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RESUMEN.

La familia Drosophilidae es un grupo de insectos sumamente diverso que
se distribuye en practicamente todo el mundo. Esta familia cuenta con alrededor
de 3000 especies descritas, de las cuales se han registrado 120 en territorio
mexicano. Estos dipteros albergan en sus genomas diversos tipos de elementos
genéticos moviles llamados transposones, entre los que destaca el elemento P. A
pesar de que se han llevado a cabo algunas colectas en el pais, el centro de
México es una region que ha sido pobremente estudiada en cuanto a la diversidad
de drosophilidos. Del mismo modo, existen especies de esta familia en cuyos
genomas no se ha buscado el elemento P. En el presente trabajo se llevé a cabo
una serie de colectas para describir la diversidad de drosophilidos en el centro de
México, en la cual se encontraron 36 especies. Asimismo se analizaron los
genomas de los especimenes colectados en busqueda del elemento P y se
determind su presencia en tres especies: Drosophila melanogaster, D. simulans y
D. lutzii.



| venture another, and perhaps equally reckless, generalization—
nothing makes sense in biology except in the light of evolution,

sub specie evolutionis. If the living world has not arisen from common
ancestors by means of an evolutionary process, then the fundamental
unity of living things is a hoax and their diversity is a joke.

Theodosius Dobzhansky, 1964.
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INTRODUCCION.

Con mas de 3000 especies alrededor del mundo, la familia Drosophilidae es
un grupo de moscas que se distribuye en practicamente todo el planeta. No
obstante su alta diversidad y a pesar de que se trata de un grupo cuya evolucion,
sistematica y taxonomia han sido amplio objeto de estudio, en México poco se ha
hecho para conocer y estudiar la riqgueza y diversidad de especies que habitan los
ecosistemas que conforman al pais. Los registros de drosophilidos que se tienen
en México abarcan principalmente localidades de la Sierra Madre Oriental
(Patterson y Mainland, 1944), La Faja Volcanica Transmexicana (Patterson y
Mainland, 1944; Sturtevant y Dobzhansky, 1936a, 1936b, Dobzhansky 1939;
Salceda 2009, 2011) y los desiertos de Sonora y Baja California (Markow et al,
2002; Massie y Markow, 2005; Pfeiler y Markow, 2011; Richmond et al, 2012).
Otras localidades del pais también han sido muestreadas pero se trata de colectas
aisladas. Cabe sefialar que solamente el trabajo de Patterson y Mainland (1944)
se enfocO a toda la familia, mientras que el resto de las investigaciones se han
restringido a la busqueda de unas cuantas especies 0 grupos particulares.

Se han hecho muy pocas colectas en el centro de México al norte de la
Faja Volcanica Transmexicana donde dejan de predominar los climas templados y
comienzan las zonas aridas. En consecuencia, el centro de México es un area
muy pobremente explorada de la cual se desconoce, la riqueza de especies de
drosophilidos que la componen. El presente trabajo es la primera aportacion
general en este sentido para esta zona tan poco conocida, centrado en el estado
de Querétaro. Nuestros resultados muestran que la zona es rica en especies de
Drosophilidae, ya que del total de especies reportadas para el pais, alrededor de
un tercio, se encuentran en esta zona transicional entre climas templados y secos,
lo que representa una oportunidad Unica para trabajos sobre evolucion, diversidad
y fendmenos de especiacion en esta familia. También reportamos la presencia en
esta zona de Zaprionus indianus, una especie invasora reciente proveniente de
Africa.

Uno de los aspectos de diversidad y evolucion que permite estudiar esta



diversidad es la presencia, distribucion y abundancia de elementos genéticos
moviles propios de esta familia, mismos que se piensa invaden poblaciones y
especies de la familia cuyos integrantes se encuentran o se hayan encontrado en
simpatria en algin momento. Entre estos elementos genéticos mdviles con
historias de invasién de poblaciones y especies estan los elementos P.

Los elementos P son una superfamilia de transposones presentes,
principalmente en el genoma de algunos drosophilidos. Estos transposones son
capaces de generar mutaciones al movilizarse a través del genoma de sus
hospederos y son, por lo tanto, una fuente de variacion con efectos basicamente
deletéreos a corto plazo (fenbmeno de disgénesis hibrida, descrito primeramente
en D. melanogaster) y con efectos evolutivos (Engels, 1996).

