujo
génico efectivo. como sugiere Endler (i973). quien hizo un es­
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tudio para distinguir entre dispersión, migración y flujo gé­
nico, los cuales suelen usarse corrientemente como sinónimos.

La selección natural, por su parte, puede actuar de
acuerdo a un patrón de tipo mosaico. es decir selección varia­
ble en distintos compartimientos ambientales.

La diferenciación selectiva será dependiente de la tasa
de dispersión y la manera y la frecuencia en que los diferentes
ha'bitats se encuentran distribuidos.

Cuando la selección es el agente causal de la diferencia­
ción. el grado en que se diferencian las frecuencias alólicas
será distinto para cada locus en estudio.

Taylor y Powell (1977) emplearon el modelo de Slatkin
(1973) para estimar los coeficientes de selección necesarios
para explicar los cambios en las frecuencias génicas de los
arreglos cromosómicos de 1). persimjljs, entre áreas 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 los niveles de selección 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)logró demostrar que aunque el flujo génico fuera
elevado, la diferenciación podía mantenerse aún cuando el gra­
diente ambiental era débil.

Un tercer factor que podria causar la diferenciación espa­
cial es la dispersión diferencial de los genotipos. En algunas
especies se demostró que las tasas de dispersión son diferentes
entre sexos, lo que hace más plausible que los distintos geno­
tipos en una población se dispersen en forma diferencial.

Finalmente, la selección de habitat constituye un factor
que puede conducir a la diferenciación y al mantenimiento de
los polimorfismos (ver Haynard Smith. 1966; Christiansen, 1975
y Taylor. 1975, 1976). Los resultados obtenidos con algunas es­
pecies de Drosophjla parecen señalar que existen diferencias
respecto de las preferencias de habitat. Particularmente los
resultados obtenidos con D. buzzalii demostraron que las moscas
tienen preferencias por ciertas levaduras. no solo para su ali­
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mentación sino también para la oviposición (Barker y col..
1986). .

En general. la ecologia de las especies de Drosophjla no
es accesible para su estudio. Sin embargo, la particular ecolo­
gía de algunos grupos de especies es susceptible de un análisis
bastante completo (ver por ejemplo lleed y Hangan. 1986; Carson
y Kaneshiro. 1976).

La mayoría de las especies de Drosopnila se enfrentan a
ambientes heterogéneos, constituidos por "parches" ambientales
discretos y efímeros utilizados por un número finito de indivi­
duos como sitios de cría (Heed y Hangan, 1966; Barker, 1977;
JaeniKe y Selander. 1979: Parsons, 1982; ShorrocKs. 1982;
Spieth, 1982; Brncic. 1963; Lacliaise y 'I'sacas. 1963; Lacy,
1983; Hoffman y col., 1964). Estas características ecológicas
pueden tener un marcado efecto en la estructura poblacional y
en el modo en que podrían actuar los mecanismos microevolutivos
tales como la selección natural y la deriva genética sobre la
distribución de la variabilidad genética.

1.3. El grum repleta su ubicación sistemática.

1.3.1. El género Drosophila.

La distribución del género Drosophila es muy amplia. Este
género está integrado por numerosas especies. las cuales pueden
encontrarse desde las altas montañas hasta el nivel del mar y
desde los trópicos hasta la tundra.

La mayoría de los liabitats parecen apropiados para estos
dípteros. Sin embargo. la abundancia de drosofílidos es mayor
en los bosques y las selvas (Throckmorton. 1975).

Desde el punto de vista del papel que Juegan en la econo­
mía de los ecosistemas. participan en las cadenas alimenticias
saprofíticas, ya que sus estadios inmaduros son dependientes de
los microorganismos que causan la fermentación. Según ThrocK­
morton (1975, 1982) el éxito evolutivo de los drosofílidos des­
cansa en parte en la eficiente explotación de ese nicho. lo que
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les permitió acceder a una gran variedad de sustratos en dife­
rentes habitats.

Existen evidencias que permiten afirmar que el origen del
género tuvo lugar en Asia tropical. Las mayores radiaciones
fueron fundadas por linajes tropicales. por lo que los princi­
pales linajes habrían aparecido antes de la ruptura de las co­
nexiones entre el Viejo y el Nuevo Hundo hace aproximadamente
30 millones de años.

1.3.2. El grupo repleta.

El grupo repleta se caracteriza desde el punto de vista de
su morfología por un mesonoto grisácco o marrón. cada queta se
encuentra rodeada de manchas negras o marrón oscuras. a veces
ausentes o fusionadas para formar patrones más elaborados
(Vilela. 1983).

Este grupo es uno de los más especiosos del subgénero Dro­
sophjla con más de 75 especies (Wasserman, 1962 a).

El linaje repleta parece haberse originado a partir de an­
cestros ya presentes en el Nuevo Hundo, habitantes de bosques
tropicalesl como lo sugiere el hecho que los grupos relaciona­
dos están constituidos por especies de bosques tropicales.

El grupo se ha diversificado principalmente en la región
neotropical, la mayoría de las especies son endémicas y sólo
seis han sido colectadas fuera del hemisferio occidental.

La causa de la diversificación ha sido su capacidad para
invadir las regiones áridas y su capacidad para utilizar las
cactáceas como nicho trófico y reproductivo.

Existen evidencias que sugieren que el origen del grupo
repleta habría tenido lugar en Héxico y que la diversificación
habría ocurrido en asociación con el desarrollo de los desier­
tos americanos.

Las condiciones áridas que habrían proporcionado las con­
diciones apropiadas para los ancestros del grupo ya se encon­
traban en América del Sur en el Cretácico y en el sudoeste de
América del Norte 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 y grupos de especies relacionados fueron
determinadas por estudios morfológicos. de distribución geográ­
fica. ecológicos y de aislamiento reproductivo. Sin embargo. el
análisis de los cromosomas politénicos de las glándulas saliva­
les ha sido el criterio más fructífero a la hora de establecer
relaciones.

La evolución cromosómica de este grupo muestra que las 1n­
versiones paracéntricas han sido el tipo de reordenamiento más
frecuente. El análisis de los cromosomas metafásisos muestra
algunos casos de adiciones/deleciones de heterocromatina y de
fusiones céntricas. El cariotipo básico del grupo consiste de 4
pares de autosomas telocéntricos grandes. un par puntiforme. un
cromosoma x telocéntrico y un pequeño Y telocéntrico
(Wasserman.1982 a y b).

Wharton (1942) describió los cromosomas de D. repleta.
Esta especie no sólo ha dado su nombre al grupo, sino que tam­
bién el ordenamiento del patrón 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
citológicamente en base a dicho standard.

El mapa citológico de D. repleta elaborado por Wharton
presenta a cada cromosoma dividido en ocho intervalos (A-H)
desde el telómero hasta el centrómero. 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
ción una letra minúscula. De este modo. cada reordenamiento
puede caracterizarse por sus puntos de rotura, los cuales serán
fácilmente localizados en el mapa citológico por cuatro carac­
teres.

Las inversiones una vez caracterizadas se denominan con la
letra correspondiente a cada cromosoma (x, 2. 3, ll o 5) seguida
de una letra minúscula (a-z). En la medida en que el número de
inversiones descriptas para cada cromosoma excedió el número de
letras del alfabeto. éste debió ser utilizado más de una vez.
lo cual queda denotado por un índice numérico.

Cada evento de inversión se supone que es único, es decir
ocurre una sola vez. De tal forma. dos especies o poblaciones
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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 información citológica por si sola no permite inferir
la dirección del cambio evolutivo. Para establecer relaciones
de ancestralidad se hace necesario recurrir a fuentes de infor­
mación adicional (Vasserman. 1982 b). Los cromosomas de las
glándulas salivales son como un registro fósil viviente que nos
permite determinar relaciones filogenéticas.

La información acerca de la evolución citológica del grupo
repleta es abundante. El análisis cromosómicode otras especies
del grupo. aparte de l). repleta. hizo posible establecer que la
secuencia "standard" no podía considerarse la secuencia ances­
tral. Dicha secuencia ancestral se diferencia 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 y b) y una en el cromosoma 3 (3 b)
(Wasserman. 1982 a), de tal modo. la fórmula citológica "Xabc;
2ab; 3b; ll; 5" refleja la secuencia ancestral que se denominó
Primitivo I. Esta secuencia permite relacionar al grupo repleta
con los grupos castanea, canalineata, drcyfusi y aureata,
constituidos por una pocas especies que habitan las selvas neo­
tropicales. Estos cinco grupos junto con repleta conforman lo
que se denomina sección repleta. Esta. conjuntamente con el
grupo mesophragmatica. compone lo que 'l'hrocKmorton (1982) llamó
radiación repleta.

Asimismo. la sección repleta forma una unidad denominada
radiación virili’s-repleta junto. a los grupos peruviana, me­
sophragmati‘ca, melanica, Virius y robusta. Esta agrupación in­
cluye a la mayoría de los grupos de especies del subgénero Dro­
sophjla.

Las homologías cromosómicas, difíciles de determinar. no
permiten establecer cual de los grupos de la radiación virilis­
repleta es el más cercano al ancestro común. Throckmorton
(1982) sugiere. utilizando criterios morfológicos, que el grupo
repleta sería el más evolucionado.
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1.3.3. El subgrupo muUeri.

La utilización de criterios morfológicos y de aislamiento
reproductivo hizo posible la división del grupo en cinco sub­
grupos: hydej, mercatorum, mullerj, repleta y fasciola. Este
último pudo ser reconocido en base a su citología (Wasserman.
196?. d).

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

El subgrupo mullerj. es la mayor subunidad, está consti­
tuido por 36 especies y tres formas aún no descriptas. las que
a su vez pueden agruparse en cinco complejos. Estos complejos
de especies comparten al menos una inversión. Existe un grupo
de cuatro especies que no ha podido ser asignado a ninguno de
los complejos.

Entre los complejos -mer1‘diana: compuesto de 3 especies:
anceps (3); eremophila (a); stalkerj (2)-. el complejo mullerj
es el que incluye más especies.

1.3.4. El complejo mulleri.

El estudio de este complejo ha resultado el más intere­
sante desde el punto de vista evolutivo ya que ha provisto de
numerosas evidencias acerca de los procesos que son importantes
en la especiación. Se incluyen en él aquellas especies que pre­
sentan al menos una de las siguientes inversiones: por un lado.
x w; 2 c, f, g, h; 3 a, c las especies de la sección norteame­
ricana y X j; 2 de, ee. 56 y 3 a para la sección sudamericana
(Wasserman. 1982 a; Ruiz y col.. 1982).

La distribución geográfica del complejo es muy amplia en
el Huevo Hundo, pero está limitada a los habitats de desierto
donde es el grupo de especies más abundante. Wasserman. en sus
recientes artículos de revisión (1982 a, b) sostiene que el an­
cestro del complejo habria tenido una distribución que seguía
el patrón de las zonas áridas. en forma de poblaciones semiais­
ladas. entre las que habia algún intercambio genético. Esto ha­
bría resultado en un complejo patrón clinal con inversiones ca­
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racterizando un área específica con un cierto grado de sobrepo­
sición.

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

El criterio que brinda la historia citológica junto con la
morfología 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. El "cluster" buzzatii.

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

Las especies del "cluster buzzati'j no presentan ninguna de
las inversiones que se encuentran en las especies del complejo.
de Norteamérica. Pero sí tienen las inversiones 2 d"2 y 2 SG.
presentes también en el "cluster" martensis (Wasserman y Koep­
fer, 1979) y 2 e2 que se encuentra en l). martensis. El
"cluster" buzzati‘i' pertenece al complejo mulleri y habría evo­
lucionado a partir del "cluster" martensis, posiblemente de D.
martensis (Wasserman, 1982 a).

La historia de la compleja evolución de la sección sudame­
ricana del complejo muIIeri' ha sido recientemente develada por
Fontdevila (1982) y Ruiz y col. (1982) (ver fig. 1.1). La
subespecie F de Primitivo 11 habría dado origen a tres formas:
II FS homocigótica para las inversiones 2 d2 56 y 3 a y
polimórfica para 2 f2 y 2 to, habría dado lugar. por un lado a
D. uni'seta por la fijación de las inversiones x r; a t6 us: 3 v
w y a D. starmeri y D. venezoIana por otro; Il Fm homocigótica
para x j; 2 (1a 56 e2 f2; 3 a habría sido el ancestro de D. mar­
tensjs_ La tercer forma ancestral derivada de Primitivo II es
II FD.

II Fb. con un área de distribución más austral que II Fs y
II Fm. homocigótica para las inversiones 2 de 56 e2 (secuencia
"standard" del cromosma 2) habría sido el ancestro de las espe­
cies del "cluster" buzzatii.



Figura 1.1

Filogeniacromosómicade las esgcges del complcio muni'ïge Américadel Sur ("clusters'
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Las especies del "cluster" :buzzatii'.

Drosophjla buzzatii

Esta especie fue descripta por Patterson y Wheeler (1942).
es homocigótica para la inversión 5 g y polimórfica para más de
10 inversiones (Ruiz y col., 1985)..El área de distribución en
América del Sur es muy amplia. Ha sido colectada desde Brasil y
Bolivia hasta ¡San Rafael ( Provincia de Hendoza, Argentina).
También se la encuentra en otras áreas, acompañando pasivamente
a sus hospedadores naturales (cactáceas del género Opuntia), ha
alcanzado la zona mediterránea (Fontdevila y col., 1981), Aus­
tralia (Barker, 1977) y otras regiones del Viejo Mundo
(Wasserman, 1982 a; Fontdevila y col.. 1981).

Drosophua borborema.

Esta especie fue descripta por Vilela y Sene (1977). Es
endémica de la caatinga brasileña (noroeste del Brasil). Una
única inversión está fijada sobre la secuencia "standard" del
"cluster" 2 ee.

Drosophila serido.

Esta especie descripta por Vilela y Sene (1977). es quizá
1a más interesante del "cluster". Es una especie politípica.
Mediante el análisis de la genitalia de los machos, puden reco­
nocerse cinco morfotipos (Sene y col.. 1982). El análisis de
los cromosomas metafásicos permite reconocer seis cariomorfos
(Sene y col., 1982; Baimai y 001., 1983). La distribución del
polimor'I-ismo cromosómico muestra también evidencias de diferen­
ciación geográfica (Sene y col., 1982; Wasserman y Richard­
son,1987). El área de distribución de la especie comprende
desde el noroeste de Brasil hasta el noreste de la Argentina.

D. koepferae.
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Las colectas realizadas en la Argentina y Bolivia demos­
traron la presencia de una forma sinmórfica de D. buzzatii.
simpátrida con esta (Ruiz y col.. i982). diferenciables por la
morfología de su la genitalia de los machos (Wasserman y col.,
1983) y su citología (Ruiz y col., 1982). Esta forma. que se
creía conespecífica de l). serido, presenta la inversión 2 j9 a
diferencia de la forma brasileña que muestra la inversión 2 x7
fijada (Wasserman y Richardson, 1987). D. Koepferae es mucho
más polimórfica (más de 10 inversiones) (Fontdevila y col.,
1988). También, la diferenciación genética entre las dos formas
estimada por la distancia de Nei (1972) es muy alta (D: 0,814)
(Sánchez, 1986). Esta información junto con datos acerca de las
relaciones reproductivas con l). serido (que se informarán más
adelante) permitieron la descripción de 1). Koepferae como una
especie nueva del cluster buzzatu (Fontdevila y col.. 1966).
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2. MATERIALES Y METODOS.
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2.1. Poblaciones naturales y de laboratorio estudiadas.

En el presente trabajo se realizaron estudios que compren­
dieron el análisis de las relaciones reproductivas entre las
especies del "cluster" Duzzatii para el cual se utilizaron po­
blaciones de laboratorio. En segundo lugar, se realizaron estu­
dios en poblaciones naturales con el objeto de conocer la eco­
logía. la estructura genética de las poblaciones de D. buzzatii
y D.ser.ido en la Argentina

Poblaciones de laboratorio utilizadas.

D. buzzatii: cepas de laboratorio empleadas.
1.- San Luis: localidad situada en la Pcia. de San Luis

(Argentina) en la Provincia fitogeográfica del Espinal
(según Cabrera. 1976). El sitio de captura está ubicado
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 más abundantes. La co­
lecta fue realizada por A. Fontdevila y A. Ruiz (1979).

2.- Palo labrado: localidad situada en la provincia de Cata­
marca (Argentina) en la Pcia. fitogeográfica del Chaco.
Las especies de cactáceas más importantes son 0. sulphurea
y T. pasacana. La colección fue realizada por A.
Fontdevila y A. Ruiz (1988).

3.- Los Negros (Bolivia): situada en un amplio valle árido en­
tre los Andes Centrales y Orientales a 150 Km. de Santa
Cruz de la Sierra. Las cactáceas son abundantes. algunas
especies son endémicas. Cereus dayammi, C. comarapanus,
Neocardenasia herzogiana, Roseocereus tephrocactus, Opun­
tia sulphurea, Cleistocatus fusiIJorum. etc. son la espe­
cies más abundantes. Colección: A. Fontdevila y A. Ruiz
(1982).

ll.- Carboneras: localidad del Viejo Hundo, Provincia de Almería
(España). O. fjcusv-indica es la única especie de cactus
presente. Captura realizada por A. Fontdevila y A. Ruiz
(1981).
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5.- Llano del Horo: localidad del Viejo Hundo. Is. Canarias.
Tenerife. La única especie de cactus es también O. f1cus­
indica. Captura: A. Fontdevila, 1979.

Especies del "cluster" buzzati'j: poblaciones de laborato­
rio utilizadas.

6.- D. buzzatij: 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,
región Occidental. Las especies de cactáceas presentes son
Opuntia qujmjlo, 0. pampeana y Cereus valjdus. Colección:
A. Fontdevila y A. Ruiz (1979).

7.- D. Koepferae: San Luis. La procedencia geográfica es la
misma que para D. buzzatji', San Luis.

8.- D. Kopeferae San Isidro (Bolivia). Localidad situada en
el mismo valle que Los Negros. Colección: A. Fontdevila y
A. Ruiz (1982).

9.- D. serjdo: Cafarnaum (Brasil). Localidad situada en el es­
tado de Bahía en la provincia fitogeográfica de la Caa­
tinga. Esta población fue provista por el centro de Bow­
ling Green (E.E.U.U.).

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

Poblaciones naturales estudiadas.

La localización geográfica de las poblaciones muestreadas
se presenta en la figura 2.1.
1. Vinos —Tapia. Localidad situada 30 Km. al norte de San Hi­

guel de Tucumán por la vieja ruta 9 que lleva hacia Salta.
Corresponde al Dominio Chaqueño. Provincia fitogeográfica
del Chaco Serrano (Cabrera, 1976). Es un enclave semiárido
rodeado de bosques subtropicales (yunga). Opuntia quimuo,
Cereus validus y 'J'rjchocereus terschekij son las cactáceas
dominantes. aunque también se encuentran algunas especies
de Harrisia. Colección: E. l-lasson y H. Haveira (marzo de
1986.
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2. El Cadillal. ubicada 25 Km al norte de San Higuel de Tucumán
por la ruta 9. cerca del extremo norte del emblase El Ca­
dillal, en el Km lll- del camino que conduce desde el em­
balse hacia Ticucho. Es un enclave semiárido. semejante a
Vipos. rodeado por bosques subtropicales. La imponente 0.
quimjlo (con ejemplares de hasta Il m de altura) es la es­
pecie dominante, aunque, C. validas y T. terschekii tam—
bién están presentes. Colección: E. Hasson, H. Haveira y
L. Daleffe (octubre de i986).

3. Ruinas de Quilmes. localidad situada 90 Km. al oeste de tu­
cumán. cerca del límite con la Pcia. de Catamarca. a unos
14 Km de Amaicha del Valle. Es una extensa zona árida que
se extiende de norte a sur por los valles Calchaquíes
desde Catamarca hasta Salta. en el límite entre las pro­
vincias fitogeográficas del Monte y la prepuna. Las espe­
cies de cactáceas dominantes son Opuntia sulphurea y Tri­
chocereus pasacana. Colección: E. Hasson y H. Naveira
(marzo de 1986); E. IL, ll. N. y L. Daleffe (octubre de
1986).

4.- Haimará: 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 árida que corres­
ponde a la provincia fitogeográfica de la Prepuna. poblada
casi exclusivamente por cactáceas. T. pasacana y 0.
sulphurea son las especies dominantes, aunque existen pe­
queñas plantaciones de 0. {icus indica. Colección: H. Na­
veira (junio y octubre de 1966).

5. Arroxo ESCOM: localidad situada en el Km. 50 de la ruta 9
en la Pcia de Buenos Aires, junto a las vías del fe­
rrocarril General Hitre, entre las ciudades de Escobar e
Ing. Maschwitz. junto al arroyo Escobar. Es una pequeña
extensión ocupada principalmente por vegetación herbácea
donde solo se encuentra una especie del género Opuntia.
Corresponde a la provincia fitogeográfica pampeana. del
dominio Chaqueño. Colección: E. Hasson, H. Naveira (abril.
1986). E. IL. Il. H.. J. Vilardi. L. Daleffe. C. Belinco y
J.J. Fanara (noviembre, 1986); E.H.. J.V.. C. Rodríguez y
J.J.F. (mayo. agosto y octubre, 1987).



Figura ¡{.1

Localización geográfica de las poblaciones naturales
rnueslrcadas 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 Chaqueño. Es
una pequeña población de la especie introducida O. ficus
indica. Colección: 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 semiárida, caracterizada por su suelo
arenoso, donde las cactáceas son relativamente abundantes
entre los palmares de caranday. Se encuentran: Stetsonia
corynne. algunas especies de Opuntia y de Harrisia. Co­
rresponde a la parte orintal de la provincia chaqueña del
dominio del mismo nombre. Colección: E. Hasson y A. Font­
devila (diciembre de 1985).

Otras poblaciones de laboratorio utilizadas durante la
realización de este trabajo.

Durante el desarrollo de algunos de los experimentos se
utilizaron poblaciones de laboratorio cromosómicamentemonomór­
ficas para alguno de los arreglos de los cromosomas 2 y ll de D.
buzzatii.

11.- R. G. 2 j/j; l} s/s. Cepa de D. buzzatjj monomórfica
para los arreglos j y s de los cromosomas 2 y 4 respectiva­
mente. Fue obtenida a partir de la captura realizada en las
Ruinas de Quilmes.

12.- Haimará 2 j/j; ll s/s. Igual que la anterior. Obtenida
a partir de la captura realizada en Haimará.

2.2. Técnicas empleadas.

2.2.1. Técnicas generales.

Medio de cultivo z manipulación de las moscas.

En general las especies estudiadas en el presente trabajo
no tienen requerimientos nutricionales particulares, especial­
mente D. buzzatii. cuya cría en el laboratorio es muy simple.



En cambio. D. Koepferac. D. serde y D. borborema requieren
mayores cuidados para su mantenimiento.

En todos los experimentos se utilizó una fórmula modifi­
cada del medio de David (1965)con levadura muerta cuya fórmula
es:

Harina de maíz 180 gramos
Levadura 120 gramos
Agar en polvo 10 gramos
aal E gramos
Agua 1600 mililitros

Comoagentes fungicidas se utilizaron ácido propiónico (2
ml) y p-hidroxi-benzoato de bencilo (nipagín; a gr.). Este es
un medio muy nutritivo debido a la gran cantidad de levadura
que contiene. Es necesaria. durante la cocción de la levadura.
una prolongada ebullición (30 minutos por lo menos) para matar
estos microorganismos, debido a que la fermentación incontro­
lada produce efectos indeseables en los cultivos.

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

Tanto en los experimentos de aislamiento reproductivo como
los que se realizaron con poblaciones naturales fue necesario
disponer de hembras vírgenes, de las correspondientes cepas de
laboratorio. Con este fin. todos los adultos de los frascos de
cría de D. buzzati'i' deben ser extraídos; las hembras nacidas
dentro de las 24 horas serán vírgenes, ya que los machos sólo
alcanzan la madurez sexual después de dicho período. En
cambio. los machos de D. serido tardan aún más en alcanzar la
madurez por lo que las hembras recogidas hasta 4B horas después
con seguridad no habrán sido inseminadas.
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Las poblaciones experimentales y las Cepas de laboratorio
fueron mantenidas en una cámara climatizada o simplemente en
una estufa a 25 grados.