Dentro de esta superfamilia, el elemento P candnico es un transposén que
ha sido ampliamente utilizado y adaptado para estudios de genética para generar
lineas transgénicas, mutaciones y dirigir la expresion de otros genes, entre otras
muchas aplicaciones. Este elemento se encuentra distribuido en unos cuantos
géneros y grupos de especies de la familia Drosophilidae y se ha demostrado que
la invasion por el elemento P de secuencia candnica a todos estos grupos se ha
llevado a cabo tanto por transferencia vertical como por eventos de transferencia
horizontal (Daniels et al, 1990; Clark et al, 1994; Clark y Kidwell, 1997; Clark et al,
1998; Loreto et al, 1998; Silva y Kidwell, 2000; Loreto et al, 2001). Sin embargo,
son muy pocas las especies en las que se ha buscado a este elemento en
poblaciones naturales, aunque los datos con los que se cuenta actualmente
demuestran que los eventos de transferencia horizontal son mas comunes de lo
gue se pensaba con anterioridad. De este modo, es posible que la distribucion y
abundancia de elementos P de secuencia candnica en poblaciones silvestres de
drosophilidos sea mayor de la que se ha reportado hasta ahora, y que estos
representen una fuerza evolutiva de significancia en las poblaciones de
drosophilidos del centro de la Republica Mexicana.

En resumen, con la finalidad de conocer mejor la riqueza de especies de
drosophilidos que habitan el centro de México y de estudiar la distribucién de los
elementos P en las poblaciones de esta zona del pais, esta tesis tuvo por objetivo



llevar a cabo una serie de colectas que basicamente esbozaron el mapa de
distribucion de estos organismos en esta region de México, analizando en las
especies colectadas la presencia de elementos P de secuencia candnica.
Nuestros resultados muestran que los elementos P efectivamente se encuentran

en poblaciones naturales de al menos tres especies distintas de la familia.

ANTECEDENTES.

1. Familia Drosophilidae.

La familia Drosophilidae, con alrededor de 60 géneros y mas de 3000
especies (Wheeler, 1986), es un grupo de dipteros (Arthropoda: Insecta)
distribuidos a lo largo de todo el mundo con excepcion de los polos. Su ciclo de
vida holometabolo les permite vivir en dos tipos de habitats distintos a lo largo de
su vida. Durante el periodo larvario usualmente habitan sustratos blandos como
tejidos vegetales, frutos, materia organica en descomposicién, hongos, flores e,
incluso, otros insectos o fluidos de insectos. En cambio, durante su forma de vida
adulta, la capacidad de vuelo les permite extender su distribucion para
reproducirse y buscar alimento. El alimento normalmente es el mismo tipo de
sustrato en donde las hembras depositan los huevos y crecen las larvas. Como
rasgo comun, todos los drosophilidos llevan a cabo el mismo programa de
desarrollo: embriogénesis dentro del huevo, tres estadios larvarios, un periodo de
pupa de al menos cuatro dias y finalmente el imago o adulto. El tiempo que le
toma a un individuo desde la fertilizacion hasta que es capaz de producir nueva
descendencia varia entre especies, siendo el de Drosophila melanogaster el mas
corto con 11 dias a 25°C. Debido a que las bajas temperaturas vuelven mas lento
el proceso de desarrollo en estos insectos, las especies que viven en zonas
templadas tardan mas en llevar a cabo este proceso que aquellas que se
distribuyen en las regiones tropicales del planeta (Powell, 1997).

la. Sistematica y filogenia.
La superfamilia Ephydroidea esta compuesta por siete familias: Ephydridae,
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Drosophilidae, Risidae, Campichoetidae, Camillidae, Curtonotidae y Diastatidae.
Esta superfamilia de dipteros pertenece a la seccion Acalyptratae de la division
Schizophora 0 moscas verdaderas (McAlpine, 1989) (Figura la). Hace 80-120
millones de afios aparecieron los dos linajes mas representativos de la
superfamilia. Por un lado los ephydridos se especializaron en habitats acuaticos
permitiendo que las larvas se desarrollaran en aguas costeras, estanques y rios,
alimentdndose principalmente de algas. Actualmente existen especies de
ephydridos cuyas larvas también se desarrollan en sustratos como huevos de
arafas y ranas, desechos organicos de animales, animales muertos y hojas de
cereales. Por su parte, el linaje de los drosophilidos, cuyas larvas inicialmente se
alimentaban de materia vegetal en descomposicion, se especializaron, en algunos
de sus linajes, en el consumo de los microorganismos responsables de la
degradacion de dicha materia vegetal, 1o que les permitid explotar otros recursos
como hongos, frutos y savia en donde también crecen bacterias y levaduras
(Throckmorton, 1975). Las relaciones filogenéticas entre estas siete familias
resultan inciertas. Sin embargo, de acuerdo con tres cladogramas basados en 30
caracteres morfolégicos presentados por Grimaldi (1990), se ha concluido que la
familia Drosophilidae pertenece a la superfamilia Ephydroidea y ademas se trata
de un grupo monofilético, ya que sus dos subfamilias, Drosophilinae y Steganinae,
siempre aparecen como grupos hermanos con respecto al resto de las familias. La
situacion filogenética de Drosophilidae con respecto al resto de las familias no esta
resuelta y existe desacuerdo entre si se trata de un grupo basal o un grupo
derivado; por un lado McAlpine (1989) sugiere que es un grupo hermano de
Camillidae y, por el otro, Grimaldi (1990) la sitla como un grupo hermano de
Curtonotidae (Fig. 1b).