Análisis de los cromosomas politénicos.

Para el estudio de los cromosomas politénicos las glándu­
las salivales de las larvas de tercer estadio se extraen en
una solución de 3 partes de alcohol (96°) 1 parte de ácido
acético (607.)con la ayuda de un par de agujas enmangadas y se
transfieren a un portaobjetos con una gota de orceína lactoacé­
tica (tres partes de orceína acética (tipo Gurr) y dos partes
de ácido láctico (85X).Se deJa teñir por unos 30 minutos, se
coloca el cubreobjetos y se aplasta bajo papel de filtro para
permitir el extendido de los cromosomas.

La observación de las preparaciones puede hacerse cuatro o
cinco días después con objetivo lle. La interpretación de los
cromosomas politénicos se realiza comparándolos con los mapas
citológicos de la 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 y Richardson
(1967)para D. serjdo y D. borborema.

Técnicas electroforéticas.

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

D. buzzatij y 1). Koepeferae son monomórficas para distin­
tos alelos de algunos loci que codifican proteínas o enzimas
solubles (Sánchez, 1986), por lo que la identificación del ge­
notipo para dichos marcadores genéticos sirve como diagnóstico
del status específico. Entre D. Koepferae y D. serjdo existen
también diferencias semejantes.

Los marcadores alozímicos que se utilizaron para la iden­
tificación específica fueron: Fosíoglucomutasa (PGH) e isoci­
trato deshidrogenasa (IDH).
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Las electroforesis se realizaron en geles de almidón
(solución 36X en el tampón adecuado). La solución se calienta
directamente a la llama y antes que alcance el punto de ebulli­
ción se eliminan las burbujas de aire sometiendola a presión
negativa con una bomba de vacío durante un minuto. El gel se
deposita en una placa de metacrilato de 43 x 17 x 3 cm. pro­
vista en su interior de un serpcntin por el cual circula agua a
ll grados para la refrigeración del gel. Esta se inicia una
hora después de vertido el gel para permitir 1a completa geli­
ficación.

Los individuos a analizar se colocan en los huecos de una
placa de teflón. donde se añaden previamente 30 microlitros de
tampón de gel o de agua bidestilada; las muestras se homogeini­
zan con una varilla de teflón conectada a un rotor; unos lo mi­
crolitros son suficientes para empapar un trozo de papel What­
mann de 6 x 8 mm los que se insertan en ranuras dispuestas a
tal efecto en el gel. Los electrodos se colocan en cubetas de
50 x 8 x 8 cm con 750 m1 del tampón adecuado y se conecta a una
fuente provista de control para voltaje e intensidad de co­
rriente continua. El sistema tampón Poulik es el adecuado para
los marcadores alozímicos que se emplearon a lo largo de estos
estudios (Sánchez. 1986). El tiempo de corrida que varía según
el sistema de tampones utilizado es, en este caso. de aproxima­
damente cuatro horas; al comienzo se fija la intensidad de co­
rriente en 60 mA hasta alcanzar los 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 tampón de
tinción DH. 20 mg de colorante HTT (Sigma Chemical Co.), 20 mg
de HADP (Sigma). como coenzima, 20 mg de cloruro de manganeso y
cloruro de magnesio; 150 mg de isocitrato de sodio (Sigma) y
600 mg de glucosa 1-fosfato (Sigma) como sustratos de IDH y
PGH, respectivamente; 160 unidades de glucosa l-fosfato deshi­
drogenasa (Sigma) y 2 mg de PHS (Sigma) que se agrega al final
en ausencia de luz. La mezcla se incuba a 37 grados y se fija
cuando aparecen las bandas de actividad enzimática (alrededor
dé una hora) (Sánchez.1986).



Los loci que codifican ambas enzimas se localizan en el
cromosoma 4 (Zouros, 1976; Sánchez y Hasson. 1987 —en prepa­
ración—); IDH es una enzima dimérica y I’gm es monomérica.

2.2.2. Técnicas especiales.

Cruzamientos entre poblaciones de laboratorio de D. buzzatij de
distinta procedencia geográfica.

Para establecer si existía alguna diferenciación genética
entre poblaciones de D.buzzatjj se realizaron cruzamientos en­
tre individuos de distinta procedencia geográfica tratando de
cubrir el área de distribución de esta especie. En todos los
cruzamientos se utilizaron 10 parejas; simultáneamente se rea­
lizaron los cruzamientos recíprocos y en todos los casos se
acompañaron con el respectivo control intrapoblacional. Las 10
parejas se mantuvieron en un mismo tubo con 20 ml de medio de
cultivo durante ll días. al cabo de los cuales se retiraron los
adultos. En todos los cruzamientos se seleccionaron 10 parejas
de la generación F1 como progenitores de la siguiente genera­
ción.

En las condiciones en que se mantuvieron los cultivos el
tiempo de generación de D. buzzatji' es de 11 días. Desde el na­
cimiento de los primeros adultos hasta lll»días después se con­
taron los descendientes de todos los cruzamientos. Por cada
cruzamiento parental y F1 se llevaron en forma simultánea 5 ré­
plicas.

Cruzamientos interespecíficos.

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

En los experimentos de hibridación se cruzaron 10 hembras
vírgenes y 10 machos de especies diferentes. Las 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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días (hasta totalizar 3 cambios por cada réplica) a tubos con
medio fresco.

En todos los cruzamientos interespecííicos así como tam­
bién en los controles se contabilizó la cantidad de descendien­
tes. Se analizó la morfología externa de los testículos de los
machos híbridos y en algunos casos se realizaron preparaciones
citológicas de los cromosomas politénicos de los híbridos F1
de algunos cruzamientos.

Los híbridos fueron retrocruzados por individuos de ambas
especies parentales. para analizar su fertilidad. En todos los
retrocruzamientos también se registró la productividad y en los
casos en los que no se producía descendencia se consideró que
el progenitor híbrido era estéril.

En estos estudios también se llevaron 5 réplicas por cada
cruzamiento en forma simultánea. excepto en algunos retrocruza­
mientos en los que. no solo el número 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 precigótico entre D. ¡(er­
ferae y D. serjdo

Los cruzamientos descriptos en la sección anterior sólo
permiten analizar los posibles mecanismos de aislamiento post­
cigóticos (por ejemplo, esterilidad o inviabilidad de los hí­
bridos) entre las especies involucradas cuando la hibridación
resulta exitosa; pero no nos brindan información acerca de los
mecanismos precigóticos.

Para determinar si existía alguna barrera precigótica en­
tre D. Koepferae y D. serjdo se diseñó el siguiente experi­
mento: en frascos con 30 ml de medio de cultivo, se colocaron
20 hembras vírgenes y 20 machos de D. serido y de las cepas de
Argentina (San Luis) o Bolivia (Los Negros) de D. Koepferae. A
las 46 horas se anestesiaron las moscas y cada una de las hem­
bras se colocaron en tubos individuales.

Ambas especies presentan alelos diagnóstico claramente
diferenciables para los genes que codifican las enzimas PGH e
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IDH (ver Técnicas generales); .D. Koepferae es monomórfica para
los alelos 95 (PGH) y 102 (IDH)l mientras que D. serido presen­
tan los alelos 87 y 106 respectivamente (Sánchez, 1986; Fontde­
vila y col., 1988).

El análisis electro-forético de cuatro descendientes de
cada hembra permite identificar qué macho la inseminó. Es de
destacar que los individuos de ambas especies pueden diferen­
ciarse morfológicamente.

Se realizaron experimentos similares utilizando poblacio­
nes de D. Koepferae de Argentina (Vipos) y Bolivia (San. Isi­
dro). la descendencia de cada hembra debió analizarse utili­
zando marcadores citológicos. dado que no existen alelos marca­
dores diferentes fijados en ambas formas para ningún lócus en­
zimático. La cepa de Vipos utilizada es homocigótica para los
arreglos 3 K2. 4 m y 5 w. mientras que la de San Isidro es mo­
nomórfica para los arreglos "standard" de dichos cromosomas. El
análisis citológico de la descendencia de cada hembra permite
determinar también el macho con el que apareó.

Como en este tipo de experimento se hace necesaria la
identificación de las hembras, y dado que las hembras de D. Ko­
epferae de las poblaciones argentinas y bolivianas son indife­
renciables, en cada réplica se practicó en el nototórax de las
hembras de uno de los grupos una mancha con témpera (las de Bo­
livia en una réplica 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 diámetro dentro de los cuales se coloca una papilla
de banana fermentada con levadura como cebo (ver Heed y Car­
son. 1983, para una revisión de los métodos de colección de
Drosophjla). Los adultos, atraídos por los compuestos volátiles
que emanan de la papilla. pueden observarse alimentándose en el
interior del balde y son capturados colocando una red entomoló­
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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 colección.

Un método alternativo para la recolección de drosofílidos
cactófilos consiste en aspirarlos con aspirador de insectos en
las inmediaciones de los sitios naturales de cría y alimenta­
ción. Este método es mucho más específico. aunque más labo­
rioso.

Recolección de sustratos de cría z alimentación.

Las especies del "cluster" buzzatji son exclusivamente
cactófilas, los adultos y los estadios inmaduros se alimentan
de los microorganismos asociados a los procesos de descomposi­
ción de las cactáceas. Las hembras maduras inseminadas deposi­
tan los huevos en tales sustratos.

Cada área de muestreo escogida se recorrió en procura de
los sustratos de cría y alimentación de dichas especies. En el
campo, cada sustrato era examinado minuciosamente en busca de
larvas de Drosophila o de adultos alimentándose y su número se
registró debidamente, Junto con aquéllos que produjeron indivi­
duos de las especies cactófilas, para poder contar con una es­
timación del aprovechamiento de los recursos por parte de las
moscas.

Aquéllos 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
cibió un número identificatorio y se colocaron en frascos de
vidrio de 3 Kg o en bolsas de polietileno que contenían un ar­
mazón de alambre de modo de facilitar su ulterior manipulación.
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2.3. Caracterización de las poblaciones.

2.3.1. Caracterización ecológica.

La población de drosofïlidos presente en cada uno de los
sustratos recogidos. se caracterizó de la siguiente manera. En
algunos casos, se extrajeron las larvas de tercer estadio. las
que fueron procesadas de acuerdo a las técnicas citológicas
descriptas previamente. El estudio de los cromosomas politéni­
cos permite la identificación de las especies cactófilas pre­
sentes. En algunos muestreos, los sustratos fueron revisados
diariamente para verificar la presencia de adultos inmaduros
(recién emergidos) que 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 cruzados entre sí o con
moscas de cepas cromosómicamente marcadas.

Algunos adultos se congelaron en nitrógeno llíquido hasta
su ulterior procesamiento electroforético. El empleo de estas
técnicas permite la identificación específica de los individuos
emergidos, ya que las especies estudiadas son monomórficas para
diferentes alelos del locus IDH.

En algunos casos, la identificación de los adultos emergi­
dos fue posible por medio de 1a simple observación de la morfo­
logía externa de los individuos. Si bien D. buzzatii y D.
Koepferae son indistinguibles morfológicamente. en algunas lo­
calidades comparten su nicho con D. serenansis, una especie de
dudosa ubicación sistemática (Vilela. 1983) claramente diferen­
ciable de aquéllas.

2.3.2. Caracterización cromosómica de las poblaciones.

Adultos camturados.

Los adultos capturados como se describió anteriormente
fueron inmediatamente separados por sexos. Las hembras se
dispusieron en tubos individuales (isolíneas) con 6 ml de medio
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de cultivo. Seis a siete días más tarde comenzaron a emerger
las larvas de tercer estadio.

El procesamiento citológico de una larva de la descenden­
cia de cada hembra permite el análisis de dos cromosomas por
cada isolïnea; estos datos permiten estimar las frecuencias de
cada uno de los arreglos cromosómicos presentes en cada pobla­
ción. Si el análisis de cada isolínea se amplía a ocho larvas
por cada descendencia, se tiene una probabilidad menor del 57.
de no detectar alguno de los cuatro cromosomas de los progeni­
tores. Más aún, con este tipo de estudio se puede obtener el
doble de información que con la rutina citada más arriba y por
otra parte el dato de las frecuencias genotípicas
(cariotípicas) de la población de adultos apareados.

'Individuos obtenidos a partir de los sustratos naturales.

a) Larvas de tercer estadio.
La extracción de las larvas de tercer estadio de los mis­

mos sustratos naturales y su procesamiento para el análisis
citológico permite obtener una estimación de las frecuencias
cariotípicas y cromosómicas en cada uno de los sustratos y en
la población de larvas de cada localidad.
b) Adultos inmaduros o emergidos.

Los adultos emergidos de los sustratos recuperados como se
describió previamente se cruzaron entre sí o con individuos de
las cepas homocariotípicas. En el primer caso. el análisis de 8
larvas hace posible el diagnóstico de los genotipos de ambos
padres. En el segundo caso. el análisis de 5 larvas permite
conocer el cariotipo del individuo en cuestión. De este modo,
para cada sustrato se pueden estimar las frecuencias ca­
riotïpicas y cromosómicas en el estadio de adulto inmaduro pre­
rreproductivo en cada deme (sustrato) y en la población total
(localidad).
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2.4. Análisis de los componentes de selección (ACS) en po­
blaciones naturales.

La mayoría de los estudios sobre la acción de la selección
natural se han realizado en poblaciones experimentales (HedricK
y Murray, 1983). Sin embargo, los resultados de tales
experimentos no pueden extrapolarse a lo que ocurre en la natu­
raleza. Además, la mayoría de los experimentos de laboratorio
se basan en modelos apoyados en una serie de suposiciones que
pueden conducir a conclusiones erróneas.

Por otra parte. la estimación de la selección 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 ecología desconocida o muy compleja. de difícil ma­
nipulación. lo que impide su utilización como modelo en pobla­
ciones naturales. Algunas especies de Drosophila. como las
cactófilas y las de Hawaii (Hedrick y Murray. 1983) parecen ser
las más adecuadas. puesto que tienen una ecología cuyo estudio
es relativamente simple.

El conocimiento del nicho trófico y reproductivo de D.
buzzati‘j. una especie cactófila, hace posible estimar la acción
de la selección natural allí donde esta ocurre, en el campo.
que es donde si existen diferencias selectivas heredables entre
genotipos (condiciones a,b y c necesarias para que actúe la se­
lección natural según Endler, i986), la selección natural ten­
drá un importante papel en la modelación del acervo genético de
la población.

Con el objeto de analizar el significado adaptativo del
polimorfismo cromosómico de D. buzzati'i' se diseñó un experi­
mento cuyo protocolo experimental puede verse en la figura 2.2
y que permite el estudio de la selección natural a través de
varios de sus componentes: virilidad o éxito de los machos en
el aparcamiento, fecundidad, viabilidad entre los 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 capturadas se divide en dos grupos
independientes. Las hembras de uno de estos grupos se colocan
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individualmente en tubos (isolíneas) y las estimaciones de las
frecuencias de las diferentes ordenaciones cromosómicas se ob­
tienen por medio del análisis de una larva de la descendencia
de cada hembra (muestra de huevos I —H1-).

El segundo grupo se divide en grupos de 100 —150 hembras
los cuales se colocan en cámaras de recolección de huevos. Es­
tas cámaras consisten en recipientes de plástico. a los cuales
se adosa una cápsula de petri con una solución de agar (1.57.).
cuya superficie se impregna con jugos producidos por la descom­
posición de los cactus. para estimular la oviposición. Los nue­
vos se recolectan a las 24 horas con la ayuda de una lanceta y
se siembran en condiciones de densidad óptima (6 —8 larvas por
m1 de medio de cultivo). De cada uno de los grupos de hembras
se recolectan entre 200 —250 huevos por día y por cada tubo se
procesan entre 15 - 20 larvas de tercer estadio. El análisis
citológico de esta muestra permite estimar las frecuencias ca­
riotípicas y cromosómicas (de cada ordenación) 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 los sustratos permite obtener estimaciones
de las frecuencias cariotípicas y cromosómicasen este estadio.

Por su parte los machos capturados y los adultos inmaduros
(emergidos de sustratos) se cruzan con hembras vírgenes de las
cepas homocariotípicas. El análisis de una larva de la des­
cendencia de cada cruzamiento permite estimar las frecuencias
cromosómicas (muestras de adultos y de adultos inmaduros).

La comparación de las frecuencias cromosómicas de las
muestras H I y H II hace posible determinar si existen diferen­
cias selectivas entre ordenaciones cromosómicas para el compo­
nente de selección 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 sí hubo competencia
entre las hembras, si existieran diferencias selectivas por fe­
cundidad diferencial de algunos genotipos. esto se reflejará en
frecuencias cromosómicas diferentes entre H I y H II.

La estimación del componente de selección viabilidad
larvaria (entre huevo y larva de tercer estadio) se puede obte­
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ner comparando las frecuencias cariotípicas y cromosómicas de
las muesras H II y larvas.

La comparación de las frecuencias cromosómicas de las
muestras de adultos inmaduros y larvas permite. a su vez. la
estimación 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 comparación de las frecuencias cromosómicas
de las 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 población se encuentra en equilibrio.
2- El apareamiento es al azar.
3.- El medio de laboratorio no ejerce selección sobre la

viabilidad huevo —larva de tercer estadio.
4.- No existe atracción diferencial de los adultos a las

trampas.
5.- No hay viabilidad diferencial entre sexos.
La estimación de algunos componentes descansan sobre su­

posiciones adicionales que serán discutidas en el momentoopor­
tuno.

La población escogida para llevar a cabo el ACS fue la
denominada Arroyo Escobar en estudios previos (ver Fontdevila y
col., 1982), ver descripción en 2.1.2.6.

En esta localidad existe una población estable de D. buz­
zatij que explota como único recurso trófico una especie del
género Opuntia aün no descripta (Erb. comunicación personal).

El protocolo básico para el análisis de los componentes de
selección fue implementado en dos momentos distintos de la
historia de la población.

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
más de 120 sustratos de Opuntia sp. en el campo, recogidos al
azar en el área de muestreo. En este caso se analizaron so­
lamente los componentes de selección: viabilidad larva-adulto
inmaduro y longevidad. Sin embargo, dada la ventaja que repre­
senta contar con frecuencias cariotïpicas de cada uno de los
estadios, se pueden estimar los coeficientes de fitness (ver
más adelante).

En octubre de 1987 se realizó un segundo muestreo de la
población de Arroyo Escobar.

Durante los días 26 y 27 de octubre se revisaron más de
200 sustratos en el campo y se llevaron al laboratorio sólo 64.

La captura de más de 2000 adultos se realizó durante los
días 2 y 3 de noviembre.

De este modo se obtuvieron las muestras descriptas en el
protocolo básico que permite la estimación de cinco componentes
de selección y de los coeficientes de fitness correspondientes
a viabilidad larva ria.

2.5. Análisis de la 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 genotípicas (cariotípicas)
y génicas (cromosómicas) de los individuos presentes en cada
uno de ellos, a partir del análisis de los cromosomas politéni­
cos. El análisis de éstas, permite determinar la magnitud y el
modo en que actúan la selección natural y la deriva genética.

Utilizando el polimor-fismo cromosómico de D. buzzati‘i y el
de su especie sinmórfica. se realizaron estudios de estructura
poblacional de D. buzzatii en las localidades de Arroyo Escobar
(tres muestreos: noviembre 1986, agosto y octubre 1987) y El
Cadillal (octubre de 1906) y de 1). Koepferae en Quilmes
(octubre de 1986).

En todos los casos se incluyeron en el análisis sólo
aquéllos sustratos en los que se pudieron caracterizar citolo­
gicamente al menos 10 individuos.
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8.6. Análisis de los datos.

2.6.1. Experimentos de aislamiento reproductivo.

Aislamiento reproductivo postcigótico.

Para cada uno de los cruzamientos descriptos se calculó la
media del número de descendientes por réplica y el error es­
tándar de la media.

La significación estadística de los resultados obtenidos
frente a una proporción de sexos normal (1 1) se probó utili­
zando la prueba de Ji cuadrado (x2) de bondad de ajuste.
Esta misma prueba estadística se empleó para analizar los
resultados obtenidos en los retrocruzamientos de las hembras
híbridas fértiles. La prueba de ji cuadrado de heterogeneidad
se utilizó para determinar si los resultados de los
retrocruzamientos de las hembras híbridas provenientes de ambos
cruzamientos recíprocos con ambos machos progenitores eran
homogéneas.

Los resultados de algunos cruzamientos mostraron ciertas
asimetrías. considerando ambos recíprocos, pero dado que la
condición de distribución normal de los datos no se cumplía, no
pudo utilizarse un análisis de varianza para probar la signifi­
cación estadística de las mismas. Para resolver este problema
se debió recurrir a métodos no paramétricos para realizar las
comparaciones. empleando la prueba U de Hann —Withney (ver So­
kal Y Rohlf. 1979. pags. 428 l133). El nivel de significación
de este estadístico se comprobó con la tabla CC de Rohlf y So­
Kal, 1969. pags 241 249).

Aislamiento reproductivo precigótico.

En los experimentos en los que se probó el grado de ais­
lamiento sexual (precigótico) entre las formas de D. serido se
calculó el índice de Levene ("Joint isolation index")
(Halogolowkin-Coehn y col.. 1965) mediante la fórmula:

I:(A B—C+D)/N¡
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donde. A y D corresponden al número de ambos cruzamientos homo­
gámicos recíprocos (intrapoblacionales) y B y C son los de am­
bos cruzamientos heterogámicos (interpoblacionales) y N es el
número total de cruzamientos observados. La varianza de este
índice es:

Var (I) (1 12) / N

Este coeficiente es un buen.estimador del aislamiento
sexual s1 suponemos que no existen diferencias en el vigor
sexual entre las poblaciones y cuando los números de individuos
de cada una de las poblaciones es el mismo (Gilbert y Starmer.
1985).

2.6.2. Caracterización ecológica de las poblaciones naturales
estudiadas.

Los censos de drosofilidos realizados en los sustratos
naturales, colectados durante el desarrollo de este trabajo. se
analizaron mediante la estimación, de los siguientes paráme­
tros: l. eficiencia de la colonización de los sustratos de cada
especie de cactus por parte de las especies de Drosophjla cac­
tófilas. que se estimó por medio del cociente entre el número
de sustrato colonizados, sobre el total revisado en el campo;
2. densidad media de larvas de Drosophjla por unidad de volumen
de tejido de cactus en estado de descomposición, para cada es­
pecie de cactus y por localidad y 3. ventana de emergencia, que
se estimó como el intervalo (en días) transcurrido entre la
primera y la última emergencia de adultos en cada sustrato.
calculándose. luego, la media por especie de cactus.

Para cada especie de cactus se estimó, también, el índice
de diversidad de Shanon Wiener (ll) que en este caso nos in­
dica la diversidad de especies de Drosophila que utilizan una
dada especie de cactus como hospedador. Asimismo se estimó el
índice de diversidad para las localidades en las que los tama­
ños muestrales resultaron suficientemente grandes. El índice de



diversidad se calculó del siguiente modo (ver Vandermeer.
1961):

H:—EPilnPi

donde Pi es 1a proporción de individuos de la especie i que ex­
plotan un determinado recurso (o se encuentran en una determi­
nada localidad).

La caracterización de la ecología de las especies cactó­
filas de Drosophila se realizó mediante una descripción del es­
pectro de recursos utilizados por cada especie, (en este caso.
especies de cactus que utiliza en la naturaleza). lo que per­
mite estimar la amplitud del nicho ecológico de las especie i
(Bi) siguiendo la fórmula propuesta por Levins (1968):

Bi ( 2 pia ) ‘1 :
pl es la proporción de individuos de la especie i que emergen
de sustratos de una especie de cactus determinada. Esta medida
de 1a amplitud del nicho depende del uso de los recursos por
parte de 1a 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 superposición de
nichos entre dos especies empleando el índice de Linton y col.
(1981):

C 1-XEIP P
1iJ JI’

El valor de 11.2 es 0 cuando las especies no comparten recur­
sos y aproximadamente i cuando PU : ng.