Cabe sefialar que no existe un solo caracter morfolégico que distinga a las
dos subfamilias de Drosophilidae. Esto quiere decir que si bien existen caracteres
que estadn presentes en la mayoria de los miembros de una subfamilia, estos
caracteres no son exclusivos de la subfamilia ni estan presentes en todos los
miembros de la misma (autapomorfias). Empero, cuando se hacen combinaciones

de caracteres resulta una mayor consistencia en la concepcién de dos grupos
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filogenéticamente separados (Ashburner, 1989; Bock, 1982). El trabajo de Grimaldi
(1990) es quizas el mas completo. Este une los datos de Throckmorton (1975) y
Okada (1989) con los propios, y concluye que ambas subfamilias son dos grupos
monofiléticos distintos, por lo que la clasificacion anteriormente sefialada se
mantiene hasta la fecha.

a) Orden: Diptera.
Suborden: MNematocera: Diptercs superiores: mosquites, jejénes, zancudos.
Brachycera: Dipteros inferiores: moscas del caballo, moscas del venado.
Cyeclorrhapha: con dos divisiones:
Division: Aschiza: moscas de las flores, moscas jorobadas.
Schizophora: con dos secciones:
Seccién: Calyptratae: moscas domésticas, moscas tse-tse, moscardones.
Acalyptratae: verdaderas moscas de la fruta, moscas de ojos de tallo.

Superfamilia; Ephydroidea con siete familias:
Familias: Curtonotidae

Campichoetidae

Diastatidae

Camilidae

Risidae

Ephydridae

Drosophilidae con dos subfamilias.
Subfamilias: Steganinae

Drosophilinas.

c)

Levcophengo
E Stegana j
b) i
e osopm.lrnae A (Sinophthalmug)
Stegoninoe I: Apenthecia
—_— Camilidoe — A (Phaortica)
Risidge — o
| Cacoxenus
[ﬂl’lydr idoe Rhinoleucophengo
Ll e Digstatidae A {Amiain}
. . — Pseudiastata
Campichoetidae
Mayaguera
Curtonotidae _|:

Acletoxenus

Figura 1. Estatus taxonémico y filogenia de Drosophilidae. a) Situacion taxondémica de
Drosophilidae dentro de la familia Ephydroidea (tomado y modificado de Powell, 1997). b) Dos
relaciones filogenéticas de los integrantes de la superfamilia Ephydroidea, la de la izquierda
propuesta por Grimaldi (1990) y la de la derecha propuesta por McAlpine (1989) (tomado de
Markow y O'Grady, 2006). c) Dos propuestas filogenéticas de Grimaldi para la subfamilia
Steganinae, la de la izquierda de 1988 y la de la derecha de 1990 (tomado de Markow y O'Grady,
2006).

De ambas subfamilias, Steganinae es la menos comprendida y diversa con
aproximadamente 400 especies distribuidas en 20 géneros reconocidos:
Crincosia, Electrophortica, Eostegana, Luzonimyia, Paraleucophenga,
Pararhinoleucophenga, Pyrgometopa,  Soederbomia, Trachyleucophenga,

12



Leucophenga, Stegana, Apenthecia, Gitona, Cacoxenus, Rhinoleucophenga,
Amiota, Pseudiastata, Mayagueza y Acletoxenus (Ashburner, 1989). Grimaldi
(1990) agrega un nuevo género, Hyalistata. Previamente considerado como un
subgénero de Pseudiastata, este nuevo género de Steganinae no se ha
considerado en los pocos estudios filogenéticos de la subfamilia; del mismo modo
existen otros pocos géneros monotipicos que tampoco han sido contemplados, de
manera que la historia evolutiva de este grupo no se halla totalmente resuelta. Las
dos filogenias propuestas por Grimaldi (1988; 1990) son los trabajos mas
relevantes para esta subfamilia y presentan variaciones en cuanto a la posicion de
la mayoria de los géneros dentro de los arboles (Fig. 1c). A pesar de que
Steganinae es un grupo mucho menor en cuanto a diversidad comparada con
Drosophilinae, sus integrantes han explotado casi los mismos sustratos larvarios.
Solamente existe un sustrato que ninguna especie de Steganinae ni de ningun otro
grupo de Ephydroidea ha logrado explotar como nicho para las larvas: los frutos
carnosos en descomposicion (Powell, 1997).