2.6.3. Análisis del polimorfismo cromosómico de las poblaciones
naturales muestreadas.

Las frecuencias cromosómicas relativas de cada población
se estimaron. en la mayoría de los casos. a partir de las fre­
cuencias genotípicas absolutas obtenidas del análisis cromosó­
mico de la F1 de las hembras capturadas , mediante el siguiente
procedimiento:
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Pi (a n11 + EJ n13) / N ;

donde pi es la frecuencia relativa de la ordenación i; n11 es
el número de homocigotas ii observado en la muestra y niJ- -es el
número de heterocigotas ij; N es el número total de cromosomas
en la muestra. Esta estimación de las frecuencias génicas cons­
tituye la de máxima verosimilitud (Spiess, 1977).

La comparación del polimorfismo cromosómico entre las
poblaciones estudiadas en el presente trabajo junto con datos
preexistentes (ver: Fontdevila y col.. 1981 y 1982; Ruiz y
col.. 1985 —datos no publicados-: Barker y col.. i986) se rea­
lizó empleando el índice de distancia genética de Prevosti que
se obtiene del siguiente modo (ver Wright, 1978):

D:EE_[p1J'K-P23K]:rSJ

donde r es el número de cromosomas . sJ es el número de ordena­
ciones en el cromosoma J y pUK y pajk son las frecuencias re­
lativas de la ordenación K en las poblaciones 1 y 2. El índice
D expresa sencillamente el grado de diferenciación genética
(cromosómica) entre las poblaciones. Tiene la propiedad de su
independencia de los valores de las-frecuencias ya que depende
de las diferencias de las frecuencias entre poblaciones. y de
los factores que han causado la diferenciación. Sin embargo.
presenta el gran inconveniente de no tener una distribución es­
tadística conocida. lo que no nos permite determinar su signi­
ficación.

Los amplios estudios que se han llevado a cabo sobre el
polimorfismo cromosómico de la especie cosmopolita D. buzzatii.
han hecho posible contar con un volumen de información notable.
Se estudiaron numerosas poblaciones en las distintas provincias
fitogeográficas argentinas y en todas las regiones donde esta
especie ha sido transportada pasivamente Junto con las cactá­
ceas hospedadoras.

Los datos sobre poblaciones naturales argentinas obtenidos
en el presente trabajo son los más extensos, ya que se cuenta
con muestreos cuyos tamaños son considerables. Estos Junto con
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datos obtenidos de la bibliografía se han utilizado para
realizar un análisis de los patrones Jerárquicos de la va­
riación cromosómica de D. buzzatji.

Las poblaciones naturales endémicas (localidades de Amé­
rica del Sur) fueron agrupadas de acuerdo a la Provincia Fito­
geográfica (conforme a la clasificación de Cabrera. 1976) en la
que se encuentran. La población (localidad de captura) se con­
sideró el nivel básico de la jerarquía. las que se agruparon en
las siguientes regiones: Pampa. Chaco. Espinal, Honte. Puna y
Chaco boliviano.

El análisis jerárquico de diferenciación cromosómica con­
siste en el cálculo de coeficientes F, que cuantifican la va­
riación de las frecuencias alélicas y asignan una parte de la
varianza a cada uno de los niveles jerárquicos.

Un análisis semejante se realizó utilizando los datos de
las frecuencias cariotïpicas y cromosómicas correspondientes a
cada sustrato de las localidades de Arroyo Escobar. Horeno, Vi­
pos y El Cadillal. En este caso el sustrato fue considerado el
nivel básico de la jerarquía, 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 cálculos de distancias de Prevosti y los correspon­
dientes al análisis jerárquico fueron realizados utilizando el
programa Biosys-i (Swofford y Selander, 1961)en la computatora
Vax VHS del Centro de Cálculo de la Facultad de Ciencias Exac­
tas y Naturales.

2.6.4. Análisis de los componentes de_selección en una pobla­
ción natural.

Mediante el procedimiento descripto en la sección 2.6.8.
se estimaron las frecuencias relativas de cada una de las orde­
naciones cromosómicas en las tres {ases del ciclo vital mues­
treadas en noviembre de 1986 y en las cinco muestreadas en oc­
tubre de 1987. en la población de D. buzzatii de Arroyo Esco­
bar.



Se determinaron las frecuencias genotípicas (cariotípicas)
en las tres fases analizadas en el primer muestreo y en
solamente tres de las cinco analizadas durante el segundo
(huevos —I. huevos - II y larvas de tercer estadio). ya que el
diseño del experimento no lo permitió para las muestras de
adultos capturados e inmaduros.

En el segundo muestreo. el área de colección fue subdivi­
dida en cuatro sectores y la comparación de las frecuencias de
inversiones en las tres muestras de adultos capturados corres­
pondientes a los cuatro sectores se realizó utilizando pruebas
de Ji cuadrado de contingencia (SoKal y Rohlf. 1979).

El mismo método se utilizó para comparar globalmente las
frecuencias cromosómicas entre fases consecutivas del ciclo vi­
tal analizadas. En el caso de la población estudiada dichas ta­
blas son de r x 2 celdas, donde r es el número de ordenaciones
y el 2 corresponde al número de etapas del ciclo vital que se
comparan.

Con respecto al. polimorfismo del cromosoma 2. las ordena­
ciones presentes en Arroyo Escobar. son cuatro: 2 standard. J.
Jz3. jq7, de modo que la prueba descripta es poco sensible. por
los que se decidió utilizar también el método diseñado por An­
derson y col. (1979). Este consiste en el cálculo de las dife­
rencias de frecuencias (Ap) entre fases consecutivas para
cada ordenación en forma individual.

La comprobación de la significaciónn estadíistica de los
valores de Ap se obtiene del siguiente modo:

si pi y pa son las frecuencias de una ordenación en dos
muestras distintas. la varianza de Ap será:

vamp: B (1 B) [(1 / nl) + (1 / nan

donde B es la frecuencia media entre las muestras consideradas
y ni y na son los respectivos tamaños muestrales.

El cociente Ap / Var Ap se distribuye en forma
normal y podemos obtener la probabilidad asociada a cada valor
a partir de una tabla de función de densidad de probabilidad
normal.
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En todas las muestras en las que se contaba con frecuec­
nias cariotípicas se llevaron a cabo pruebas de ji cuadrado de
bondad de ajuste. para analizar las discrepancias de los valo­
res observados con respecto de los esperados por el principio
de Hardy —Weinberg. En este tipo de pruebas, si r es el número
de alelos (ordenaciones), r (r + n/ 2, es el número de clases
,genotipos (cariotipos). y el número de grados de libertad es r
(r 1)/ 2 (Spiess. 1977).

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

Por tal motivo. Dobzhansky y Levene (1946) diseñaron un
método específico para detectar si existe una deficiencia neta
de homocigotos (eXCeso de heterocigotos) en una muestra o serie
de muestras.

Si h es el número 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 distribución normal.

La estimación del número de homocigotos esperado y de su
desviación standard fueron deducidas por Dobzhansky y Levene
como:

E(xii)=(y12—y¿)/4n—2;

E (h) = H = E [(Yi2 - Yi) / 4 N E] = (C - 2 N)/ 4N-2

03H 1/4113 {c (me) + c2 (ams/ana) — D (ma/nn- 1/2

donde C : E (¡(71)2 y D : E ( yi )3. yi es el número de cromoso­
mas de la i-esima ordenación presente en la muestra.

No obstante. el hecho de contar con las frecuencias ca­
riotípicas de las muestras H-I y I-l-II. no se pueden estimar los
coeficientes de selección para el componente de fitness fecun­
didad. el que sería responsable de las posibles diferencias en­
tre las frecuencias de ambas muestras, ya que las frecuencias
genotípicas de la muestra H-I no representan las frecuencias
antes de 1a selección.
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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 de 1986. Lo mismo es vá­
lido para el coeficiente de viabilidad larvaria (huevo-larva de
tercer estadio) en el segundo muestreo.

Dichos coeficientes (VU) pueden calcularse de acuerdo a:

viJ aiJ' / fij

donde fiJ- Y a“ son las frecuencias del genotipo ij antes
y después de la selección respectivamente.

La varianza aproximada de esta estimación es según Clegg y
c.ol. (1978a):

2
Var (V13) :(aiJ/fij) ((1-aiJ)/Na)+ a“ (i-fiJ)/fij Nf)

donde. Na y Nf son los respectivos tamaños muestrales.

2.6.5. Análisis de la estructura poblacional.

Para analizar la estructura genética de las poblaciones se
necesita una descripción detallada de las frecuencias génicas
en diferentes puntos del área de la población. Wright (1965)
fue el primero en desarrollar un método que hacía posible des­
cribir como está organizada la variabilidad genética en pobla­
ciones subdivididas. Este método (ver Wright, 1978 para una re­
visión reciente) consiste en la estimación de tres coeficientes
(F), los cuales pueden calcularse a partir de las correlaciones
entre gametas dentro de las subpoblaciones (FIS) y en la pobla­
ción total (FIT). FST es la correlación entre gametas dentro de
la subpoblaciones en relación a la población total.

Sin embargo. la aplicación del modelo de los estadísticos F
a poblaciones reales es discutible (Nei. 1986); Hei (i977),
Cockerham (1973) y más recientemente Nei y Chesser (1983) y
Weir y Cockerham (1984) propusieron métodos alternativos para
estimar loz coeficientes F. Eatoa últimua nutür'un han deanrro­
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llado un método para estimar los coeficientes que no hace supo­
siciones acerca del número de subpoblaciones, tamaños muestra­
les ni del número de alelos observados por locus, aunque sí
presupone la ausencia de selección. En el presente caso. al es­
tar trabajando con inversiones cromosómicas esta suposición es
insostenible.

Nei (1977) y Nei y Chesser (1983) han demostrado que los
estadísticos F pueden reformularse cn función de las heteroci­
gosis observada y esperada. Estos métodos pueden aplicarse a
cualquier situación haya o no selección

El objeto de dichos coeficientes es el de adjudicar la va­
riabilidad genética a los diferentes niveles de organización:
poblacional (T), subpoblacional (S) o individual (I). Los
coeficientes calculados: FIS. FIT y FST guardan entre sí la si­
guiente relación:

FST ( FIT FIs ) / ( 1 - FIs ) ­

donde FST nos indica la diferenciación genética entre
subpoblaciones y. FIS y FIT si las subdivisiones o la población
total se desvía significativamente (le las proporciones de
Hardy-Weinberg. El signo de FST es siempre positivo, mientras
que los valores negativos de F15 y FIT indican excesos de hete­
rocigotos.

Los métodos desarrollados por Nei (19'77) y Nei y Chesser
(1963) permiten expresar los coeficientes en términos de fre­
cuencias genotípicas observadas y esperadas y frecuencias alé­
licas.

Las ecuaciones así deducidas pueden extenderse a loci mul­
tialélicos y a varios loci, (le modo que

FIS = ( HS - Ho ) / HS

= ( — ) / 1*1'1'

FST = ( HT - HS ) / HT



donde Ho, es la heterocigosis promedio observada en cada subpo­
blación para todos los alelos. Hs es la heterocigosis esperada
en promedio en cada una de las subpoblaciones y HT es la hete­
rocigosis esperada en la población total.

Debido a que Nei (1977) no considera los tamaños de cada
subpoblación en los cálculos de la frecuencias alélicas prome­
dio ni en las frecuencias promedio de heterocigosis, se utilizó
el metodo propuesto por Nei y Chesser (1983), quienes sí con­
sideran las diferencias entre los tamaños muestrales de las
distintas subpoblacones.

La comparación de las frecuencias cromosómicas entre sus­
tratos se realizó utilizando tablas de contingencia:



80

3.
W
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3.1. Experimentos de aislamiento reproductivo.

3.1.1. Intraespecífico.

RESULTADOS DE LOS RECUENTOS : F1 y Fa

Los resultados obtenidos en los cruzamientos entre indi­
viduos de D. buzzatjj de cepas distinta procedencia geográfica,
consistentes en el número promedio de descendientes por réplica
y el correspondiente error estandard de la media, se presentan
en la tabla 3.1.1.Apara la primera generación (F1) y para la
segunda generación (F2) en la tabla 3.1.1.B. tanto para los
cruzamientos intrapoblacionales (controles) como para los
interpoblacionales. Como puede verse todos los cruzamientos
produjeron abundante descendencia.

3.1.2. Interespecífico.

RESULTADOS DE LOS RECUENTOS: PRIMERA GENERACION (F1).

En las tablas 3.1.2 a 3.1.8 se presentan los resultados
de los cruzamientos interespecíficos desglosados para cada ré­
plica; indicándose el número de réplicas, el número de descen­
dientes y en los cruzamientos interespecificos el número de
hembras y de machos. En todos los casos, se indica. además. el
número medio de descendientes y el error estándard correspon­
diente. En estas tablas, también se indica si existía alguna
desviación en la relación de sexos ("sex ratio") en la descen­
dencia y su significación estadística.

En las figuras 3.1.1 a 3.1.7 se muestran gráficamente los
resultados de los cruzamientos, indicándose el número medio de
descendientes por réplica y el número máximo de descendientes.

En la tabla 3.1.2 y la figura 3.1.1 se muestran los re­
sultados obtenidos cuando hembras vírgenes de D. buzzatjj. San
Lorenzo (Argentina), fueron cruzadas con machos de las restan­
tes cepas. Los únicos cruzamientos exitosos fueron aquéllos en



TABLA 3:1:1.A_

Número mediode descendientes x error standard en los cruzamientos entre goblaciones de Drosoghila

buzzatii. Recuentos primera generacióg (F1)

d'o"
99 BU.Carb. EJ.L|.H. HU.P.La. BU.L.Ne. BU.S.Lu

BU.Carb. 452.1 2 12,4 463,8 t 45.2 441,6 1 21,3 384.7 1 8.3 350,0 1‘27,4

BU.LI.H. 450.1 113.0 392.9 114,1 411.7 211,9 403.5 112,7 370.4 z 30.5

BU.P.La. 392,5 2 11,7 351,; 1 14,6 430,2 t 14,0 ¿43,4 t 15,0 433,4 t 10,0

BU.L.Ne. 390.3 1 10.9 425.2 z 20.6 467,5 2 35.0 438.2 1 25.0 490.5 2 10,7

BU.S.Lu 401,1 t 27,2 400,5 1 30,4 405,4 1 9,7 407.5 i 25,0 363,8 1 10.2

Clave para la identificación de las cepas de Drosophila buzzatíi utilizadas :

BU.Carb.: Localidad : CARBONERAS (ESPAñA).
BU.Ll.H.: Localidad : LLANODLL HORO(ESPAñA).

BU.P.La.: Localidad : PALO LABRADO (ARGENTINA).
BU.L.Ne.: Localidad : LOS NEGROS (BOLIVIA).

w.S.Lu.: Localidad : SANLUIS (ARGENÏlNA).



TABLA 3:1:1_.g

Número mediode descendientes z error sggqard en los cruzamie_ntosentrg goblaciones de Drosoehila

buzzatii. Recuentos seggggjgneración (F2)

o'ó’

9? BU.Carb. BU.LI.H. BU.P.I_a. BU.L.Ne. BU.s.Lu

BU.Carb. 450,3 2 26.2 433.4 2 30.0 476.4 2 45,8 596,0 1 44.3 334.8 t 56.3

BU.LI.H. 447.2 t 20.2 501.0 i 19.8 525.9 3 17,8 498,0 3 27.2 240.6 1 55.6

BU.P.La. 570,5 1 16.5 567,5 1 40.7 538.1 2 21.3 562,9 1 17,0 555.1 1 17,9

BU.L.Ne. 593.0 2 30.6 484.3 1 37.6 555.3 t 25.2 607.6 t 23,6 468.1 t 38.7

BU.S.Lu 396.1 t 52.6 398.0 1 93,6 530.7 1 33,5 437.2 1 33,2 505,6 3 22,6

Clave para la identificación de las cepas de Drosophila bunatii utilizadas : igual que en la tab
3:1:1. A.



1 ABLA 3:1:2.

Resultados de los cruzamientos gitre hembras 0. buzzigii de la _Iocalidadde San Lorenzo z machos de las

restantes cegas grobadas: Recuentos _de la descendencia correspondiente a la primera generación.

N°.REPLICAS d'o/ M’.DESCLN)ILNIES N°. rtDIo

5 w.s.Lo. ¿ooo 1730 1944 942 1796 16841214J

4 BU.L.Ne. 1747 1587 1737 1534 l663.8 2 52,3

3 BU.S.Lu. 1811 1746 1434 1667.7 2142.5

5 sm.

5 sono.

5 SDBr.

5 D. bo

Clave para la identificación de las cepas:

BU.S.Lo = D. buzzatii. Localidad : SAN URENZO (ARGENTINA).
BU.L.Ne = D. buzzatii. Localidad : LOSKGROS (BOLIVIA).

BU.S.Lu.= D. buzzatii. Localidad : SANLUIS (ARGENlINA).
SD.A = D. koeplerae. Localidad : SANLUIS (ARGENHNA).

80.80. : D. koepferae. Localidad : SANISIDRO (leVIA).
50.32 : D. koepícrae. Localidad : CAFARNMM (BRASIL).

D. bo. : D. borborara. Localidad : CAIARNAUH (BRASIL).
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TABLA 3:1:3.

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

restantes cegas Qrobadas: Recuentos de la descendencia corresgomfiente a la grimera generación.

MXREPLICAS ó'o’ MXDESCEMJIENIES N0. IEDIO

5 w.s.Lo. 1755 1705 lED9 1754 1807 1766121,7

5 BU.L.Ne. 1920 2054 1736 1675 1909 183.6276.3

5 Bu.s.Lu. 1629 1769 1726 1826 1936 1777452515

5 SD.A

5 50.30

5 saw.

5 D. bo.

' : Se observaron intentos de cúpulas
Clave para la identificación de las cepas : igual que en la tabla 3:1:2.
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ÏABLA 3:1:4.

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

restantes cegas probadas: Recuentos de la descendencia corresgondiente a la Qrimerageneración.

ho.REPLICAS DP.DESJEM)IENIES No. ¡[DIO

5 RJ.S.L0. 2272 1933 23M 2K” 23‘? 2.185,2 182,9

5 EJ.L.Ne. 2037 1972 2000 2126 2156 2058.2 139,9

5 w.S.Lu. 1666 1731 1722 2044 2459 1924.4 1166.8

5 SD.A

5 80.80

5 80.3'

5 D. bo

Clave para la identificación de las cepas: igual que en la tabla 3:1:2.
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los que los machos. aún cuando de diferente origen geográfico.
eran conespecíficos; el número medio de descendientes en estos
casos fue muy similar a los obtenidos en el control.

Cuando consideramos los resultados obtenidos en los cru­
zamientos de hembras D. buzzati'i' 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 cópulas con machos D. serido.

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

En las tablas 3.1.5 a 3.1.7 y figuras 3.1.4 a 3.1.6 se
presentan los resultados que se obtuvieron en los cruzamientos
en los que las hembras eran l). Koepferae (Argentina y Bolivia)
y D. seri'do (Brasil).

Las hembras D. Koepferae de San Luis produjeron abundante
descendencia con los machos de San Isidro (Bolivia); en cambio.
cuando los machos eran D. serido, el número de descendientes
disminuyó drásticamente y presentó una desviación significativa
en la relación de sexos. debido a un exceso de hembras híbri­
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 híbrida. aunque el nü­
mero total de individuos F1 recuperados fue muy escaso;sólo dos
réplicas sobre un total de cinco fueron exitosas (tabla 3.1.5 y
figura 3.1.4). Los cruzamientos de las hembras D. Koepferae de
Argentina con machos I). buzzatii presentaron resultados que
dependieron del origen geográfico de éstos (tabla 3.1.5 y fi­
gura 3.1.4); en cruzamientos con machos D. buzzatji de la misma
localidad el número de descendientes híbridos resultó escaso,
producto de sólo tres réplicas exitosas; en cambio. se observa­
ron sólo algunas larvas cuando los machos D. buzzatii eran de
la localidad de San Lorenzo y con machos de Los Negros no pro­
dujeron descendencia.

En la tabla 3.1.6 y la figura 3.1.5 se presentan los re­
sultados obtenidos cuando las hembras eran D. Koepferae de San
Isidro. Estas produjeron abundante descendencia con machos D.
Koepferae de Argentina. Con machos 1). seri'do el número de des­
cendientes disminuyó notablemente, aunque en menor medida que



TABLA 3:1:5.

Resultados de los cruzamientos entre hembras D. koepferae de ¡a localidad de San Luis z machos de las

restantes cegas probadas: Recuentos de la descendencia corrcsgondiente a la grimera generación.

N°.REPLICAS o'o/ W.DESCEM)IEN1ES TOTAL N0. ¡{DIO

5 Ill.s.Lo. LU) LU)

5 BJ.L Ne

5 BJ.S.Lu. o o 2 11 6 19 3.8 1 2.3

o o 1 a 1 10 2 1 1.7

5 50.11. 152-1 1535 1474 1419 151 7503 1500.6 2 27

5 50.30. 843 1413 1303 1032 1250 5341 1166.2 1 114,3

5 SD.Br. o o 1.1 12 37 62 22 147 29,4 2 10.4

o o 7 10 26 48 20 111' 22.2 1 8.7

5 D bo o o 6 1o 16 3.2 2 0.9

o o 2 a 1o a 1 1,7

Desviación significativa de la "sex ratio" : (I) P < 0,05 ;“ P < 0,01

Clave para la identificación 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 entre hembras D. koeefcrfae de la localidad de San Isidro z machos de

las restantes cegas grobadas: Recuentos de la descendencia corresgondiente a la Qrirnerageneración.

PP.REPLICAS No.0[8IPDIENIES ÏOTAL No. PEDIO

5 EJ.S.L0. 0 0 4 4 0,8 2 0,9

0 0 O 0 0

5 EJ.L.Ne.

5 BJ.S.LU.

5 SD.A. 1170 1465 1202 iii)? 1165 6509 13)Í,8 1 64,7

5 80.90. 633 1236 1276 845 1052 5042 “DOM 1 135.3

5 80.32 O 0 209 113 57 186 6?. 621 ¡25,4 t 34,9

oo 147" 97 27"i52 53 475" 95.23.27,!)

5 D. bo. O 0 3 13 8 24 4.8 1 2,6

00 0 4 1 5 1 30,9

Desviación significativa de la "sex ratio" z (‘) P < 0.05 ; (") P < 0,01

Clave para la identificación de las cepas : igual que en la tabla 3:1:2.
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en el caso anterior (comparar con la tabla 3.1.5 y la figura
3.1.4); en este caso, se observó. también. una desviación sig­
nificativa de la relación de sexos, cuando se consideró el nú­
mero total de individuos de las cinco réplicas, debida al ex­
ceso de hembras híbridas. Los cruzamientos de las hembras D.
Koepferae de San Isidro con machos 1). borborema resultaron re­
lativamente exitosos (3 de las cinco réplicas) aunque el número
de descendientes fue muy reducido (tabla 3.1.6 y figura 3.1.5).
Los cruzamientos con machos l). buzzatjj de Los Negros y San
Luis fracasaron; en cambio, se recuperó un reducido número de
híbridos (sólo cuatro hembras) cuando los progenitores eran D.
buzzatii de San Lorenzo (tabla 3.1.6 y figura 3.1.5)

En la tabla 3.1.7 y la figura 3.1.6 se muestran los re­
sultados de los cruzamientos de las hembras 1). serido de con
machos de las otras poblaciones. Con machos l). Koepferae de Ar­
gentina o Bolivia. el número de descedientes fue similar y. en
ambos casos. significativamente mayores que en los respectivos
cruzamientos recíprocos; sólo una de las réplicas mostró des­
viaciones significativas de la relación de sexos cuando los ma­
chos eran de la población San Luis. No se observó descendencia
con machos de la especie sinmórfica l). borborema. En cambio.
las hembras D. serido produjeron descendientes con machos D.
buzzatij de San Lorenzo (dos réplicas) y Los Negros (sólo una
réplica); con machos D. buzzatij de San Luis no produjeron F1.

Las hembras D. borborema produjeron un escaso número de
descendientes tanto con machos I). Koepferae de San Luis (tres
réplicas exitosas) como con los de San Isidro (dos réplicas
exitosas) pero no lo hicieron con machos D. buzzatji 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 RECUEHTOS: SEGUNDA GENERACION (F3)

Los resultados obtenidos (número medio de descendientes y
los correspondientes errores estándard) se presentan en la ta­
bla 3.1.9. Hientras que todos los cruzamientos intraespecíficos



TABLA 3:1:7.

Resultados de los cruzamientos entre ngnb_ra¿ l). sg_rifl_ _d__e__l_q_lo_caladadde__(_:._afarnaun1z machos de las

restantes cegas grabadas: Recuentqs_de la descendencia correspondiente a la primera generación.

No.Réplicas 0’70” N0.descendi(xlles Tom. No. PEDIO

5 BJ.S.L0. o o 2 3 5 1 z 0.7

o o o a a 0.4 * 0.4

5 su L.Ne o o 10 IO 2 z 2.2

o o 7 7 1.4 * 1,6

5 EJ.S.Lu.

5 SD.A. o o 132 86 251 m: 256 947 189,4 2 34,7

O O 212 55' 247 205 262 981 196,2 2 41,2

5 SDJb. O 0 331 166 43 192 365 1097 219.4 t 65.4

0 O 309 165 31 175 343 1023 204,6 1 62.6

5 SD.Br. 689 433 657 487 657 2923 564,6 2 58.6

5 D. bo

Desviación significativa de la "sex ratio" : (') P < 0,05 ;(") P < 0.01

Clave para la ¡dmtificación de las cepas : ¡gual que en la tabla 3:1:2.
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produjeron F2; ésto no ocurrió en ninguno de los interespe­
cíficos.

RETROCRUZAHIENTOS: RESULTADOS Y RECUENTOS.

En aquenos cruzamientos en los que no se logró obtener
descendencia en la segunda generación, los machos y hembras hí­
bridos interespecíficos se retrocruzaron por individuos de am­
bas cepas parentales

En la tabla 3.1.10.Ay B se muestran los resultados obte­
nidos en los retrocruzamientos de los híbridos entre D. Koepfe­
rae y D. serido. En estas tablas se indican: el número de ré­
plicas, el número de descendientes en cada'réplica (machos y
hembras desgkmados) y el número medio de machos y hembras por
réplica, así como la significación «de las desviaciones observa­
das en la razón sexual :respecto de la relación esperada de
1:1.

Sókrlas hembras híbridas entre D..koepferae de Argentina
jy D. serjdo, de ambos cruzamientos recíprocos. produjeron des­
cendencia. Cuando las hembras híbridas provenían del cruza­
miento 99 serjdo San Luis x Chaserjdo Cafarnaunn el número de
descendientes en los retrocruzanuentos con machos D. koepferae
(San Luim fue rehflivamente mayor que con machos LL serjdm en
ambos se registraron desviaciones significativas de la relación
de sexos (una réplnxi y el total en el primer caso y las tres
réplicas y el total cuando los machos eran D. serjdo), estas
desviaciones se debieron invariabhnnente a que el número de ma­
chos observados era signkficativamente menor que el esperado
(tabla 3.1.10.A).Cuando las hembras híbridas que provenían del
cruzamiento recíprmx>(hembras D. serido x machos D..Koepferae
de Argentina) se retrocruzaron con machos D. Koepferae el nü­
mero Inedio de descendientes producidos también. fue mayor que
en los retrocruzanuentos con machos LL seridm en ambos se ob­
servaron desviaciones significativas de la relación de sexos
(dos réplicas y el total con machos D. koepferae San Luis y
tres réplicas y el total por machos D. serido) (tabla
3.1.10.B).



TABLA 3:1:9.:

Número mediode descendientesj error standard en los cruzamiento; f. x F1del exgerimento de

hibridación entre esgecies del "cluster" buzzatii. Recuentos de la F2.

o‘o’

9 9 EJ.S.L0 BU.L.Ne BU.S.LU SDA SDBo SDBr D.Bo

BU.S.L0 161831243

EJ.L.Ne 1441.8580

BU.S.Lu 1610,03114,9

SDA 12718153.? 665.0335.3

SDBo 155831729 1372.6!226.9 u

SDBr

D.Bo II n +

: Abundante descendencia ; n : Los híbridos no DFOdUJef‘ODfa ; : Solo harbras en la F1 .
+ : Cruzaniento no real izado.

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



1 ABLA 3:1:10.

Resultadosde los retrocruzarúentos de los híbridos entre D. senda (Cafarnaum) y D. koepferae (San
Luis): Recuentos de la de J ' wn " ‘P a ambos retuuu ' ‘m recíprocas

,4.- CRUZAHIENI'OPARENIAL:99 50.4 x o’o’sv.ur:

M).REPLICAS N°.DE8IM)IENIES TOTAL No. IIDIO

(No. IWIVIHKB)

EPBRAS HIERIDAS

4 (40) SD.A o o 259 220 me 421 1082 270.5 3 60.7

o o 204 217 174 269" 964" 241 t 32

3 (30) so.Br. o o mo 299 208 687 229 1 44

o o 136' 199" 154'”I 489" 163 1 22,9

WDS HIBRIDOS

5 (50) SD.A.

5 (3)) 80.82



TABLA 3:1:10 (CON TINUACION)

B.—GRJZAHIENÍOPARENÏ'AL:99 x OJÓFSDJJ

MAG-K5 HIHRIDOS

5 ('50) SD.A.

4 (40) SD.B‘.

,1

N°.REPLICAS 90799 N".DE33[M)IENIES TOTAL IP. trono

(IP. IMJIVIDUOS)

l-[fBRAS HIBRIDAS

5(50) 50.11 99 425 289 107 400 266 1567 313.4273.2

o’o’ 369“ 259 104 367" 242 13-11"II 266.2154.6

4 (40) so.Br. 99 156 121 1153 135 500 145 212.1

d'o" 115'l 7o" 127ll 125 437" 109.3215.4

Desviaciónsignificativa de la "sex ratio"

Clave para la identificación de las canas :

: (') P < 0.05 ; (") P < 0,01

igual que en la tabla 3:1:2.
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En la tabla 3.1.11.Ay B se presentan en forma análoga los
resultados obtenidos en los retrocruzamientos de los híbridos
entre D. serido y D. Koepferae de Bolivia. Las hembras híbridas
originadas en ambos cruzamientos recíprocos resultaron fértiles
y produjeron mayor número 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 la relación de sexos. debidos a excesos de
hembras. Cuando las hembras híbridas del cruzamiento hembras D.
serido x machos D. Koepferae (San Isidro, Bolivia) se
retrocruzaron con machos de Bolivia, dos réplicas y el total
presentaron estos desvíos; con los machos de Brasil, solo se
observaron desvíos en el total (tabla 3.1.113). Las hembras

derivadas del cruzamiento recíproco (99 D. Koepferae Bolivia x
0,0"D. serjdo Brasil) produjeron descendencia con proporciones
significativamente diferentes de las esperadas de sexos en los
retrocruzamientos con machos de las dos cepas parentales.

Con respecto a los restantes cruzamientos entre especies,
la información que se pudo obtener está basada. en general. en
los pocos individuos híbridos que se pudieron recuperar.

Los cruzamientos entre machos D. buzzati'j (San Luis) y
hembras de la forma simpátrida D. Koepferae. produjeron hembras
híbridas fértiles, las que, a su vez, produjeron un considera­
ble nümero de descendientes cuando se las retrocruzó con machos
D. buzzatii; en cambio. las hembras híbridas no produjeron des­
cendencia con machos 1). kocpforae; los machos híbridos de estos
cruzamientos resultaron estériles (Tabla 3.1.12.A).

Los híbridos recuperados en el cruzamiento entre hembras
D. Koepferae de San Isidro y machos D. buzzatii de San Lorenzo
fueron cuatro hembras. las cuales no produjeron descendencia
cuando se las retrocruzó sucesivamente con machos D. buzzatii y
D. serido (tabla 3.1.123).

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



TABLA 3:1:11.

Resultados de los retrocruzamientos de los híbridos entre D. sgrido Cafarnaum D. koe ferae San

isidro) : Recuentos de la descendencia corresgondicnte a ambos retrocruzamientos recígrocos.

A.- CRLEAHIENI'OI’ARIZNML:9 9 SD.R) x 0’0’SDJ)‘:

NO.REPLICAS 01,0799 NO.DE33EMJIENIES TOTAL PP. IEDIO

(M). IWIVIRKB)

FEPBRAS HIBRIDAS

4 (40) saw. 99 350 11o 115 197 772 193 1 64.7

o‘o’ 205" 63" 74" 103" 445" 111.3 2 32.4

4 (40) 50.90. 99 461 120 31o 37a 1269 317,3 1 83,9

d'cr‘ 436 105 332 293" 1166' 291.5 2 79.8

mm HIEUDCB

4 (40) SD.B'.

4 (40) 80.30.



TABLA 3:1:11. (CONTINUACION)

8.- CRUZAHIENIOPARENÍAL: SDJJI‘.x

N°.REPLICAS 9 N°.DEEIIN)IENIES TOTAL ho. ¡{DIO

(M). IPDIVIIXKB)

mms HIBRIDAS

5 (8)) 80.80. 99 259 265 326 272 186 1310 262 ’25,3

020,, 231 212I 277Il 230 166 1110" 223.2 1!20

4 (40) SD.&‘. 167 225 151 HB 661 165,3 l 25,8

030" 94" 139" 104" 78" 415" 103.6 1 14.9

W008“|8le

5 (5)) 80.80.

5 (50) SD.Br.

Desviación significativa de la "sex ratio” : (') l’ < 0.05; (") P < 0.01

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



TABLA 3:1:12.

Resultados de los retrocruzam'entos de los híbridos entre hembras l). serido o D. koepferae y machos D.

buzzatii de las distinatas localidades : Recuentos de la dgscendencia corresgondientes a ambos

cruzamientos recígrocos.

A.— CRtEAHIENTOPARENI'AI.:g g SD.A. x o”o"au.s.Lu:

N°.REPLICAS 0’079 9 N".DES(INJIENTES

(No. IMJIVIIIDS)

¡[mms HIBQIDAS

1 (10) BU.S.LU. 120

(ï'o'7 103

1 (9) 50.14.

MAGOS HIBRIDCB

1 (5) SD.A.

1 (5) w.s.Lu.

B.- CRlEAHlENÏOPARENÏAL:9g501b. x ó'd'HLSJOJ

h°.REPLICAs (I'd)? 9 N°.DESCEM)|ENIES

(M). IPDIVIIIDS)

¡{WS HIBRIDAS

1 (4) RJ. S. Lo.

1 (4) 50.80.



TABLA 3:1:12. (CON I INUACION)

0.- CRUZAHIENI'OPARENÏAL:ï? 80.32 x (O’BU.S.LO.:

N°.REPLICAs 03079 9 N0.Dcsc€w|EN¡Es

(FP. IRDIVIIXDS)

mms HIBRIDAS

1 (4) SD.Br. 99 2

o’o’ o

0.- CRUZAHIENÏOPARENÏAL:g g saw. x o’o’Bu.L.Ne.:

ho.REPLICAS (5079 9 h°.DE&ZEN)IENIES

(M). INDIVIlXDS)

¡[FIBRAS HIBRIDAS

1 (10) 501?.

WDS HIBRIDOS

1 (7) SD.&'.

Desviación significativa de la "sex ratio" : (") P < 0,05 ; (“) P < 0,01

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



TABLA 3:1:13.

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

z San Isidro x D. borborema: Recuentos de la descendencia correspgndiente a ambos retrocruzamientos

recígrocos.

A.- CRUZAHIENTOPARENIAL: SD.A. x 0,0,0. bo:

N°.REPLICAS 0’67? Q N°.DESCEM)IENIES

(lb. IPDIVIIXDS)

¡[OBRAS HIBRIDAS

1 (11) D. bo. gg 321

0'70’v 260"

1 (5) SD.A. 99 271

o”o" 240

mans HIBRIDOS

1 (5) SD.A.

1 (5) D. bo.

B.—CRUZAHIENIOPARENÏAL: D.bo. x 070,780.A.:

N0.REPLICAS0’0799 Musummmcs

(m. INJIVIIXDS)

FEPBRAS HIBRIDAS

1 (a) som. 99 565
o‘o” 300"

1 (10) D.bo. 161
0%" 107"



TABLA 3:1:13. (CONÏINUACION)

C.— CRUUHIENÏO PARENÏAL: 9 Q 80.80. x 0"O;'D. UL:

h°.REPLICAS 0’0’/9 9 No.DEEXJtM)lEN1ES

(M). IPDIVIIXDS)

KPBRAS HlBRlDAS

1 (10) 80.80. 9 9 107

0'70” 67"

mans HIBRIDos

1 (5) 80.30.

D.- CRUZAHIENÏOPARENI’AL:Q Q DJ». x GÜTSDJILZ

MLREPLICAS 9 NLDEKIMHENIES

(No. INJIVIIIDS)

IEHJRAS HIBRIDAS

1 (e) 50.30. gq 133
0‘0" 95'W

1 (6) 50.30.

DeSViaciónsignificativa de la "sex ratio" . (') P < 0.05 ; (") P < 0.01

Clave para la identificación de las cepas : igual que en la tabla 3:1:2.
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buzzati'j 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 híbridos fue una caracterís­
tica de todos los cruzamientos donde uno de los progenitores
era D. Koepferae (de Bolivia o Argentina) y el otro D. barba­
rema (tabla 3.1.13);por su parte, las hembras híbridas de to­
dos estos cruzamientos resultaron siempre fértiles (tabla
3.1.13). Las hembras híbridas obtenidas entre D. koepferae
de Argentina y borborema fueron retrocruzadas tanto por ma­
chos D. Koepferae como por machos I). borborema; en ambos casos
el número de descendientes fue elevado y en el retrocruzamiento
por estos últimos se observó una desviación significativa de la
relación de sexos, causada por un exceso de hembras (tabla
3.1.13.A). Las hembras hibridas que se recuperaron en el cruza­
miento recíproco produjeron más 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 relación de sexos (el número de machos observa­
dos fue menos que el esperado) (tabla 3.1.13.B).

En los cruzamientos entre D. Koepferae de San Isidro y
ÓÜVD.borborema las seis hembras híbridas recuperadas se retro­
cruzaron con machos 1). Koepferae solamente produciendo algunos
descendientes (pocos más de 150) con una razón sexual signifi­
cativamente diferente de 1 (tabla 3.1.13.C).

También las hembras híbridas obtenidas en el cruzamiento
recíproco fueron fértiles y produjeron algo más de 200 descen­
dientes cuando se las retrocruzó con machos D. borborema. La
progenie presentó también una relación de sexos significativa­
mente diferente de uno.

SINTESIS DE LOS RESULTADOS

En las tablas 3.1.14 y 3.1.15 se presentan los resultados
en forma resumida. En primer lugar, se indica el número medio
de descendientes y el correspondiente error estándard de la me­
dia de todos los cruzamientos (tabla 3.1.14). En la tabla
3.1.15se muestran los resultados sobre las características de
los híbridos en cuanto a fertilidad / esterilidad.



TABLA 3:1:14.

Número mediode descendientes 1 error stamíard en los cruzamicntos entre esgecies x entre formas del
"cluster" buzzatii.

o'o’
9 g BU.S.L0 BU.L.Ne BU.S.Lu SDA SDBO SDBI‘ 0.80

BU.S.L0 16841214J 1663.8!52.2 1667.7!142.5

BU.L.Ne 1766!2‘|.7 1858.8!76.3 ÍTTT.6!57.5

BU.S.Lu 885.2282.9 2058.2!39.9 1924.43166.8

SDA 5.8!4 1500.6227 1168.2!114.3 51.6!18.5 5,222.6

SDBO 0,820.9 1301.8!84.7 1008.4!135.3 220.6262.7 5.833,7

SDBr 1,431.1 3.433,7 385.6375.9 424!127.9 584.6158.6

D.Bo 331.7 2,422.1 482.2396.9

: Se observaron intentos de oópulas ; u : se observaron larvas



TABLA 3:1:15.

Resultados cualitativos de los retrocruzamientos de los híbridos interesgecíficos z entre formas del

"_c|uster"buzzatii.

fi BU.S.Lo BU.L.Ne BU.S.Lu SDA SDBO SDBr D.Bo

BU.S.L0 99H ob’r ggr; oó’r (¿gn óïf’r

BU.L.Ne 99H ó'o'r 99H ob’r (NI; oc’ñr

BU.S.Lu mr; 06’? 99 r; OFF 99 r; (Fr

sm 99H 06's 99H (fiÍ’r 99h db’r gqr; 06's ggr; 65’s

SDBo 995 _¡r;o'ó"r 99r;<íï’rggr;ó’o"s ggrmíb’s

SDBr gqrníó‘s oos;oos (¿gno’cfs WHOÜ'S gprr;o’ó"F

0.90 Wr; ób’s 06%; 66’s ggr;o’o"F

F : Fértil; S : Estéril
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Puede verse que los cruzamientos entre D. Koepferae de
Argentina o Bolivia, así como los interpoblacionales entre in­
dividuos de D. buzzati'j fueron siempre exitosos y no se dife­
renciaron significativamente de los correspondientes controles
intrapoblacionales.

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

Las hibridaciones entre I). Koepferae de Argentina o Boli­
via y D. borborema fueron casi siempre exitosas, aunque el nú­
mero medio de descendientes fue muy escaso; los retrocruzamien­
tos de los híbridos demostraron que la progenie fue siempre
parcialmente estéril (hembras fértiles y machos estériles).

Los resultados de los cruces entre D. buzzatji y D. Koep­
ferae y aquélla y D. serjdo, variaron de acuerdo al origen geo­
gráfico de los individuos probados aunque una característica se
mantuvo constante. el fracaso de los cruzamientos en‘tre D.
buzzatjj y D. Koepferae o D. seri'do (aunque se verificaron
intentos de cópulas entre hembras buzzatij de Los Negros con
machos D. serido).

Se obtuvieron híbridos parcialmente estériles (hembras
fértiles y machos estériles) cuando las hembras de D. Koepferae
de San Luis se cruzaron con machos D. buzzatji. también de San
Luis y solo larvas cuando los machos I). buzzatji’ eran de San
Lorenzo. Las hembras l). Koepíerae de San lsidro produjeron sólo
cuatro hembras estériles cuando se las cruzó con machos de San

Lorenzo. Finalmente. los cruzamientos entre serido y 020;).buz—
zatii dieron lugar a progenie híbrida cuando éstos eran de San
Lorenzo (hembras fértiles y machos estériles) y descendencia
totalmente estéril cuando los machos buzzatii eran de Los Ne­
gros.

Los cruzamientos entre D. buzzatji' 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. serjdo de Brasil ; y, entre D. Ko­
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epferae (Argentina o Bolivia) y 1). borborema. Los restantes
cruzamientos exitosos sólo lo fueron en uno de los recíprocos

(ver por ejemplo serjdo y 6'02buzzatji).
En la figura 3.1.8 se presentan en forma gráfica los re­

sultados indicando el porcentaje de cruzamientos exitosos en
¿[ue cada especie estuvo involucrada. 1). Koepferae fue la que
mostró una mayor cruzabilidad (más del 402 de los cruzamientos
exitosos incluía a esta como uno de los progenitores); en orden
decreciente la siguió D. serido y en el otro extremo aparecie­
ron juntas: D. buzzati'j y D. borborema.

CARACTERISTICAS CI'l'OLOGlCAS DE LOS HIBRIDOS

Se estudió la citología de los híbridos entre D. serjdo y
D. Koepferae y entre ésta y D. borborema.

Los cromosomas politénicos de los híbridos entre D. serido
y D.Koepferae de Argentina o Bolivia. mostraron signos de desa­
pareamiento. la asinapsis fue mayor en las zonas teloméricas y
centroméricas que en la región intermedia, donde si bien. los
cromosomas homólogos presentaron asinapsis. esta no fue
constante. Por otra parte. la distribución de esta caracterís­
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 y 5 st). Los homólogos del segundo par presentaron una asi­
napsis aün mayor, aunque las grandes diferencias estructurales
que existen entre ambas formas (en la figura 3.1.9 ambos homó­
logos difieren entre sí en cinco inversiones paracéntricas: 2
j9 19 m9 es la ordenación del cromosoma de l). Koepferae y 2
x7 a8 la de D. seri'do) podría explicar la presencia de las
grandes zonas asinápticas.

En la figura 3.1.10 se muestran los cromosomas politénicos
de los híbridos entre 1). 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 3.1.9

híbridos entre DrosophilaAsinapsis en los cromosomas de los
koepferae y D. serido. a) Cromosoma 3; b) Aspecto de un núcleo

Cromosomas 2 (izquierda) de untípico; c) Cromosoma 4; d)
híbrido heterocigoto 1919m9/x7ae y 5

flechas señalan a las regiones con evidentes
desapareamiento.
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Figura 3.1.10

Asinapsis en los cromosomas de los híbridos entre Drosophila
koepf‘erae y D. borborema. a) Cromosoma x; b) Cromosoma 3; c)

2 de un híbrido heterocigoto
señalan a

4; d) Cromosoma
de flechas

Cromosoma
J919m9/f8e8; e) Cromosoma 5. Las puntas

las regiones con evidentes signos de desapareamiento.
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nadas para D. Koepferae y 2 ee f8 en el cromosoma de borbo­
rema). La distribución de la asinapsis en el resto de los cro­
mosomas es semejante a la descripta anteriormente. y también
las secuencias de bandas de los cromosomas x. 3. 4 y 5 es la
misma (st).

3.1.3. Aislamiento reproductivo Erecigótico

D. Koepferae de Argentina y Bolivia y I). serido de Brasil
están aisladas reproductivamente. El mecanismo de aislamiento
parece ser la esterilidad parcial de los híbridos F1. sin em­
bargo, el flujo génico es posible debido a la fertilidad de las
hembras híbridas. si ambas formas alopátricas establecieran un
contacto secundario.

El aislamiento reproductivo precigótico es en este caso
una cuestión de importancia, no solo desde el punto de vista de
este caso particular, sino también desde un punto de vista teó­
rico. Para responder a la cuestión del aislamiento reproductivo
preaparemiento entre estas formas se diseñó el experimento que
se describió en la correspondiente sección de materiales y mé­
todos, de manera que ambas formas establecieran 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
bía establecido el "contacto secundario", para los marcadores
alozímicos IDH y PGH. Los zimogramas correspondientes se mues­
tran en la figura 3.1.11,en la que pueden observarse los geno­
tipos homocigotos y heterocigotos correspondientes a las formas
parentales y a los híbridos. respectivamente.

En la tabla 3.1.16 se presentan los resultados de los
análisis de la progenie de cada una de las hembras. En el pri­
mer tipo de cruzamiento (D. serido D. koepferae de Argentina)
puede verse que tanto las hembras argentinas (57) como las bra­
sileñas (50) se aparearon exclusivamente con machos de su misma
especie, de modo que ninguna de ellas produjo descendencia hí­
brida. En el segundo experimento. D. serido —D. Koepferae de
Bolivia, el análisis de la progenie de las hembras demostró que
las de Bolivia (60) solo se habian apareado con machos conespe­



TABLA 3:1:16.

Aislamientoregroductivo Erecigótico. Resultados de los experimentos de múltigle elección entre las

Drosoghila serido z D. koeeferae (San Luis y San ÍSIdf'O). Se indican los resultados de los análisis de

la descendencia de los dos tigos de hembras en cada_cr_u¿¿rfle_ngi,_s_%, o SD.Bo. z SD.Br., indican

descendencia del corregondiente tigo ¡garentall SD.Ao Bo. / SD.Br. indica descendencia híbrida 1 SD.Br.

+ SD.Br¿SDBodescendencia mixta (híbrida + ¡garental).

DESCENDLNCIA

CRUZAHIENTO

SD.Br. SD.Br./SDJl llíbrida SD.A
f

gg Parental Indice deaislamientoU)

D. serido (Brasil)
x D. koepferae (Argentina) 1

SDJi. 0 0 50

SD.Br. 57 0 o

SD.Br. SD.Br./SD.Bo Hibrida SD.Bo.
+

Parental

D.serido (Brasil)
x D. koepf‘erae (Bolivia) 0,67 3 0,07

SD.Bo. 0 0 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 t 0,003

SD.Bo. 33 0 14

SD.A. 33 13 0



Figura 3.1.11

Zimograma correspondiente al análisis de la descendencia en los
experimentos de aislamiento reproductivo precigótico entre

Drosophila koepferae y D. serido. 1.— Electromorfo
correspondiente a un híbrido: PGH 87/95; IDH 102/106; 2.­
Electromorfo correspondiente a un individuo de la especie

parental D. serido: PGH 87/87; IDH 106/106; 3.- Electromorfo
correspondiente a un individuo de la especie parental D.

koepf‘erae: PGH 95/95; IDH 102/102. Las bandas más cercanas al
origen corresponden al locus PGH y las más lejanas al locus

IDH.

's'“" 8 .--.d--.“
121 23 313
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cíficos; mientras que 40 de las 63 hembras de Brasil prefirie­
ron aparearse con machos de su misma especie (63.42), cinco
(BZ)produjeron solo híbridos y las restantes 18 (28,6Z) produ­
jeron descendencia híbrida y homocigota parental. producto de
al menos dos apareamientos, uno con cada tipo de macho.

Cuando se analizó el aislamiento precigótico entre pobla­
ciones de D. koepferae de Argentina y Bolivia. se observó a
través del análisis citológico (le los cromosomas de la descen­
dencia de cada hembra de las (los poblaciones (se utilizaron ce­
pas de la localidad argentina de Vipos homocigótica para las
secuencias 3 Ka, Il m y 5 wa y de Los Negros de Bolivia homoci­
gótica para las secuencias standard de dichos cromosomas).

La mayoría de las hembras de Vipos (33) produjeron des­
cendencia homocigótica (71.77.) y sólo 13 (28,37.) produjeron
descendencia híbrida. Las hembras de Bolivia. por su parte.
prefirieron aparearse con machos de Vipos (70.27.)y solo 10 se
aparearon con machos de la misma localidad (29.82).

Se utilizó el índice de Levene (I) (Halogolowkin-Coehn y
col., 1965) para cuantificar el aislamiento precigótico entre
esta formas; los valores de dicho indice se muestran también en
la tabla 3.13.16.

El aislamiento total entre I). Koepferac de Argentina y D.
serido quedó reflejado por la exclusividad de los apareamientos
intrapoblacionales. lo que determinó que el valor de I haya
sido l, que es el máximo 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 híbrida como parental 1). serido. se consideraron como
dos apareamientos. el valor de 1 fue de 0.67. El índice de Le­
vene calculado para el cruzamiento entre poblaciones argentinas
y bolivianas de D. Koepferae resultó muy cercano a 0 (0.011).



91

3.2. Ecología de las especies argentinas del "cluster" buzza­tii.

3.2.1. Distribución geográfica de las especies cactófilas de
Drosophila y sus cactus hospedadores.

La distribución y la abundancia de las especies cactófilas
de Drosophila no es uniforme. Tampoco. lo es la distribución de
las cactáceas que les sirven como recurso. Además de las
especies cactófilas. suelen observarse algunas otras especies,
pero en general en números relativamente pequeños; las especies
de Drosophjla 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 más abundante fue D. buzzatjj,
excepto en Quilmes. donde lo fue la especie sinmórfica. D.
Koepferae y en Haimará, D. serenensis, una especie no perte­
neciente al "cluster" y posiblemente ni al grupo repleta
(Vilela, 1983). En la localidad de El Palmar D. pararepleta fue
la que se colectó en mayor número. Entre las especies del grupo
repleta que no pertenecen al conjunto de las especies estudia­
das y capturadas en las localidades mencionadas merecen ci­
tarse. además de las nombradas D. serenensis y D. pararepletaz
D. meridionalis (subgrupo mullerj, complejo meridiana) y D. hy­
dej (subgrupo hydej). En la tabla 3.2.1 se indican también. las
especies de cactáceas presentes y las más abundantes. en cada
localidad.

En la tabla 3.2.2 se mencionan las especies de cactáceas;
indicándose, en cada caso. aquéllas de las que se pudieron ha­
llar necrosis de tejidos (de los tallos. cladodios, etc.)
("rots" o sustratos), que pudieran servir como hábitat apro­
piado para las eSpecies cactófilas.

Es llamativo el caso del cardón Trichocereus pasacana. del
cual, a pesar de ser una especie de gran porte (algunos ejem­
plares alcanzan los ll m. de altura) y la especie dominante en
Haimará. no pudieran encontrarse sustratos. Algo semejante ocu­
rrió con T. terschekij, aún siendo muy abundante en El Cadi­
llal; en Vipos se hallaron potenciales sustratos de esta espe­
cie pero ninguno de ellos produjo drosofílidos.



TABL_A_ 3:2:1.

Esgecies de Drosoehila z esgecies de cgctu; Eresentggjgjas localidadesmuestreadas. El asterisco

señala las especies más abundgjtes.

Local ¡dad Especies de Drosophi la Especie de cactus

Vipos '- El Cadillal

Ruinas de Quilmes

Hainnrá

D.

D.

ID.

b

b

meIanogas ter

parar eple ta

buzza t i i

. seriao

. sere/¡ens i5

. meIanogas ter

buzza t i I

koepfcrae

. serencns ¡s

balla t i i

. serenensis

. melanogas ter

. hyoei

a Ir ichocereus terscheki i

Cercas valiaus

Stetsoma corynne

a Opuntia quimilo

Cle is tocac tus 5p.

n Ir ichocereus pasacana

a Opuntia su Iphurea

¡v 7r ichocereus pasacana

Trichocereus poco

n Opuntia su Iphurea



TABLA 3:2:1 (continuación)

Localidad Especies de Drosophila Especie de cactus

Arroyo Escobar n D. buzzatii Opuntia sp.

D. hyaei

D. pararep Ie ta

D. ner ¡cional is

D. melanogas ter

D. "¡I/¡stoni

Moreno 1 D. buzzatii Opuntia ficus —inaica

D. hyaei

D. pararepleta

D. merioionalis

D. melanogaster

D. m'letoni

El Palmar D. buzzatii Stetsonia corynne

D. pararepleta Opuntia sp.

Cleistocactus sp.



\
.Ï_ABL.A___3_23¿3\

Esgecies de cactus gresentes en las (115thth localyidpi_L_6J399_a_s_muestrgadas. X : Presencia entrg

garéntesis z R = sustratos disgonibles(#051535; No se hallaron sustratos.

LCDALIDADES (FECHA)

Vipos Qui Ines (¡ui Imcs Hairmrá Nairmrá Cadi l Ial
Especies
de cactus (marzo) (marzo) (octubre) (abril) (octubre) (octubre)

7r ichocereus
terscheki i X (R) X (M?)

Trichocereus
pasacana X (R) X (R) X (NR) X (NR)

7richocereus
poco X (NR) X (m)

Cereus
valious X (R) X (m)

Statson ¡a
corynne X (NR) X (N?)

Cle ¡s tocac tus
sp. X (NR) X (m)

Opuntia
quimilo X (R) X (R)

Opuntia
sulphurea X (R) X (R) X (R) X (R)
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3.2.2. Caracterización ecológica de las especies cactófilas.

La caracterización ecológica de las especies cactófilas de
Drosophila se realizó no sólo identificando los individuos
presentes en cada sustrato y_la abundancia relativa de las di­
ferentes especies. sino también, por medio de algunas caracte­
rísticas de las diferentes especies de cactus. desde el punto
de vista de su potencial utilización como sustrato.

En la tabla 3.2.3 se indican las especies de cactáceas y
el número de potenciales sustratos revisados en el campo. De
este modo, se registró la eficiencia de la colonización de los
sustratos por parte de las especies de drosofílidos calculando
la proporción de colonizados sobre el total.

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

Otro parámetro de importancia ecológica que se pudo esti­
mar en algunas de las colecciones fue la denominada ventana de
emergencia. o. el número de dias que. en promedio transcurren
entre la primera y la última emergencia de adultos.

En la tabla 3.2.3 puede verse que el cardón, T. pasacana,
fue la especie de cactus que es colonizada con mayor eficien­
cia, ya que más del 902 presentaron larvas o adultos. Opuntia
sulphurea, por su parte, se encuentra en el otro extremo. mien­
tras que sólo el 37. de los sustratos se hallaba colonizado en
la localidad de Quilmes, la eficiencia resultó menor en los
sustratos de esta misma especie de Haimará (0.07Z). Debemos se­
ñalar 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 observación directa. por lo que la
eventual presencia de huevos podía pasarse por alto.

La densidad media de larvas por sustrato puede tomarse
como una estimación de la productividad media de drosofílidos.
En este punto vuelve a notarse que es el T. pasacana la espe­
cie de cactus que sirve como hospedador al mayor número de in­
dividuos (0.165 3 0,039 individuos / cm3 de tejido). La pro­
ductividad de Cereus validus, también de tipo columnar, fue me—
nor (0.061 i 0.045), junto a la de o. sp (0,063 i 0.079) de
Arroyo Escobar.



Estimaciones de algunos garámetros ecológicos :

TABLA 3:2:3

drosofílidos z ventana de emergencia

Eficiencia de la colonización; Densidad media de

Eficiencia de m ro medio Ventana Mier de

Drosophila en la de individuos por media de sustratos

Especie de cactus colonización (1) anJ de "rot' y e.s. amrgencia y observados

(localidad) e.s. (2)

7. pasacana (Quilmes) 93.33 7. 0.185 2 0,039 7.64 1 4,2 15

C. valious (Vipos) 30,43 7. 0,061 t 0.045 7,29 3 3.04 23

0. quimilo (Cadillal) 11,71 Z 0.097 2 0,033 5,05 t 4,45 9B

0. sulphurea (Quilmes) 3,12 7. 0,087 i 0.032 1.67 1 0,57 64

0. sulphurea (Hainará) 0.7 7. l34

O. sp. (A. Escobar) 47.6 7. 0.063 2 0,079 231

numero de sustratos ("rots") con larvas
(1) Eficiencia =

número de sustratos observados
x100

(2) ventana media de emergencia es el número medio de días que, como promedio. trancurren entre la
primera y la última emergencia de adultos de los "rots".



93

La ventana de emergencia es un parámetro que puede guardar
alguna relación con el número de puestas de huevos que en días
sucesivos han tenido lugar en el sustrato. Los valores más
altos de la ventana de emergencia fueron los registrados en los
sustratos de T. pasacana (7,64 i l¿.20 días); levemente superio­
res a los observados en los sustratos de C.Valjdus (7.29 3
3,04); los valores más bajos correspondieron a 0. sulphurea
(1,67 t 0,57).

En las tablas 3.2.4 3.2.7 se dan los censos de drosofï­
lidos para cada sustrato y especie de cactus. por localidad y
por fecha. indicándose además si el censo se realizó 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 0. quimilo de
El Cadillal y T. pasacana de Quilmes se muestran gráficamente
en las figuras 3.2.1 3.2.3. respectivamente. D. buzzatji re­
sultó la especie mayoritaria en 0. quimilo y sólo en los más
productivos apareció conjuntamente con D. Koepferae (4 sustra­
tos sobre un total de 13) (tabla 3.2.4.A y 3.2.5 y figura
3.2.2); la proporción de ambas especies fue de 922 BZ, res­
pectivamente, como se indica en el resumen de la tabla 3.2.7.
La especie que apareció como principal usuaria de C. validas
fue D. Koepferae, sin embargo, muy frecuentemente apareció
junto a D. buzzatjj (3 sobre un total de 7 sustratos) (tabla
3.2.4.B. y figura 3.2.1); no obstante, la relación en estos
sustratos fue 717. 297. (D.Koepferae D..buzzat1'i) (tabla
3.2.9). ningún sustrato produjo solamente adultos D. buzzatii.

También en los sustratos de T. pasacana fue D. koepferae
la más frecuente. Sin embargo. estos son utilizados junto con
D. buzzatji y una tercer especie D. serenensis (tabla 3.2.6.Ay
fig. 3.2.3). Si bien las proporciones indican que D. Koepferae
fue la principal usuaria. correspondióndole el 817.de los indi­
viduos identificados (tabla 3.2.7), en algunos sustratos. D.
serenensis, no solo, fue la especie más frecuente (un sustrato
sobre un total de 15). sino que en otros. fue la única (3 sus­
tratos), correspondiéndole el 162 del total de los individuos
(tabla 3.2.7). Solo el 3X de los individuos censados ser D.
buzzatii, que fue la única especie presente en dos sustratos.



TABLA 3:2:4:A

Nümro de Mviduos censados (adultos emergidos) en sustratos naturales de oeuntia guimilo

recolectados en la localidad de Vigos (Ïucumán) en marzo de 1986.

Sustrato D. buzzatii D. ser ¡ao Total

0.q.1 241 3 244

041.2 4 0 4

0.q.3 2 0 2

0.41.4 2 O 2

Total 249 3 252



TABLA 3:2:4:B z

Númerode 'ndvidsos censados gadtntos emrgidos) en sustratos naturales de Cercas validas

recolectados en la localidad de Vigos gïucumán) en mgrzo de 1986.

Sustrato D. buzzatii D. serioa Total

C.v.1 188 459 1m

C.v a 56 16 72

C.v.3 2 53 5

C.v 4 0 30 30

C.v.5 0 24 E4

C V.6 0 4 4

C V.7 0 3 3

Tota l 246 569 835
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TABLA 32225 :

Número de individuoscensados (adultos emergidos nggas ag tercer estadio) en sustratos naturales

de oeuntia guimilo recolectados en la localidad de El Cadillal(Tucumán) en octubre de 1986.

Sustrato D. buzzatii D. seriao Total

0.q.1 ¿61 63 324

0.q.2 120 12 132

0.q.3 97 17 H4

0.q.4 93 0 93

0.q 5 80 0 80

0.q.6 49 0 49

0.q.7 43 0 43

0.11.8 24 0 24

0 q.9 17 0 17

0.q.10 14 O 14

0.q.11 H O H

0.q.12 10 0 10

0.q.13 5 0 5

Total 824 92 9i6
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TABLA 3:2:61A

Número de individuoscensados ¿adultos emergidos z larvas de "ggrcer estadio en sustratos naturales

de Trichocereus easacana recolectados en la localidadde Ruina_;s__deuilmes Ïucumán en octubre de

19_86_­

Sustrato D. buzzatii D. seriao D.serenensis Total

T.p 1 0 548 0 548

T.p.Z 18 469 0 487

T.p.3 0 206 17 225

T.p.4 8 ¡92 12 212

T.p.5 0 61 64 125

T.p 6 O 0 108 108

T.p.7 0 0 85 85

T p a o 44 11 55

T p 9 0 0 49 49

T.p.‘IO 31 0 O 31

T.p.H O 30 0 30

T.p.12 o o 11 11

T.p.13 6 o 0 6

T.p.14 o 3 1 4

Total 63 iüílï 356 1976
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TABLA 3:2:6zB z

Númerode 'ndvlduoscensados (lavas de tercer estadio) en sustratos_naturales de oeuntia sulehurea

recolectados en la localidad de Ruinas de Quilmes gl’ucumán) en octubre de 1986.

Sustrato l). buzzatii D. ser_¡ao D.serenensis lotal

0.5.1 0 15 O 15

0.5.2 O 9 0 9

0 5.3 0 32 0 32

0.5.4 I 0 20 0 20

Total 0 76 0 76

I : sustrato colectado en la campaña de marzo de 1966
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Sólo tres sustratos produjeron únicamente individuos D. koepfe­
rae y en solo uno estaban presentes las tres especies (tabla
3.2.6.A).

Es sorprendente la situación que se observó con los sus­
tratos de 0. sulphurea; mientras que en la localidad de Quilmes
parecen ser recurso exclusivo de D. Koepferae (aunque el escaso
número de sustratos recomienda guardar cierta cautela a la hora
de interpretar estos datos) (tabla 3.2.6); en Haimará la única
especie emergida de los sustratos de esta especie fue D. buzza­
tii (también debemos reparar aquí en el escaso número de sus­
tratos analizados) (tabla 3.2.7).

Opuntia fjcus-jndica. una especie oriunda de Héxico in­
troducida en nuestro país. fue encontrada en algunas localida­
des. En el noroeste, en la localidad de Haimará. se analizaron
las emergencias de un sólo sustrato de 0. ¡ricas-Indica. colec­
tado en una plantación de esta especie; aún cuando. nuevamente
el bajo número de sustratos no permite extraer conclusiones.
las observaciones indicaron que las emergencias correspondieron
a tres especies: I). buzzatij, 1). sorencnsis y una especie del
complejo mullerj que no pudo ser identificada. En la localidad
de Moreno. también se colectaron sustratos de 0. fjcus 1n­
dica. La única especie de Drosophua presente en los mismos fue
D. buzzatii (tabla 3.2.7).

Una sola especie de cactaceae existe en la localidad de
Arroyo Escobar: Opuntia sp. Más de 1400sustratos se revisaron
en el campo. y más de 100 fueron llevados al laboratorio en el
transcurso de los tres muestreos realizados. D. buzzatji apare­
ció como la usuaria casi exclusiva de los sustratos de 0. 5p.;
los sustratos recolectados en noviembre de 1986 y agosto de
1987 sólo produjeron larvas y/o adultos 1). buzzatjj; en el
muestreo de octubre de 1987, de los 56 sustratos transportados
al laboratorio. 50 produjeron sólo individuos D. buzzatji;
otros cinco D. buzzatji' y 1). pararepleta y el restante D. buz­
zatii y D. meridionaus.

En la tabla 3.2.7 se resume toda la información presentada
hasta aquí.



JABLA 32:7

Resumen de los censos de esgecies de drosofïlidos rqalizados durante el desarrollo del traba ¡0. Se

indican las esgecies de cactus x los números de individuos identificados, entre Earéntesis se dan los

gorcenta ies.

Espec ie de Drosophi la

D.buzz 1 D.seri 2 D.sere 3 D.m-:ri 4 D.para 5 D.sp. 6 Total
Especie de cactus

0. quimilo 1073 95 1168

(92) (8)

C. valiaus 246 589 335

(29) (71)

7. pasacana 63 1779 358 2200

(3) (81) (16)

0. su Iphurea 76 76

(Quiimes) (100)

a. sulphurea 46 46

(Hairrará) (100)

0. ficas-inaica 4 1 9 14

(Hairrará) (29) (7) (64)

o. ficus-¡naica 65 65

(Moreno) (100)

0. sp. 3449 6 33 3466

(98) (0.1) (1.9)

I - D. buzzatii ; 2 - D. serido ; 3 : D. serenensis ; 4 : l). meridionalis ; 5 = D.
pararepleta ; 6 = D. sp.
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Con estos datos se analizó la diversidad de especies de
Drosophua por especie de sustrato (cactus) y por localidad,
utilizando el índice de diversidad de Shannon —Wiener (H). Las
localidades del Chaco tucumano parecen más diversas en cuanto
al número de especies cactófilas (ll 0.642) respecto de las
localidades de Quilmes (H 0.577) y más aún de Arroyo Escobar
(H = 0.059). Las estimaciones de diversidad en los sustratos de
las distintas especies de cactus colectados en las localidades
de Vipos y El Cadillal. mostraron que ésta fue mayor en C. va­
]jdus (H 0,606) que en O. quimjlo (H 0,282); en cambio, en

'Guilmes. la única cactácea que sirve de hospedador a una comu­
nidad diversa de DrosophUa es T. pasacana (ll : 0,588).

La ecologia de las especies cactófilas de Drosophjla, se
analizó también. estimando los valores de amplitud de nicho
para cada especie y la superposición de nichos entre pares de
especies con el conjunto de datos ecológicos obtenidos en todas
1km lounlidndea. La amplitud del uiulm del pam de eupeeiea D.
buzsatij y D. Koepferae fue prácticamente igual (B1:1,86);con
poca superposición de sus nichos (CU: 0,102). Claramente. este
patrón podría resumirse del siguiente modo: l). buzzati'i' aparece
como usuaria principalmente, de necrosis de Opuntia. aunque
también es capaz de utilizar cactáceas de tipo columnar; en
cambio, D. koepferae es encontrada en necrosis de cactus colum­
nares (Cereus y Trichocereus). aunque se presenta como un com­
ponente minoritarioen los sustratos de algunas especies Opuntia
(0. quimjlo y 0. sulphurea).

3.3. El polimorfismo cromosómico de las especies argentinas del
" cluster" buzzatji'.

Drosophila buzzatji
En la tabla 3.3.1 se presentan las frecuencias cromosómicas

en las diferentes localidades. así como el estadio analizado y
la fecha de cada muestreo. En la figura 3.3.1 se ilustra el po­
limorfismo de D. buzzatu‘ con microfotografías de los heteroca­
riotipos más comunes en las poblaciones naturales. Asimismo, en
la figura 3.3.2 se muestran las inversiones que se detectaron
sobre los mapas citológicos.



TABLA 3.3.1.A

Elminorfismo cromosómicode Drosoehila buzzatii. Frecuencias de las dstintas ordenaciones
cromosómicas en todas las localidades endémicas estudiadas.

LOCALIDAD y mamon2 m4 mms
FECM

st j jz3 jq7 y3 'c9 NI st s st c2 N

Vipos 3/66 0.256 0.724 0.010 0.010 1 1 sm?

El Cadillal 0.319 0.636 0.036 0,007 1 1 130‘
10/86

Elmaillal 0.400 0.617 0.043 0.997 0.003 1 7163
10/86

(milrres 1 0.550 0.450 1 20‘
3/86

milues 0,018 0.962 0.462 0,516 0.964 0,036 563
10/86

A. Escobar 0.156 0.56.2 0.265 0.017 0,964 0,016 1 641
4/66

A. Escobar 0,118 0,673 0.306 0.003 0.963 0.017 4061
5/87

A. Escobar 0.124 0,5113 0.297 0.003 0,993 0.007 1 6ao‘
10/87

rbreno 0.162 0.523 0.315 0.992 0.006 1 1303
3/67

thirrará 0.064 0.766 0.081 0.069 0.602 0.396 1 126'
6/86

minar-á 0.054 0.665 0,032 0,226 0.598 0.402 1 9.2a
6/86

lbirmrá 0.031 0.719 0.094 0,156 0.469 0.5.11 1 32‘
10/86

N = I'ÍIIB‘Ode crarosams analizacbs. ' = descendencia de hera-as capturachs: a = amltos mergicbs
de sustratos naturales; 3 : larvas + amltos de sustratos naturales.



TABLA 3.3.1.8. (CONTINUACION)

Anáisis del minorfismo cromosómicoen las Eoblacionesde Drospghila buzzatii en dos sustratos

de Cereus validas (CV)z ¡no de oeuntia guimilo (El poiecthLdosen Viposl en tres de oeuntia
ficus indica OFI colectados en Moreno.

Loealidad Ordenadones del cromosoma 2

st j ¡'23 ya N

VIPOS

CV 1 0.186 0,787 -- 0.025 60

CV a 0,437 0.563 —— —— 16

0Q 3 0.269 0,712 0,014 0.005 208

MORENO

OFI 1 0,083 0.708 0.208 24

OFI 2 0,125 0.625 0.250 40

OFI 3 0,212 0.394 0,394 66



Figura 3.3.1

El polimorfismo cromosómico de Drosophila buzzatii en las
poblaciones naturales muestreadas: a) Heterocariotipo Est/j; b)

Heterocariotipo 2j/Jz3; c) Heterocariotipo Est/jz3; d)
Heterocariotipo 4st/l (l es una nueva inversión que se describe

en el presente trabajo).
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Fi ura 3.3.2

Inversiones cromosómicas observadas en las poblaciones
naturales de Drosophila buzzatii muestreadas durante el
presente estudio. l se refiere a las nuevas inversiones

descriptas. '
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Todas las poblaciones naturales muestreadas se encuentran en
el dominio fitogeográfico Chaqueño; dos de ellas pertenecen a
la provincia fitogeográfica de la Pampa (Moreno y -Arroyo Es­
cobar); dos al Chaco (El Cadillal y Vipos) y dos a la Prepuna
(Haimará y Quilmes). l

Algunos de los resultados obtenidos en 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 la tabla 3.3.1.

Los resultados correspondientes a las localidades chaqueñas
se obtuvieron a partir del análisis de la descendencia de hem­
bras capturadas y de larvas y/o de adultos emergidos de sustra­
tos. La caracterización cromosómica de las poblaciones prepune­
ñas se realizó analizando la descendencia de hembras capturadas
y de adultos emergidos de sustratos naturales (Haimará) y lar­
vas capturadas en los sustratos naturales (Quilmes).

Todas las poblaciones resultaron polimórficas para 'el cro­
mosoma 2. Las ordenaciones 2 st y El j se detectaron en todas
las localidades, mientras que algunas ordenaciones mostraron un
cierto grado de endemismo. Así. 2 jq7 fue observada únicamente
en la localidad de A. Escobar, con una frecuencia muy baja. La
secuencia 2 y3. derivada directamente de 2 st por un único
evento de inversión, fue detectada en Vipos. La secuencia 2 Jc9
se observó. a su vez, en frecuencias relativamente elevadas
(0.069-0,228) en Haimará. En la localidad de El Cadillal se de­
tectó la presencia de una nueva inversión que no pudo ser ca­
racterizada. La ordenación 2 jz3 estuvo presente en casi todas
las poblaciones muestreadas (excepto en Quilmes) en bajas fre­
cuencias (menores de 0.10); en las localidades pampeanas al­
canzó frecuencias cercanas a 0.30. En la figura 3.1 se presen­
tan microfotografías de los heterocariotipos más frecuentes de­
tectados a lo largo del presente estudio.

El cromosoma 4 también fue polimórfico en casi todas las
localidades muestreadas, excepto en El Cadillal y Vipos. La or­
denación 4 st se observó en todas las poblaciones y fue siempre
la más frecuente excepto en Haimará y Quilmes, donde la secuen­
cia 4 s se presentó en frecuencias cercanas a 0.50. En la loca­
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lidad de A. Escobar se detectó una nueva inversión en el cromo­
soma ll. sus puntos de rotura eran: E5d (32a. sobre la secuen­
cia st (figura 3.1). El cromosoma 5 fue monomórfico para la se­
cuencia st en casi todas las poblaciones; aunque en la locali­
dad de Quilmes se detectó la ordenación 5 c3, que ya había sido
observada por Barker y col. (1985) en otras poblaciones, tam­
bién, en baja frecuencia.

El cromosoma x fue .monomórfico en todas las localidades es­
tudiadas. En cambio, en la población de Horeno se detectó una
nueva inversión del cromosoma 3, con los siguientes puntos de
rotura:.3 C3b —Fin: las restantes poblaciones fueron monomór­
ficas para la secuencia st de este cromosoma.

Los datos obtenidos durante los estudios del polimorfismo
cromosómico de 1). buzzatjj se analizaron en forma conjunta con
datos publicados previamente (ver Fontdevila y col.. 1982;
Ruiz. 1962 y Barker y col., 1986). Para cada par de poblaciones
(se incluyen 19 en total) se estimaron los valores de distancia
genética utilizando el estadístico de 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 fitogeográficas a las
que pertenecen. Las localidades incluidas tomadas de datos ya
publicados corresponden a las siguientes provincias fitogeográ­
ficas: Espinal (localidades Ill, IV y x de Fontdevila y col..
1982), Chaco (I. II, V, V1 y VIII de Fontdevila y col., i982 y
3 A de Barker y col.. 1985), Prepuna (localidades 6 A y 10 A de
Barker y col.. 1966) y del Chaco boliviano (Ruiz y col.. 1985
datos no publicados).

En la tabla 3.3.2 se presenta la matriz de distancia de
Prevosti promedio para los polimorfismos de los cromosomas a y
ll entre pares de provincias fitogeográficas. indicando el valor
medio y los valores máximos y mínimos. En la tabla 3.3.3 se
presenta una matriz de distancia donde se incluyen los valores
de distancia para los polimoríismos de los cromosomas _2 y ll. en
forma individual. En general, excepto las poblaciones de la
prepuna (D: 0.305), las agrupadas en las restantes provincias
fitogeográficas parecen constituir unidades homogéneas tal y
como lo reflejan los bajos valores de D (0,029. Pampa; 0.087,



Ma:
Valoresde distancia de Prevosti Eromedioentre Qares de regjones fitogeogáficas donde se

emmntrm las lacionesde Droso hila buzzatii muestreadas durante el resente traba ' los

datos citados en Fontdevila z col. (1982); Ruiz z col. (no publicado) l Barker x col. (1966).
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TABLA 3.3.3:

hsteDmenüa Mzaümuesu'eadasdmanteel te ' losdata;citada

mais n 1 e 3 4 5

qoas
1. Pam a 0,231 0,315 qaos 0.322

0,003

qm
2. mmm. 3 0,03 0,313 (1251 0.133

0,065

0.159
3. mm a 0.007 0.067 0,330 0.261

0,007

0.3
q. mm 4 0,323 0.305 0.350 0.222

0.235

0,15
5. (¡una a qoos aos! 0.001 0.33;

0.o

N:número de poblaciona.

Chaco B: Chaco Boliviano.
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espinal; 0,083, chaco y 0.067, chaco boliviano). En cambio, las
poblaciones de las distintas regiones están más diferenciadas
cromosómicamente (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 las regio­
nes 2 — 5) (tabla 3.3.3). Algo semejante se observa entre las
poblaciones del espinal. chaco y chaco boliviano, aunque en es­
tos casos la diferenciación de las frecuencias del cromosoma 2
es levemente inferior (tabla 3.3.3).

Las poblaciones prepuneñas parecen ser las más divergentes.
En este caso. la diferenciación se debe principalmente a la
alta frecuencia de la ordenación ll s, aunque la diferenciación
causada por el polimorfismo del cromosoma 2 no es despreciable.

PATRONES GEOGRAEICOS DE LA VARIAClON CROHOSOHICA

Se utilizaron dos conjuntos de datos para realizar el aná­
lisis jerárquico del polimorfismo cromosómico de D. buzzati‘j,
según se describió en la sección materiales y métodos.

Los resultados de los dos análisis parecen demostrar que los
valores normalizados de las frecuencias génicas varían para
cada cromosoma polimórfico (2 y 4) y para cada uno de las orde­
naciones del cromosoma 2..

El estudio que se realizó tomando como nivel básico de la
jerarquía los sustratos individuales (demes) colectados en la
localidades pampeanas de Horeno (3 demes) (tabla 3.3.13) y A.
Escobar (20) (tabla 3.5.10) y en las (:naqueñas de Vipos (3)
(tabla 3318))! El Cadillal (8) (tabla 3.5.14) demostró que la
diferenciación entre demes respecto del total varió entre las
ordenaciones cromosómicas: 2 st y ¡z j7.3 mostraron valores simi­
lares (FDT 0.089 y 0,099. respectivamente). mientras que el
valor de FDT estimado para el arreglo í! j fue mucho más baJo
(0,021) (tabla 3.3.5). Por su parte, la varianza de las fre­
cuencias cromosómicas entre demes dentro de cada población tam­
bién varió entre arreglos cromosómicos (FDR 0.027 en prome­
dio); 0.038 para Est y 0,08 para BJ y ¿123. No se observó mayor
variación entre demes dentro de las regiones (FDS 0.023 en



TABLA3.3:

Mñhsism delM' ' cncmosómloqgeDro_soghüabuzzgzgvaloramümadmde1m
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Maticos F
afirmación

Fm FDs For FRI' Fsr

Crumsam 2

a st 0.038 0.033 0.069 0.052 0,055

a J 0.023 0.020 0,021 o 0.001

2 Jz3 0.021 0.017 0,099 0.06 0.054

2 Jq7 0.041 0,035 o. 035 o o

a y3 0.002 0,015 0.010 0,007 o

'IOI‘AL 0.027 0,023 0.062 0.036 0.04

Q‘UïDSGÏB 4

'IUIÏAL 0. 014 O, 010 O. 012 O O, 04
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FDs FDI' Fsr

Cramsana 2

e st 0,066 0,101 o. 035

2 J 0. 055 0. 074 0.020

a .123 0, 028 0.121 0,096

a Jq7 0.001 0.002 0. 001

2 ys 0, 029 0. 030 0,000

e jc9 o. 067 o, 069 0. 003

a r9 0, 000 0, 020 0,020

2 JFQ 0,000 0,023 0.023

m 0,056 0.090 0.036

(raroscma 4

'IOI‘AL o. 144 0. 327 0. 213

PRO‘JEDIO 0, 072 O. 140 0. UT3
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promedio), 0.033 para st. 0.02 para j y 0.017 para jz3. La va­
rianza de las frecuencias entre poblaciones dentro del total
varió para los distintas ordenaciones del cromosoma 2 y es de­
bida casi exclusivamente a la diferenciación entre regiones ge­
ográficas dentro del total (FST 0,01} en promedio. 0.0Ól para
2 j; 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
prácticamente nula.

Este análisis reveló que diferenciación de las frecuencias
del polimorfismo del_ cromosoma ll sigue tendencias semejantes
pero los valores de los estadísticos F fueron menores en valor
absoluto que los observados para el cromosoma 2.

Cuando el análisis se "extendió a otras regiones, tomando
como nivel básico de la jerarquía la población (localidad de
captura) y como niveles subsiguientes la región y el total,
pudo observarse que la varianza de las frecuencias génicas en­
tre poblaciones respecto del total fue semejante para las tres
ordenaciones más frecuentes a st (l-‘DT 0,10); 2 j (0,07) y 2
jz3 (0.12) (tabla 3.3.5)

Sin embargo. el modo en que la varianza total está repartida
entre los restantes estadísticos F varía entre arreglos
cromosómicos. La varianza entre poblaciones dentro de las re­
giones alcanzó valores semejantes para 2 j y 2 st (FDR 0,07
y 0.06), mientras que fue más baja para 2 jz3 (0.03).

Cuando se considera la diferenciación entre regiones. se
destaca el elevado valor de l-‘ST estimado para 2 jz3 (0.10)
comparativamente con los bajos valores estimados para 2 st
(0.04) Y 2 J (0.02)­

Drosophua Koepferae
En la figura 3.3.3 se presentan microfotografias que

ilustran el polimorfismo cromosómico de D. Koepferae en las po­
blaciones naturales estudiadas y en la figura 3.3.4 se indican
las inversiones que se detectaron durante los muestreos reali­
zados, sobre los correspondientes mapas citológicos.

Los datos de la población de Vipos corresponden al análi­
sis de la descendencia de hembras capturadas y a adultos emer­
gidos de sustratos de Cereus valjdus; los correspondientes a El



Figura 3.3.3

El polimorf‘ismo cromosómico de Drosophila koepf‘erae en las
poblaciones naturales muestreadas: a) Homocariotipo 2j9K9/j9K9;

b) y c) Heterocariotipo 2j9|9m9n9/J9K9; d) Heterocariotipo
2j9I9m9/j9K9; e) Heterocariotipo dst/m; f) Heterocariotipo
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Figura 3.3.4
Inversiones cromosómicas observadas en las poblaciones

naturales de Drosophila koepf‘erae muestreadas durante el
presente estudio. I se refiere a las-nuevas inversiones

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

En ambas localidades D. Koepferae resultó polimórfica para
los cuatro pares de autosomas grandes: 2, 3. ll (solo en Vipos)
y 5 (tabla 3.3.6). Se detectaron tres ordenaciones del
cromosoma e; 2j9l9m9n9 resultó la más frecuente en ambas loca­
lidades (0.59 Y 0,467 en las dos muestras de Vipos y 0,465 en
El Cadillal); 219119 alcanzó una frecuencia de 0.41 y 0.434 en
las muestras de Vipos y 0.283 en El -Cadillal y 2j9l9m9 presentó
frecuencias cercanas a 0.1 en la muestra de adultos emergidos
de Vipos y 0.23 en El Cadillal. En ambas localidades las deri­
vadas 3 K2. 4 m y 5 w fueron más frecuentes que las correspon­
dientes ordenaciones st (tabla 3.3.6).

La localidad de Quilmes se muestreo en dos oportunidades.
En esta localidad D. koepferae también fue polimórfica pero
únicamente para el cromosoma 2 (¿2 J9l9m9; 2 j919m9n9 y 2 j9K9),
monomórfica para las secuencias 3 st y 5 st y casi monomórfica
para la secuencia 1+st (se registró la presencia de ll» m en muy
baja frecuencia) (tabla 3.3.6).

Los datos consignados en la tabla 3.3.6 se incluyeron en
un estudio del polimorfismo cromosómico de esta especie, junto
con datos preexistentes aún no publicados (Ruiz y col., 1985)
que se presentan en la misma tabla y en la tabla 3.3.7 utili­
zando el índice de distancia genética de Prevosti. Las corres­
pondientes matrices de distancia genética se presentan en las
tablas 3.3.8 (distancia promedio entre pares de poblaciones),
3.3.9 (distancias estimadas a partir de los polimorfismos de
los cromosomas 2 y 3). 3.3.10 (distancias estimadas a partir de
los polimorfismos de los cromosomas ll y 5).

La cercanía geográfica entre las localidades de El Cadi­
llal y Vipos (ambas ubicadas en la provincia fitogeográfica del
chaco) se vió reflejada en la escasa diferenciación genética (D

0.079). Al mismo tiempo, estas poblaciones están claramente
diferenciadas de las de Villa Hazán (D :0,786) y Quilmes (D
0,773) (poblaciones de la prepuna) y de las del chaco boliviano
(D 0,83 0,863) (tabla 3.3.8). La diferenciación entre las
poblaciones bolivianas y prepuneñas resultó mucho menor (D =
0,113 0,182) (tabla 3.3.8).



TABLA 3.3. :6
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TABLA 3.3.8:

vmammmmmommmdem' deDrosoEnüaKae-üa
muestreadas durante el Eresente tra p x de las estudiadas mr Ruiz z ooL(noEublicado):

RHICICNES 1 2 3 1+ 5 6 7

1. VIPCS ¡un

2. EL CADILLAL 0. O79

3. CUIJJ‘ES O. 773 0, 750

4. VILLA HAZAN 0. 766 O, 796 O, 046

5. WPA 0.630 0.8% 0.113 0.113

6. SAN ISIDRO O, 662 O. 864 Ol 200 O. 200 O. 115

7. UB mas O,863 O.645 0,182 0.182 0,112 0, 083 I'll!



TABLA 3.3.9:

Valora de distancia de Prevosti BromedioEa el mnmor‘fismode los cromosomas2 (arriba de 1a
3 de ' de la di nal entre de blaciones de Droso Ilüa Koe ferae

muestreadas durante el resente tr ' de las estudiadas r Ruiz oo].no ublicado

RELACIONES 1 2 3 4 5 6 7

1. VIEW IIIII O. 153 O.451 0. 502 0, 677 0,804 0,811

2. EL CADILLAL O. 082 O, 346 O, 532 O, 570 O, 801 0. 727

3. CIJIU'ES 0, 666 OI949 0. 184 O,450 0. 801 0. 727

4 VILLA MAZAN 0. 666 O. 949 O. 000 O, 450 O, 601 0, 727

5. GIMRAPA 0, 666 O. 949 O.ooo O.ooo O,460 0. 450

6. SAN ISIDRO O, 666 0, 949 0. 000 O, CCD 0. OCX) O. 333

7. LOSNEILRCB 0,666 0.949 0,000 0.0(1) 0,000 0,000 "un



TABLA 3.3.10:

Valores de distancia de Prevosti Bromedio Ea_1_‘ael mhmor‘fismo de los cromosomas 4 (arriba de 1a
5 de de 1a nal entre de blaciones de Droso ¡lila ¡(oe ferae

muestreadas durante el Eresente tra p z de las estudiadas mr Ruiz x oo].(noEublicadot

MACICNES 1 2 3 4 5 6 7

1. VIRB Illll O,005 O.995 O.995 0,995 O,995 O,995

2. EL CADILLAL 0.076 LW 1,CXX) LW) LCXX) LW)

3. CIJILPES O, 781 O, 705 Ol (XX) O, CCD O, (XX) 0. ooo

ll». VILLA HAZAN O, 761 O, 705 O, (XX) O. ooo 0, W O, (XX)

5. (IHARAPA O, 781 O, 705 0, CDO O, OCX) O. (XI) 0, (XD

6. SAN ISIIRO O, 781 O. 705 O, ooo O, (XX) 0, (XX) O. (XD

7. LEBmas 0,761 O.705 0.00) 0.01) 0.000 QW un"



Hientras que V. Hazán y Quilmes presentaron escasa dife­
renciación. la distancia genética entre las poblaciones boli­
vianas varió entre 0,083 y 0,115 (tabla 3.3.9).

Al considerar la contribución de cada cromosoma polimór­
fico al valor de distancia promedio, se puede ver que la dife­
renciación entre Vipos y El Cadillal se debió principalmente a
las diferencias en las frecuencias de las ordenaciones del cro­
mosoma 2 (D 0,153) (tabla 3.3.9). con escasa diferenciación
en el polimorfismo del cromosoma 4 (tabla 3.3.10) y valores
intermedios de D al considerar los polimorfismos de los cromo­
somas 3 (tabla 3.3.9) y 5 (tabla 3.3.10). Algo semejante ocu­
rrió entre las poblaciones de V. Hazán y Quilmes y entre las
poblaciones bolivianas. ya que la ünica fuente de diferencia­
ción fue el polimorfismo del cromosoma 2 (tablas 3.3.9 Y
3.3.10). Al comparar las poblaciones chaqueñas con el resto. se
observa que la diferenciación debida al cromosoma 2 es elevada
(D 0,4 con respecto de Quilmes y 0.517 con V. Hazán). mien­
tras que la distancia genética al considerar los polimorfismos
de los cromosomas 3 (D: 0,9 respecto de Quilmes y V. mazán. en
promedio) (tabla 3.3.9), IL (D 0.998) (tabla 3.3.10) y 5 (D
O, 743). fue mucho mayor. También ocurre lo mismo al analizar
la diferenciación cromosómica debida a los cromosomas 3, 4 y 5
entre las poblaciones del chaco y de Bolivia; en cambio. en
este caso, la distancia genética estimada al analizar el
polimorfismo del cromosoma 2 resultó considerablemente mayor (D

0,73). Finalmente, las comparaciones entre poblaciones de las
regiones de la prepuna y chaco boliviano demostraron que la
única diferenciación era debida al polimorfismo del cromosoma 2
(D 0,66).

PATRONES GEOGRAFICOS DE LA VARIACION CROHOSOHICA.

Los resultados obtenidos en el análisis jerárquico se
presentan en la tabla 3.3.11.

Los valores de los estadísticos F variaron entre las or­
denaciones del cromosoma 2 y entre cromosomas. Lan aecuenciaa 2
j919m9 (0.16); 2 J9l9m9n9 (0,33). 2 39K9w9 (0.23) y 2 j9m9u9
(0,38) mostraron los valores de FDT más elevados (varianza nor­
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FIB FDI' Fsr

Crumsma 2

a J9 o. 056 0, 039 o, ooo

a J9K9 0, 032 o. 035 o, 006

2 J9rrP 0.031 0.164 0.137

2 J9m9n9 0,041 o. 325 0.297

2 J9rn9119 o, 026 0, 225 0, 204

a J9k9w9 0, 337 o, 360 0.064

2 J9m9u9v9 0. 017 0,009 0.000

a 19:119u9x9 o, 035 0, 040 o. 005

a I 0, 033 0, 033 0,000

'IOI'AL o, me o. 194 o. 125

Crumscma 3

3 st o. 055 0. 696 0. 686

3 K2 o, 01a o, 659 0. 857
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10m. o. 003 0, 997 0, 997
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malizada de la frecuencia entre poblaciones respecto del to­
tal). mientras que el valor promedio de FDT fue 0.194.

Los valores de FDS (entre poblaciones dentro de regiones)
resultaron menores de 0,1, excepto el correspondiente a la se­
cuencia 2J9K9w9 (P‘DS:0,34).

Finalmente. FST que indica la diferenciación entre regio­
nes (FST:0,125 para el cromosoma 2) alcanzó valores elevados
para las ordenaciones 2 J9l9m9 (0.137); 2 1919m9n9 (0.297) y
a J9m9u9 (0.204).

Los polimorfismos de los cromosomas 3. ll y 5 mostraron una
gran diferenciación geográfica como lo indicaron los elevados
va lores de FST_

3.4. Análisis de componentes de selección en una población na­
tural de Drosophua buzzati'i'.

A. ARROYO ESCOBAR. NOVlEflDRE DE 1986.

La población de 1). buzzatjj de Arroyo Escobar es polimór­
fica para los cromosomas 2 (cuatro ordenaciones: st, j. Jz3 y
Jq7) y el 4 (dos ordenaciones st y s).

En la tabla 3.4.1 se presentan las frecuencias genotípicas
absolutas en las muestras: larvas (le tercer estadio, adultos
inmaduros y adultos (capturados), correspondientes al muestreo
realizado en la localidad de Arroyo Escobar en noviembre de
1986.

Las frecuencias cromosómicas relativas, de los 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
cromosómicas entre etapas sucesivas del ciclo empleando tablas
de contingencia para cada cromosoma polimórfico. se presentan
en la tabla 3.4.3. Ninguno de los valores de x2 fue
estadísticamente significativo.

Debido al hecho que el polimori‘ismo del segundo cromosoma
presenta cuatro ordenaciones y que consecuentemente, la prueba
x2 es menos sensible se realizaron comparaciones de las
frecuencias para cada arreglo cromosómico en forma individual



LM__ 3:4:1
Frecuencias absolutas de los cariotipos del cr 8 (A) y del c. 4 (B) de las

muestras: Larvas de tercer estadi91__5g1lt_os¿nggjgrpíx_ggglm_s_@pgïados en la goblación de D.

buzzatii de Arrozo Escobar. Noviembre de 1939; ¿en ¡110511._l_o_s_valores de X3 Y t (Dobzhanskz y_

Levenel 1948)de las grueba_s_d¿_pgr_y_ggqde aiusig a las proporciones esperadas según el mm

de Hard! -- Weinberg_x_sq__s¿91f_icaciónestadística.

Larvas tercer Adultos Adultos
estadio ¡maduros (anchos)

(A)
Cariotipo

st/st 16 16 14

st/j H4 68 80

st/jz3 35 es 4o

st/jq? O O 1

J/J 168 89 95

J/Jz3 141 74 105

J/Jq7 1 4 3

.i13/J23 33 16 32

123/107 1 o o

Total 509 295 370

¡e

(a.l.:3) 2.93 n.s. 0,48 n.s. 0.60 n.s.

t —0,12n.s. 0,44 n.s. 0.96 n.s.

(B)

Cariotipo

st/st 504 288 362

st/s 5 6 8

s /s 0 1 0

Tota l 509 295 370



TABLA 3:4:2

Frecuencias cromosómicas relativas de las ordenaciones_c_1_e_los cromosomas 2 (A) 1 4 (B) en las

muestras corresgondientes a los diferentes estagj_0_5_d_e_ll_c_ic_lo_de vida de D. buzzatii. Arrolo

Escobarl noviembre de 1986 (N: número de cromosomas analizados).

Adultos Larvas Adultos
(anchos) ter cer ¡maduros

estadio

(A)
standard 0.2014 0.1778 0.2i69

j 0.5108 0.5615 0.5492

123 0.2824 0.2337 0.2271

_¡q7 0.0054 0.0020 0.0068

N 740 1018 590

(B)
standard o. 9892 0.9951 0. 9864

s 0.0108 0.0049 0.0136

N 740 1018 590



TABLA 3:4:2

Frecuencias cromosómicas relativas de las ordenaciones de_los cromosomas 2 (A) z 4 (B) en las

muestras corresgondientesa los diferentes gagigiqqgcjg de vidade D. buzzatii. Arrolo
Escobarl noviembre de 1986 (N: nümcr3_gte_gr_omosomas analizados).

AduI tos Lar vas Adul tos
(machos) ter cer ¡maduros

estadio

(A)
standard 0.2014 0.1776 0.2i69

J 0.5108 0.5815 0.5492

¿'23 0.2824 0.2307 0.2271

jq7 0.0054 0.0020 0.0068

N 740 i018 590

(B)
standard 0. 9092 0.9951 0. 9864

s 0.0108 0.0049 0.0136

N 740 1018 590



TABLA 3:4:3 :

Valores de X2 en las gruebas de conjzflgencia para las comparaciones de las frecuencias relativas

de las ordenaciones de losgomosomas 2 (deregllaliai (izguicrda)entre fases consecutivas del

ciclo vital de D. buzzatii. Arrozoficobï_fioviembre de 1966.

cronnsorra 2 cronosona 4

Cmparac ión Corrponcnte
de fitness x3 a. f. x3 a.f.

Adulto ¡maduro — Viabilidad
larvas tercer estadio de pupa 4.57 3 3.4 1

Adultos - adultos Longevidad 4,52 3 0.20 1
¡maduros

' P < 0.05; '"' P < 0.01.



utilizando el test de Ap (Anderson y col.. 1979). Los re­
sultados se muestran en la tabla 3.4.4., para los dos componen­
tes de selección 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 mostró cambios significativos de frecuencias para cada
uno de los componentes de selección investigados: valores de
A p significativamente diferentes de 0. 2 st exhibió un in­
cremento significativo entre las etapas: larva de tercer esta­
dio —adulto inmaduro y 2 jz3, por otro lado. mostró una dis­
minución entre los estadios adulto inmaduro - adulto.

Las frecuencias genotípicas observadas en las tres mues­
tras no evideniaron discrepancias significativas respecto de
los valores esperados, como lo indicaron las pruebas x2 de
bondad de ajuste “2:53.98; 0.48; 0.8 para larvas de tercer
estadio. adultos inmaduros y adultos. respectivamente) (tabla
3.4.1). Esta prueba presenta algunos inconvenientes. que ya
fueron apuntados en la sección materiales y métodos. por lo que
se utilizó también la prueba de bondad de ajuste t para compro­
bar si existía exceso de heterocariotipos (ver Dobzhansky y Le­
vene, 19118).Una vez calculados los valores de t, si positivos
indican una deficiencia neta de heterocigotos. Ninguna de las
muestras mostró valores de t significativos (tablax 3.4.1).

Un modo más de abordar el análisis de los procesos selec­
tivos sería la estimación de los coeficientes de fitness de los
distintos genotipos. Una vez más podemos aprovechar el hecho de
contar con frecuencias genotípicas para estimar los coeficien­
tes de viabilidad de pupa y longevidad. por medio de los co­
cientes entre las frecuencias genotípicas antes y después de la
selección (según la expresión propuesta por Clegg y col..
1978a). Los valores obtenidos se presentan en la tabla 3.4.5.
El coeficiente de viabilidad pupal del cariotipo Est/st fue el
mayor y Est/123 y st/J. en este orden. se ubicaron en los pues­
tos siguientes. La estimación de los coeficientes de "fitness"
de viabilidad de adulto (longevidad) mostró a a Jz3/Jz3 en el
primer lugar y a los heterocariotipos j/jz3, j/st y st/jz3 a
continuación. La estimación de los coeficientes de fitness tam­



TABLA 3:4:5

Valores de Ap y Ap / VAR(Ap) (entre paréntesislmnderson y col.. 1979)jara las

comparaciones de las frecuencias qcïnggómggyelativas de cada una de las u. J ' del

cromosoma 2, en forma individual,entre fases consecutivas del ciclo vital de D. buzzatii. Arroyo

Escobar. No_vigm_b_r¿_de1986;

Ordcnaciones del_ cron'osorm 2

Conponente
de Fitness U) st i _¡z3 jq7

Viabilidad de pupa 0.039” 0.0323 —0.0116 -o.oo4e

(1.09) (1.24) (0.59) (1.403)

Longevidad 4.0155 4.0.304 0.0553' 4.0014

(0. 65) (1 . 33) (2. 29) (0. 33)

Ü) La correspondencia entre etapas del ciclo vital y componentes de fitness es la misma que en la
tabla 324m

" P < 0.05; " P < 0.01.



TABLA 3:4:5 :

Estimaciones de los coeficientes de fitness. Eagles comgpgqgtes viabilidad de guga gLarva de

tercer estadio-Adultoinmaduro)Mgmqag_mggi_ggflmgggïr¿MJEQtuI-ado) uesviación
standard {entre Qaréntesinge los car_io_tip_os_d_g_@r_rflsgrïg¿nla ¡goblación natural de D.

buzzatü dqulgulggggpgg_ygyggg g de1986.

Cariotipos Viabilidad Longevidad
de pupa

st/st 1,737 (0,601) 0.704 (0.252)

st/j 1.035 (0.209) 0.935 (0,136)

st/J'z3 1.390 (0.337) 1,137 (0.266)

J/j 0,920 (0,100) 0.651 (0,106)

1/123 0.391 (0.110) ¡.131 (0.147)

j/J'q7 6.8 (7.512) 0.571 (0,433)

123/123 0.842 (0.250) 1.593 (0.473)

123m7
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poco permitió observar ventaja de los heterocariotipos para
ninguno de los dos componentes de selección.

B. ARROYO ESCOBAR. OCTUBRE DE 1987.

El protocolo completo del análisis de componentes de se­
lección (fig 2.2) fue implementado en la localidad de Arroyo
Escobar en e] 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
área de muestreo se dividió en cuatro sitios de colección. De
este modo cada muestra consistió en un conjunto de cuatro sub­
muestras. En la tabla 3.4.6 se presentan las frecuencias abso­
lutas de las inversiones en las siguientes muestras: H I y H
II en los cuatro sitios de colección. respectivamente. En la
tabla 3.4.7 se dan las frecuencias cariotípicas absolutas tota­
les de las muestras huevos l, huevos II y larvas de tercer es­
tadio.

Mediante pruebas de contingencia de se determinó que las
frecuencias cromosómicas en las dos muestras de huevos y en la
de adultos no eran significativamente heterogéneas entre las
submuestras (sitios de colección). Ninguno de los valores de
x3 resultó significativo “(2:10.08, 0.1 < P < 0.25;
x3 :11,23. 0.05 < P < 0.1 y x3:5.u, 0.25 < P < 0.5; gl
: 6 en todos los casos; para adultos capturados, H - I y H
II. respectivamente) (tabla 3.4.6).

Las frecuencias cromosómicas relativas en las cinco mues­
tras analizadas se muestran en la tabla 3.4.9. tanto para el
polimorfismo del cromosoma 2 como para el polimorfismo del cro­
mosoma ll. Las comparaciones de las frecuencias cromosómicas 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 alcanzó significación estadística para el
polimorfismo del cromosoma 2. Sin embargo, la comparación de
las frecuencias de las ordenaciones del cromosoma ll entre adul­
tos capturados y H I (componente de selección: virilidad) fue
significativa (xazll,16, 0,025 < I’ < 0.05, gl 1); la co­



T.._ABLA _3_=_4:_6

Frecuencias absolutas de los cariotigos del cromosoma 2 (A) 1 del cromosoma 4 (B) en los cuatro

sitios de colección gara las muestras: Huevos lux Huevos II de la goblación de D. buzzatii de

Arroyo Escobar. Octubre de 1987.

Huevos-l Huevos-l I

Sitios i a 3 4 total 1 2 3 4 total

(A)

Cariotipo

st/st 2 1 1 2 6 1 2 1 o 4

st/J ¡2 12 io 9 43 ai 17 16 22 76

st/Jz3 3 io 6 3 22 a 13 2 7 3o

j /J 3o 20 16 39 105 50 4a 46 53 197

j /_¡z3 35 23 17 26 ¡03 38 4o 41 46 165

J /jq7 o o o i 1 o 3 o o 3

¿23/323 e 5 9 7 29 10 a io 6 34

jz3/Jq7 o 1 o o 1 o i o o i

Total 9o 72 59 89 310 126 132 116 134 510

Huevos-I Huevos-l I

Sitios 1 2 3 4 total 1 2 3 4 total

(B)

Cariotipo

st/st 9o 71 50 87 306 127 132 111 134 504

st/s o 1 1 2 4 1 o 5 o 6

Total 90 72 59 89 310 128 132 116 134 510



TABLA 324:!

Frecuencias absolutas de los cario_tip_os__del cromosoma 2 (A11Mgomosoma 4 (B) de las muestras:

Huevosll HuevosII1 larvas ¿imstestadio qel_a9@_lagi_oggcl). buzzatii de Arrcyo Escobar.

Octubre de 1987. Se indican kgv_alorg_ge X3 YVL__(_D_(M_IMK_1z Leven_e,_1'ya) de las gruebas de

bondadde ajuste a las grogogjgfiggggamggggcuflnggio de Hard! —Weinbregz su
íifllifiÉBCb'LEEEQÍELiSL

Huevos-I Huevos-II Larvas tercer
estadio

(A)
Cariotipo

st/st 6 4 iZ

st/j 43 76 68

st/jz3 22 30 29

.Í/J 105 197 172

j/J13 103 165 149

.i/J'a7 i 3 3

123/123 29 34 33

.iz3/.iq7 1 1 o

Total 310 510 466

¿2

(a.f.:3) 0.62 n.s. 1.25 n.s. 2.79 n.s.

t 0.63 n.s. —0.52n.s. 0.76 n.s.

(B)
Cariotipo

st/st 306 504 455

st/s 4 6 6

st/l 0 0 5

Total 310 510 466



TABLA 31428

Frecuencias cromosómicas absolutas en las muestras derivgdas de los cuatro sitios de colección en

los estadios: Huevo (Huevos l z II) l adultos de D. buzzatii en la goblación de Arroxo Escobar.

(A): Cromosoma 2l (B) Cromosoma 4.

Adultos (machos) Huevos-I ¡llevas-l l

Sites 1 2 3 4 total 1 2 3 4 total 1 2 3 4 total

(A)

standard 11 13 18 10 52 19 24 18 16 77 31 34 20 29 H4

j 73 49 65 62 249 107 75 59 116 357 159 156 149 174 638

jz3 41 44 24 33 139 54 44 41 45 164 66 70 63 65 264

Jq7 1 0 0 1 2 0 1 0 1 2 0 4 O 0 4

Total 126 103 107 106 442 100 144 116 178 620 256 264 232 268 1020

X? de Heterogeneidad

(g.l.= 6) 10.02 n.s. 11.10 n.s. 5.11 n.s.

Adultos (machos) Huevos-I Huevos-ll

Sitios ‘I 2 3 4 total i 2 3 4 total 1 2 3 4 total

(B)

standard 122 103 106 101 433 180 143 117 176 616 255 2.64 227 268 10H

s 4 0 1 4 9 o 1 1 2 4 1 0 5 o 6

Total 126 103 107 105 442 180 144 i 18 176 620 256 264 232 268 1020



Ï_ABLA 3:4:9

Frecuencias cromosómicas relativas de las ordenaciogggpgjos cromosomas 2 {A}1 4 (B) en las

muestras corresgondientes a los diferentes est_adiosdngiclo de vida de D. buzzatii. Arrozo

Escobar, octubre de 1907 gN:nüngggggmmosomas analizados).

Adultos Huevos-I Huevos-l I Larvas Adultos
(machos) ter cer imadwos

estadio

(A)

standard 0.1176 O.i242 0.1118 0.1293 0.1667

j 0.5633 0.5758 0.6255 0.6052 0.5479

jz3 0.3145 0.2968 0.2508 0.2618 0.2854

jq7 0.0045 0.0032 0.0039 0.0032

N 442 620 1020 932 438

(B)

standard 0. 9796 0. 9935 0. 9941 0. 9862 0. 9772

s 0.0204 0.0045 0.0059 0.0064 0.0228

l 0.0054

N 442 620 1020 932 438



TABLA ¿91:53

Valores de X3 de las gruebas de comgigenguagïlgs Hoornpargcjoggï99193 ¿recugggias relativas

(¿e la._50rd.e._"3_C¡0"°_5_de__'°_L9'19m_°.5_0mü_51¿!9929!!9)_14 ._(¡_1.(_l"¡91'..(!éi_l_EEESLÜLGÉSQQEEPJÉYEEJL'

SLCJQ-v_i.t.a.L9_e_9_-__bfiiífiífi;

crorrnsona 2 cronosara 4

Carparac ión Conponente
de fitness x3 o. f. X3 a. f.

Huevos l —Adultos Virilidad 0 40 2 4.16 1

Huevos ll —mevos l Fecundidad 4.10 3 0.02 1

Larvas de tercer Viabilidad
estadio —Huevos ll de larva 1.72 3 0.03 1

Adulto ¡maduro — Viabilidad
larvas tercer estadio de pupa 4.60 2 6.99"ll l

Adultos —adultos Longevidad 3. 74 2 0.05 l
¡maduros

' P < 0.05; I' P < 0.01.
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rrespondiente al componente viabilidad de pupa (larvas de ter­
cer estadio adultos). mostró diferencias altamente significa­
tivas (x2=6,99. 0.005 < P < 0.01. gl 1); indicando la
disminución de la frecuencia de I-ls en la primer transición y su
incremento entre larvas y adultos inmaduros.

La prueba de Ap hizo posible reconocer varios cambios
de las frecuencias de las ordenaciones del cromosoma 2 no de­
tectados con las pruebas de contingencia. Las comparaciones que
permiten analizar los componentes de "fitness": fecundidad (H ­
II vs. H —I). viabilidad de pupa y longevidad. mostraron cam­
bios significativos de las frecuencias de al menos una de las
ordenaciones (tabla 3.14.11).Las correspondientes al componente
fecundidad mostraron un aumento significativo de Ej (P 0.02)
y una disminución de 2jz3 (l’ 0,0'175). También las frecuencias
de dos ordenaciones cambiaron significativamente entre los es­
tadios de larva y adulto inmaduro: 2 J disminuyó (P 0,02).
mientras que 2 st aumentó (l’ 0,057). Sólo la frecuencia de
una de las ordenaciones cambió significativamente en la compa­
ración correspondiente al componente longevidad: 2 st que mos­
tró un valor de Ap negativo (l’ 0,016).

Las frecuencias genotipicas de las muestras H l , H II y
larvas de tercer estadio fueron las únicas que se estimaron en
este experimento. Con estos datos se realizaron pruebas x2
y t de bondad de ajuste, respecto de los valores esperados
según el principio de Hardy Weinberg. Los resultados que se
incluyen en la tabla 3.11.7. indicaron que ninguno de los
valores de Aa ni t fueron estadísticamente significativos (
H I: A2:0,617. t 0,63; ll Il: A2:1.25. t —0,52 y
larvas: A2:2,79. t 0,76). Nuevamente, los valores de t
sugirieron que en ninguna de las muestras existió algún exceso
de heterocariotipos.

Los coeficientes de selección correspondientes al compo­
nente de viabilidad larvaria fueron los únicos que pudieron es­
timarse en este experimento. Estos se presentan en la tabla
3.4.12. El homocariotipo st/st fue el que mostró la mayor via­
bilidad. el resto de los genotipos prácticamente se agrupó del
siguiente modo: en segundo lugar. J/J'q7. luego Jz3/jz3. st/jz3
(los tres con valores superiores a 1) y finalmente j/J‘z3, j/st



ÏABLA 3:41“

Valores de Ap y Ap / VAR (Ap) (entre [)¡ll'_é_l)_t9_t'3|5)m(MCPSOH1 mi, 19T9L para las

comgaraciones de las frecugncins cromogggnicas rclatiyas _(_.ig__(:_agauna Adelas ordengciones del

cromosoma a, en forma individfinlhgiEgggñpngggnqutgiyasugg! ciclo vital de l)._buzzatu'. Arroyo

Lscobar- 0€W_bce_92_!9_tiL

Ordenacioncs del crmoscna 2

Conponente
de Fitness (1) st J .¡13 .iq7

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 -().()¡’OJ 0.0030 —0.0007

(1.2i!) (0.92) (0. 15) (0.26)

Viabilidad de pupa 0.0369" 0.0573" 0.0236 —o.0032

(1.79) (2.00) (0.9|) (0.0001)

Longevidad -0.0491" 0.0154 -0.0291 0.0045

(2.09) (0.46) (0.94) (1.41)

(1) La correspondencia entre etapaa del ciclo vital y componentesa de fitness es la misma que en
la tabla 3:4:11

' P < 0.05; '“‘ P < 0.01.



TABLE 3:4:1_'¿_

Estimacionesde los coeficientes_de fitnesgLQgggjLggmgoygntgygfiidad larvaria (Huevo —Larva

de tercer estadio) z desviacicmgs StaDQc’ïguiglfltt (¿angustia ng95_c¿!-_i_qtggosdel__cromosoma2 en

la goblación natura_l de __l_)¿rbuzza(¿gg“Aygaygjlscobar. Octubre de 1987.

Frecuencias car ¡otip ¡cas
relativas

Huevos-l l Larvas tercer
Cariotipos estadio Viabilidad (0.3.)

st/st 0.0078 0.0258 3.303 (¡.901)

st/J 0.1490 0.1459 0.979 (0.151)

st/jz3 0.0568 0.0622 1.056 (0.267)

J/J 0.3863 0.3691 0.955 (0.079)

J/J23 0.3235 0.3197 0.900 (0.092)

J/Jq7 0.0056 0.0064 1.103 (0.903)

¿23/123 0.0667 0.0708 1.062 (0.250)

jz3/Jq7 0.0020
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y j/j conformaron un tercer grupo cuyos coeficientes de fitness
fueron inferiores aunque muy cercanos a l. Aunque las pruebas
estadísticas indicaron que no había selección direccional para
el componente de viabilidad larvaria, por lo que los coeficien­
tes estimados no serian significativamente diferentes de 1.
este tipo de análisis permitió confirmar que los heterocarioti­
pos no tendrían ventaja respecto de los nomocariotipos.

912115111ch __DE_L_ASPOBLACIONES“3.5 ANALISIS DE LA ESTRU_CTURA

Mediante el análisis de la estructura genética de las po­
blaciones se persigue el objetivo de probar si existen varia­
ciones de las frecuencias de las distintas ordenaciones cromo­
sómicas en diferentes porciones de un ambiente heterogéneo.
Este tipo de análisis. en este caso, está basado en la conside­
ración que cada uno de los sustratos naturales recogidos en una
determinada localidad son las subpoblaciones o demes.

Los estudios de la estructura genética de las poblaciones
de especies cactófilas se llevaron a cabo en dos poblaciones de
D. buzzatjj (Arroyo Escobar. en tres oportunidades y El Cadi­
llal) y en una población de D. Koepl'erae (Ruinas de Quilmes).
en las que las muestras obtenidas l‘ueron de tamaño adecuado
(tanto en lo que respecta al número de demes subpoblaciones
como al número de individuos por deme).

1) Arroyo Escobar. Noviembre de 1986.
A.- Análisis de las suiblwziigngsL

Los datos obtenidos en el primer muestreo realizado en
Arroyo Escobar los constituyen las frecuencias genotípicas
absolutas observadas en cada sustrato, que junto con los valo­
res estimados de los indices de fijación para cada deme (FISL)
presentan en la tabla 3.5.1 tanto en el estadio de larva de
tercer estadio (A) como en el de adulto emergido (B). En las
tablas 3.5.2.). y B se indican las frecuencias relativas de cada
una de las ordenaciones cromosómicas y los correspondientes ín­
dices de fijación por sustrato (Flsnc), junto con su significa­
ción estadística para ambas muestras.



ILELLAÁÏEL

Frecuencias cariotigicas abs_c>_lg_lfi_}__gs;¿@9494¿(rg_dc“SL ¡{gra g!_pgl_¡rrl_og_fismodgugmosoma 2 de

m_.0_50"¡la __DUIIatiieL'ïQUL-‘¿QCCQKsaadiugmdaagireczamgnQJLQMMmHCQIeS 1A)_L_er
fiMgmgüfiiíflflmïQiü’) .41;therth 45.14-de Iav44’99_|.i_r!99-__<!e_¿Mgüeqpamúsmm

_(_1906-50'0 '03 C3ri°tiposde '35 "es orstenacismggmás{ECCUQELÍES¿LQÍEPELÉMPïíEEíM'M‘E

'°5—V3'Q!'..e_5.-99 r 484.

( A )

D 50 21 20 23 60 56 56 54 50 48 b! .42 l b 144 39 40 42 ’ 4.4 5? 5

Wiotiws

st/st 1 Z Z I 4 4 I 1 2 2 1 1

st/j 5 6 Z 5 5 6 5 IJ J 6 4 b 40 J I 6 6 4 6 1 5

4/4 4 44 42 42 43 5 4o 4 5 4 44 a 5 5 44 4 4 s 44 6 5 5

54/443 3 3 4 4 4 4 4 4 2 4 4 4 a e e 5

4/443 43 42 5 3 4 z 4 5 4 4 5 4o 44 44 4o 4 4o 4 4 4 3 2

4/447 4

¡43/413 a 4 4 e 2 4 4 4 .4 4 4 3 2 4 4

413/447 4

letal 37 Z9 24 Z9 20 17 23 26 15 19 23 N .lJ 25 .0 16 26 23 JI 24 10 IJ

Fm 45?.) -.2445 0MB 0.3171 -.0|92 0.0526 20977 -.2285 0.|4D4 -.16|3 0.0510 -.0‘NE4 alfil) .140 .065 0.125 -.(MI1 0.2 0.2366 --.4n44 0.65 -.45



TABLA 3:5:1 (contmuación)

l? 6 43 57 39 20 IZ Z9 IU 9 56 ll

Cariotipos

st/st 4 4 4 4 2 e 4 2

st/j 4o 4 s 44 5 a 9 3 5 4 4 z

m 22 45 4 9 4 9 2 4 3 4 4 e

stm3 4 2 4 4 z z 4 4 4 4

j/j:3 44 Io 9 9 44 4 4 3 5 5 4 3

4/4447 4 4

¡43/443 4 2 4 4 4 2 2 4

rom so 4o 94 44 244 24 4a 44 45 49 44 4o

FISi -.0366 0.1591 0.0426 0.!¡86 -.|829 0.2263 -.2559 0.0!22 -.0&I| -.27|7 -.|90l 0.!075
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I.—Larvas de tercer estadio.
Trece de los 22 sustratos analizados mostraron valores de

F131. de signo negativo, indicando que existían excesos de 'he­
terocariotipos respecto de los valores esperados. Sin embargo,
la significación estadística de los valores de F151. no pudo
ser comprobada, debido a que la distribución de este índice es
desconocida (Hei y Chesser, 1983).

Este problema solo pudo resolverse parcialmente al estimar
los valores de l-‘lSiK. es decir los índices de fijación co­
rrespondientes a cada ordenación cromosómica (K) en cada una de
las subpoblaciones (i). La significación estadística de FISIK
(estimado según Nei, 1977 y Nei y Chesser, 1983) puede ser com-­
probada. ya que Ni x l-‘lSiK tiene una distribución x2 con un
grado de libertad (Li y Horvitz, 1953).

Solamente una de los demes mostró valores de F151K esta­
dísticamente significativos. indicando deficiencias de hetero­
cigotos para las ordenaciones 2 j y 2 Jz3 (tabla 3.5.2.A).

II.— Adultos emergidos.
La mitad de las subpoblaciones. (6) mostraron valores de

FISL menores que 0, indicando excesos de heterocariotipos.
Nuevamente. como en el caso anterior, se estimaron los

valores del índice de fijación de cada ordenación en cada sus­
trato. Solo uno de los sustratos (n20) mostró deficiencias sig­
nificativas de heterocariotipos para el arreglo 2 Jz3 (tabla
3.5.2.B).

B--MIKELDRLÏ’LQ‘EinQE;
I.— Larvas de tercer estad_1_o_.

Un resultado esperable para una especie que utiliza sitios
de cría efímeros. es el número limitado de hembras que co­
lonizan cada sustrato, lo que, a su vez, puede causar una dis­
tribución heterogénea de la variabilidad entre subpoblaciones.

La comparación de las frecuencias cromosómicas entre sub­
poblaciones se realizó mediante tablas de contingencia de 22 x
3 (subpoblaciones x ordenaciones). El valor de x2 obtenido
fue altamente significativo “3437,44, gl:48. P:5 x 10"5).
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QQMEEMEEEÁBL #12134anEd?!9.90AT.F9Y9..-E€CLQQELBQIÜMQL‘EJLEN);

( A )

Ordenación

Sustrato st J 113

30 0,1401 0,4815 0,3704

(-,156) (—-.318) (—,253)

56 0,1552 0.5662 0.2566

(—,i67) (-263) (-,333)

27 0,1667 0,6450 0,1875

(0,121) (0,381) (-,2H)

20 0.8069 0,5517 0,2414

(0,176) (0,456)" (0,449)Il

23 0,15 0,8 0,05

(--,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 ) (—.211) (0,055)

55 0,3393 0,4643 0.i964

(—-,336) (-7,27b) (0.000)

54 0,1333 0.5667 0,3

(«.12 ) (0,084) (0.239)

50 0.1579 0.6316 0,2105

(-Jbi) ( ,333) (0,077)



_¡Am_/_\_3:5:2.A(ummmcum

( A )

Ordenación

Sustrato st .J ¿'23

46 0.1739 0.6139 0,1522

(0.114) (0.1.42) (—.158)

57 0,1667 0.5926 0.2407

(0.065) ( .209) (—.o96)

32 0,2167 0.5167 0.2667

(«,063) (--..-mï)' (-.006)

1 0,14 0.54 0.32

(0,109) (—,me) (—,268)

6 0.1613 0,5323 0.3064

(- , 116) ("1085) (0.029)

16 0.0000 0,4063 0.5938

(0.o ) (0,125) (0.125)

39 0.1923 0,5169 0,2308

(0.275) (—,242) (-,os4)

4o 0,2609 0,4¡’83 0,2608

(0.12 ) (0,151) (0.343)

42 0,0968 0.1419 0,1613

(—,091) (0.341) (0.3 )

43 0,2826 0.4783 0.2391

(-,159) (0,151) (—.053)

52 0,05 0.7 0.25

(0,000) (0.1 ) (0,25)

5 0,2692 0,6536 0.0769

(0,063) (--,15 ) (—,043)



T_B_L_A 3:5:2 (CONIINUACION)
( )

Ordenación

Sustrato st j jz3

42 0,16 0.65 0.19

(—,131) (0.087) (—.o95)

6 0.2179 0.5769 0.2051

(o. 335) (o. 120) (0.069)

43 0.2059 0,4559 0.3362

(—,065) (—.125) (-.029)

57 0.2273 0,5303 0.2424

(0.238) (—,Ol9) (0.169)

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 0,1675

(0.032) (0,266) (-.2 )

18 0.1667 0.5333 0.3

(—.167) (—.3oe) (0.239)

9 o. 2003 o. 4563 o. 3333

(-.222) (-.478) (-,oaa)

56 0.0455 0,7727 0,1818

(0.000) (-»-.25 ) (—.176)

48 0,35 0.45 0.2

(0,386) (0.043) (-,2)

0,01 < v < 0.05 ; " 0.01
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La partición del valor de Xa demostró que la ordenación 2
Jz3 fue la principal responsable de esta diferenciación
“2:56.64. gl:21, P:1 x 10-4) aunque las contribuciones de
las otras dos secuencias. ¡3 st y 2 j, también fueron
significativas (xaz37.6, glzai, P:0,014).

II. Adultos emergidos.
La comparación, de las frecuencias de las tres ordenacio­

nes más frecuentes. entre subpoblaCiones por medio de tablas de
contingencia (12 x 3) produjo valores significativos de x2
(x3=37.5. g1=22. P:0,0í!1). La partición de este valor
demostró que la ordenación 2 st era la principal responsable de
estas discrepancias (x2:"ll,6, 31:11, P:0.01). mientras que
las contribuciones relativas de e J y 2 Jz3 no fueron signifi­
cativas (x2216,8. P:0.12 y x2:4.0. P:0.23; respectiva­
menteL

C.—Análisis de la estructura poblagionalm por medio de los es­
tadísticos F.

En las tablas 3:5:3.A y B se presentan los valores prome­
dio de las frecuencias cromosómicas, las frecuencias promedio
de homocariotipos y los valores promedio ponderados de FIS_K.
FITJ‘ y FSTJ‘ para cada ordenación cromosómica y los promedios
ponderados de los estadísticos l? para las muestras de larvas
(A) y adultos (B). respectivamente.

I.—Larvas de tercer estadio.
Los valores de F‘lS_Kfueron ligeramente negativos para las

ordenaciones 2 j y 2 st y ligeramente positivos para 2 jz3.
Aunque la significación de FIS_K no pudo ser comprobada esta­
dísticamente (por las dificultades apuntadas por Nei y Chesser,
1983) no hay razones para suponer la existencia de excesos o
defectos significativos de lieterocigotos que no sean debidos al
azar.

A su vez. los valores de FIT}; fueron mayores que O (2 jz3
y 2 st) o ligeramente negativos (23 j). Estos, Junto con el
promedio ponderado (FIT) indicarían que toda la población mues­



'IABLA3:53

Estimacionesde los estadísticos F para_la_sordgïjgnngumflmfismo del cromosoma2 de D.

buzzatii corresgondientes __alas_¿nyes_t.üis_de larvas_dg __1._ercerestadio (A) y adultos emegidgs de los

sustratos naturales de_9_guntia _sp_de Ia_lo_ca_liga_d__ge__lgrrgy_o_Escapar. Noviembre deQGG.

(A) Larvas de tercer estadio

Frecuencia
Ordenación promedio PU” p2 (b) ns. K F¡T_K FST. K

(D)

st 0.177 0.291 0.285 -0.019 0.004 0,023

j 0.506 0.493 0.47! —0.032 —0.015 0,017

jz3 0,836 0,339 0,345 0.0i8 0,062 0,045

Promedio ponderado 0,561 0,553 -—0.013 0.014 0.027

(B) Adultos emergidos

Frecuencia
Ordenación promedio Pm) pam) "ls.k FH.“ FSTOK

(D)

St 0,330 0,340 0,342 0,006 0.041 0,036

j 0,540 0,511 0,490 -0,042 "0,026 0,015

J23 0.230 0.359 0.354 -0.010 -0,008 0.002

Promedio ponderado 0.605 0.543 —0,019 —0,001 0.017

(A) Promedio ponderado de la frecuencua (le homocigotos cn 22 (A) y en 12 (B) sustratos
naturales de Opuntia sp.
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tra un pequeño defecto de heterocariotipos, lo que cabría espe­
rar como consecuencia del evento fundador asociado a la coloni­
zación de cada sustrato.

Los valores de IPS-¡{Kson muy similares (desde 0.017 hasta
0,044) lo que apoyaría la hipótesis de la diferenciación alea­
toria de las frecuencias cromosómicas. Si la diferenciación
fuera aleatoria, según Nei (1965).la comparación entre las co­
rrelaciones observadas y esperadas de las frecuencias de dos
alelos (ordenaciones) debería no ser significativa. El valor
esperado de la correlación entre las ordenaciones m y n sería:

r (m.n) [ pm pn / (1--pm) (1-pnn 1/2
donde, pm y pn son las frecuencias promedio de las ordenaciones
m y n. La comparación entre las correlaciones observadas y
esperadas puede realizarse siguiendo el método descripto por
Sokal y Rohlf (1981).Ninguna de las tres correlaciones obser­
vadas resultó significativamente diferente de las esperadas
(tabla 3:5:4.A).

II. Adultos emergidos.
Dos de los 3 valores de FISK fueron levemente negativos

(excepto el correspondiente a 2 st). 'l‘odos los valores de FIT_K
fueron ligeramente menores que O, excepto el de la ordenación
st (tabla 3258.3). El valor promedio de FIT es casi 0. ndi­
cando que la población total no tendría excesos ni defectos de
heterocigotos.

Los valores de Fsngk fueron diferentes. entre 0.002 0.036
y en coincidencia con lo observado con el análisis de
contingencia. fue el arreglo 22st el que mostró la mayor dife­
renciación entre subpoblaciones.

Aunque esto último podría interpretarse como evidencia de
algún otro factor causal de la diferenciación, aparte del azar.
las comparaciones de las correlaciones observadas y esperadas
no produjeron resultados significativos (tabla 3:5:4.B).



TABLE 3:5:4

Correlacimes entre las frecuencias de las orde ' del u 2 de 121 “"° nuzzatii v la

significaciónestadística de las correspondientes comgaracioneslde las muestras de larvas de tercer

estadio 1 adultos emergidosl en la localidad de Arroyo Escobar. Noviembre de 1966.

Larvas de tercer Adultos energidos
Par de ordenaciones estadio

cramsómicas Correlación

esperada observada t“) esperada observada t“)

st / j -0.551 -0.277 1,62 -0.592 —0,767 1.1

st / j13 -0.256 —0,518 —l,4 —0.299 —0,410 0.4

j / jz3 -0,661 -0.705 —0.4 —0.592 —0.272 1,3

ÜLos valores de probabilidad de t se obtienen a partir de una tabla de distribución normal
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D.—Estimación del número de individuos que coloniza cada sus­
trato.

Los resultados obtenidos con el análisis con los es­
tadísticos F, sugieren que la diferenciación entre subpoblacio­
nes habría ocurrido principalmente al azar. al menos en el es­
tadio de larvas.

Si el número de individuos que colonizan cada sustrato
fuera pequeño, las frecuencias cromosómicas de los machos y las
hembras que se reproducen en un sustrato no serían representa­
tivas de la población total y por lo tanto podrian ser diferen­
tes. En estas condiciones. entre la descendencia de estos colo­
nizadores podría espe 'arse un exceso de lieterocigotos, en cada
deme que se compensaria al considerar la población total.

Robertson (1965) propuso la siguiente fórmula, basada en
el exceso esperado de heterocigotos. para calcular el número de
progenitores. que en este se reproducen en cada sustrato:

N —1/2FIS

Este análisis está basado en la suposición que las fre­
cuencias génicas de los machos y de las hembras de la población
son las mismas. El valor estimado de FIS —0,013 permite cal­
cular el número de individuos que colonizan cada sustrato en
aproximadamente 38. es decir 19 hembras inseminadas.

2) Arroyo Escobar. Agosto de 1907.

En la tabla 3:5:5 se presentan las frecuencias genotípicas
absolutas en los seis sustratos de 0. sp. analizados en este
muestreo.

Las frecuencias relativas de las ordenaciones cromosómicas
en cada una de las subpoblaciones, Junto con las correspon­
dientes estimaciones de los valores de los indices de fijación
por sustrato (FISL) y por ordenación dentro de cada sustrato
(FISlK) se muestran en la tabla 3:5:6.



TABLA 3:5:5

Frecuencias cariotígicas absolutas Z estimaciones de F¡S¡.gara el Eolimorfismo del

cromosoma2 de Drosoehila buzzatii en larvas de tercer estado tomadas ci-ecta'nente de

seis sustratos de Oguntia se. de la localidad de Arrolo Escobar. Agosto de 1967.

i a 3 4 5 6 T_ota|

Car iot ipos

st / st o o o o o i 1

st / j a o 4 4 5 5 ao

st / ¿23 o a 2 1 a 6 13

J / J 9 a 10 15 3 7 47

J / 123 11 22 a 6 13 4 64

jz3 / ¿23 3 a 1 3 3 a 14”

Total 25 29 25 29 26 25 159

F|s¡ -.023 —.541 —.06 0.204 —,252 0,086



ÏABLA 3:5:6

Frecuencias relativas z estimaciones de F¡S,Kde las tres ordenaciones más frecuentes del cromosoma 2

de Drosoehila buzzatii en la muestra de larvas de tercer estadio tomadas de 6 sustratos de oeuntia se,

de la localidad de Arrolo Escobar. Agosto de 1987.

( A )

Ordenación

Sustrato st j 113

1 0.04 0,62 0,34

(-.021) (-.083) (0.040)

2 0.034 0, 483 0, 463

(now) (-.506)" (-.647)"

3 0,12 0.64 0,24

(—,116) (—,021) (—,076)

4 0,086 0.690 0,224

(—.077) (0.21!) (0,322)

5 0,135 0,462 0,404

(-.136) (-.376) (-. ¡79)

6 0.26 0,46 0,28

(—.123) (0,294) (0.028)

' 0.01 < P < 0,05 H P > 0.01
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A.- Análisis de las subgoblaciones.

Los valores de FISL fueron negativos en cuatro de las
subpoblaciones, indicando excesos de heterocariotipos respecto
de las frecuencias esperadas. La significación de los valores
de FISL no pudo ser comprobada por las limitaciones antes men­
cionadas.

La estimación de los coeficientes F por sustrato y por
ordenaciones cromosómicas permitió observar que solo dos de los
18 valores de Flsjk (3 ordenaciones x 6 sustratos) fueron sig-­
nificativos. ambos valores indicaron excesos de heterocarioti—
pos J/- y J'z3/-.

B.—Análisis entre subgobgcioggg.

La comparación de las Irecuencias'cromosómicas relativas
entre sustratos se realizó empleando tablas de contingencia de
3 x 6. El valor de x¿’ obtenido indicó que existían
diferencias significativas entre sustratos (x2:29.0;
P>0.005, gl:10). La partición del x2 permitió comprobar que
las diferencias entre sustratos eran debidas a la
heterogeneidad de las frecuencias de las ordenaciones 2 st
(x2:17.6; 0,005 < P, 31:5) y 2’. J'z.3 (x8:12.7; 0,01 < P <
0.025; gl = 5). La frecuencia de la ordenación 2 J‘ no presentó
diferencias significativas entre sustratos'

C.- Análisis de la estructura ¿{oblacional por medio de los es­

En la tabla 3:5:7 se presentan las frecuencias cromosó­
micas medias, las frecuencias medias ponderadas de homocarioti­
pos y los valores de los estadísticos F.

Los valores de FIS-K resultaron todos negativos (entre
0.087 y —0,115). Las estimaciones de F¡T_K para las tres orde­
nacionesI también resultaron significativas. indicando que ha--­
bría un exceso de heterocariotipos en la población total.



TABLA 3:5:7

Estimaciones de los estadísticos F gara las ordenaciones del gollmorfismo del cromosoma 2 de D.

buzzatii corresgondientes a las muestras de larvas de tercer estadio de los seis sustratos naturales d

oeuntia se de la localidad de Arrozo Escobar. Agosto de 1961.

Frecuencia
Ordenación promedio P(a) 02(b) F.s_x ¡HT-K F57.“

(D)

st 0,1l3 0,212 0,192 —0,105 —0,057 0,044

j 0,559 0,526 0,464 —0,067 —0.064 0,021

113 0.326 0.48l 0.431 —0.l15 -0.087 0.025

Promedio ponderado 0, 609 0.553 —0.101 —0.072 0.026

(A)Promedioponderado de la frecuencia de homocigotos en 6 sustratos naturales de Opuntia sp.



TABLA1:39

Correlacionesentre las frecuencias de las ordenaciones del c. 2 de B. "' buzzatii y la

significaciónestadística de las corresgondientes comgaracionesIde las muestras de larvas de tercer

estadio en la localidad de Arrozo Escobar. Agosto de 1987.

Par de ordenaciones
cronvsómicas Correlación

esperada observada t“)

st / J -0.353 -0.426 —0.13

st / 123 -o.249 —o.391 —o.26

J / .iz3 -o.542 —0.667 -o.21

(¡Los valores de probabilidad de t se obtienen a partir de una tabla de distribución normal
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Finalmente, los valores de FSTJÁ 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 FIS, FIT y FST, indicaron que
existiría exceso de heterocariotipos en cada subpoblación (FIS
= —0.10).La diferenciación entre sustratos fue baja (FS-Iv:
0.026) y no permitió compensar el elevado exceso de lieteroca—
riotipos en las subpoblaciones produciendo un valor de FIT de —
0,07 que indicó un fuerte exceso de heterocariotipos en la po­
blación total.

La comparación de las correlaciones observadas y esperadas
entre las frecuencias cromosómicas relativas tampoco produjo
resultados significativos (tabla 3:5:8)

D.- Número de individuos gue COIOIliZÍ&_Cadasustrato.

Nuevamente. el valor negativo de F13 nos permitió estimar
el número de individuos que coloniza cada rot (H).

En este caso, el índice de fijación, FIS alcanzó el valor:
—0.1009.y utilizando la fórmula de Robertson (1965) indicaría
que cada rot, en promedio, seria colonizado por 10 individuos.
es decir, cinco parejas o cinco hembras inseminadas.

3) Arroyo Escobar. Octubre de 1967.

Las frecuencias cariotípicas y las frecuencias cromosómi­
cas por sustrato. estas junto con los valores de F151. y FISiK,
se presentan en las tablas 3:5:9 y 3:5:10. respectivamente.

A.—Análisis de las suppoblaciones,_

De los 20 sustratos naturales que con-formaron este mues­
treo. 12 (60 Z) mostraron valores de l-‘¡SL negativos. indicando
excesos de heterocariotipos (tabla 3.5.9).

Solo tres valores de FJSJ-K resultaron significativos. Se
detectaron deficiencias de heterocariotipos E? j/—. 2 jz3/—-y 2
st/— en los sustratos "-1, 4:19 y n10, respectivamente



TABLA 3:5:9

Frecuencias cariotígicas absolutas Z estimaciones de l'¡s¡. gara el golimorfismo del

cromosoma2 de Drosoehila buzzatii en langíggjgger estadio tomadasd'rectanente de

20 sustratos naturales de Oguntia se. de la localidad de Arrolo Escobar. Octubre de

1987. (solo se comgutan los valores de F¡s¡.considerando las tres ordenaciones más
frecuentes ara a uéllos sustratos en los ue se analizaron más de 10 individuos .

SUSlIllOS

4 z 3 4 5 4 4 a 9 4o 44 42 44 44 45 44 41 44 49 444

434444444

sw 4 4 4 4 4 4 4

44/4 4 4 4 z 5 4 5 4 4 4 3 4 s 42 4

:ij J 2 4 4 4 s 2 4 z 4 4

y; 2 4 4 4 9 J 5 3 4 2 44 9 44 44 47 4 4 4 4 3

4/sz 4 4 4 7 4 4 4 4 9 5 2 44 4o 4 4 4 42 42 5 4

4/4447 3

443/443 z 4 4 4 2 4 4 3 4 4

44444 22 44 44 42 44 45 44 4o 23 14 44 24 25 44 ¿4 a4 a a 4.4 4o

Fm 0.257 -.|5 -.|5l 233 0.91 0.5 -.267 -.4 -.|& 0.:6 0.le 0.224 -.07l>2G) 4140.20 20 -.344 2000314



IABLA 3:5:¡0

Frecuencias relativas z estimaciones de Flsmde las tres ordenaciones más frecuentes del cromosoma 2

de Drosoenila buzzatii en la nuestra de larvas de tercer estado tomadas de 20 sustratos de OQuntia 5g

de la localidad de Arrozo Escobar (Octubre de 1967)

Ordenación

Sustrato st j ¿23

1 0,091 0.659 0.25

(—,o77) (0.512)' (0.174)

a 0.063 0.667 0.25

(-.063) (0.023) (-.3oa)

3 0.033 0.303 0.154

(0,000) (—.200) (—,143)

4 0,000 0.625 0.375

(—.203) (-.143)

5 0,143 0.679 0,178

(-,130) (0.347)" (-.162)

6 0.167 0.400 0.433

(0.311) (0.200) (0.352)

7 0.176 0.618 0,206

(-,165) (-343) (-.231)

a 0,05 0,65 o . 3

(—,5) (-365) (0.000)

9 0,109 0.652 0.239

(-322) (-.053) (—,1 )

io 0.317 0.55 0.133

(0.474)Il (0.408)‘ (-.137)



TABLA 325310 ((XNÏIMJICIW)

Ordenación

Sustrato st J jz3

u 0.186 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

(—,10i) (0,045) (—,184)

15 0.053 0,826 0,115

(—,o42) (—,190) ( —.111)

16 0.05 0,6 0.35

(1.o )'"' (0.191) (0.146)

17 0,114 0.566 0.318

(0,344) (—.1ea) (-,446)'

13 0,16 0,5 0.32

(-.2 ) (-342) (—,455)'

19 0.235 0.442 0,269

(-.i99) (-.307) (0.429)'

ao 0.05 0.5 0,45

(0.000) (0,25 ) (0.433)

0.01 P < 0,05 ; " P > 0.01
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B.—Análisis entre subgoblaciones.

El resultado de la comparación de las frecuencias cromo­
sómicas relativas entre sustratos por medio de una tabla de
contingencia de 20 x 3 indicó que el valor de x2 calculado
fue altamente significativo. 1.a partición del valor de xa
indicó que las tres ordenaciones eran responsables de la
diíerenciación.

C.—Análisis de la estructggeilglglagional por medio de los es­
tadísticos F.

Los valores de 1:18.“ correspondientes a las secuencias 2
st y 2 J fueron positivos (0,056 y 0,022. respectivamente) in­
dicando excesos de homocariotipos. El li‘lS_Kcorrespondiente a
la ordenación 2 jz3 fue negativo (-0.0221) (tabla 3:5:11).

Todos los valores estimados de ¡PI-tk tuvieron signo po­
sitivo. indicando que existían excesos de homocariotipos para
los tres arreglos. cuando consideramos la población como un
todo. Estos excesos resultaron más marcados para 2 st y 2 j que
para 2 jz3.

Al considerar los promedios ponderados de los estadísticos
F, se observó que el valor de FIS Iue ligeramente positivo. La
diferenciación de la frecuencias cromosómicas entre sustratos,
estimada por FST fue baja (0,029). Sin embargo, esta. sumada
al ligero exceso de homocariotipos en los sustratos. en
promedio, determinó que la población total exhibiera un defecto
de heterocariotipos mayor. por e-fecto Wahlund.

La comparación de las correlaciones observadas y esperadas
entre las frecuencias cromosómicas se presenta en la tabla
3.5.12. Ninguna de las comparaciones resultó significativa.

ll) I). buzzatij. El Cadillal. Octubre de 1987.

En las tablas 3.5.13 se presentan las frecuencias genoti­
picas y los valores del indice de fijación (FISL) para los 8
sustratos con más de 10 individuos analizados en la localidad



TABLA 3:5:fl

Estimaciones de los estadísticos F gara las ordenaciones del golimorfismo del cromosoma a de D.

buzzatii corresgondientes a las muestras de larvas de tercer estadio de los veinte sustratos naturales

de oeuntia se de la localidad de Arrozo Escobar. Octubre de 1967.

Frecuencia
Ordenación promedio P‘a) pub) fis.“ FIT_K FSTJ

(D)

St 0,120 0,191 0.203 0,056 0,099 0,045

j 0,616 0,452 0,463 0,022 0,045 0.024

jla 0.264 0.387 0,376 -0,021 0,006 0,027

Promedio ponderado 0,5l5 0,522 0.013 0,042 0,029

(A)Promedo ponderado de la frecuencia de homocigotos en 20 sustratos naturales de Opuntia
sp.



TABLA 3:5:12

Correlaa'onesentre las frecuencias de las ordenaciones del cromosoma 2 de Drosoehila buzzatii 1 la

significaciónestadística de las comaraciones entre las correlaciones observadas z esgeradasl de las

muestras de larvas de tercer estadio en la localidad de Arrozo Escobar. Octubre de i967.

Par de ordenaciones
cronnsómicas Correlación

esperada observada t“)

st / j —0.460 -0.492 -0,09

st / 323 —o.222 -o.321 -o.41

.i / ¿'13 —0.758 —0.653 0.42

(9Los valores de probabilidad de t se obtienen a partir de una tabla de distribución normal
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