Mejor conocidas como moscas de la fruta (apelativo mas apropiado para
otros dipteros de la familia Tephritidae), la subfamilia Drosophilinae comprende un
grupo de aproximadamente 35 a 40 géneros reconocidos con mas de 2500
especies (Tabla 1). La sistematica de esta subfamilia es muy particular y
comprende tres niveles taxondmicos no convencionales y no reconocidos por el
Cddigo Internacional de Nomenclatura Zoolégica de los cuales se hablara méas
adelante (Ashburner, 1989). Como se ha mencionado con anterioridad y desde un
punto de vista evolutivo, durante sus origenes los integrantes de este grupo
desarrollaron la capacidad de explotar los frutos en descomposicion como un
nicho que no habia sido ocupado previamente por otros dipteros. Si bien en la
actualidad existen drosophilinos cuyas larvas se alimentan y crecen en otros
sustratos, durante sus origenes lo hicieron de microorganismos como levaduras y
bacterias que descomponen frutos. Esta caracteristica les ha permitido
diversificarse y extenderse por casi todo el planeta, siendo los tropicos las zonas
con mayor diversidad (Throckmorton, 1975).
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Tabla 1. Géneros, subgéneros y grupos de especie de Drosophilinae.

G
Drosophila Antopocerus
Chusqueophila

ero Subgénero Grupo de especie

Dichaetophora
Dorsilopha
Drosophila annulimana
ateledrosophila
anomalipes
bizonta
bromeliae
calloptera
canalinea
carbonaria
cardini
carsoni
castanea
dreyfusi
flavopilosa
funebris
guaramunu
guarani
histrio
immigrans
macroptera
macrospina
melanderi
melanica
mesophragmatica
nannoptera
nudidrosophila
pallidipennis
peruviana
picta
pinicola
polychaeta
primaeva
quadrisetata
quinaria
repleta
robusta
rubidifrons
semifuscata
simulivora
sternopleuralis
sticta
subtilis
testacea
tripunctata
tumiditarsus
virilis
xanthopallescens
picture-winged
modified-mouthparts
modified-tarsus
light-tipped scutellum
Dudaica
Engiscaptomyza
Hirtodrosophila cinerea
denticeps
duncani
glabifrons
hirticornis
longala
magnarcus
quadrivittata
thoracis
zentae
Phloridosa
Psilodorpha
Scaptodrosophila aterrima
barkeri
brunnea
brunneipennis
coracina
inorata
victoria
Siphlodora
Sophophora dentissima
fima
melanogaster
obscura
populi
saltans
willistoni

Spinodrosophila

Género
Baeodrosophila
Balara
Calodrosophila
Celidosoma
Chymomyza

Cladochaeta
Collessia
Colocasiomyia
Dettopsomyia
Diathoneura

Dicladochaeta
Grimshawomyia
Hypselothyrea

Jeannelopsis
Liodrosophila
Lissocephala
Lordiphosa
Marquesia
Microdrosophila

Miomyia
Mulgravea
Mycodrosophila

Neorhinoleucophenga
Neotanygastrella
Nesiodrosophila
Paraliodrosophila

Paramycodrosophila
Phorticella

Protochymomyza
Samoaia
Scaptomyza

Sphaerogastrella
Sphyrnoceps
Styloptera
Tambourella
Titanochaeta
Zaprionus

Zygothrica

Apacrochaeta
Laccodrosophila
Pseudocacoxenus
Zapriothrica

Grupo de especie

aldrichii

costata
fuscimana

obscura
procnemis

Calatila

Diathoneura

Deplanothyrea
Hypselothyrea

Microdrosophila
Oxystyloptera

Mycodrosophila
Promycodrosophila

Phorticella
Xenophorticella

Alloscaptomyza
Boninoscaptomyza
Bunostoma
Dentiscaptomyza
Elmomyza
Euscaptomyza
Exalloscaptomyza
Hemiscaptomyza
Lauxanomyza
Macroscaptomyza
Mesoscaptomyza
Metascaptomyza
Parascaptomyza
Rosenwaldia
Scaptomyza
Tantalia
Trogloscaptomyza

Aprionus
Zaprionus
Tanyglossa
Zygothrica
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Figura 2. Filogenia de Drosophilidae basada en radiaciones de grupos de Throckmorton (1975)
(tomado de Markow y O'Grady, 2006).

Los estudios filogenéticos dentro de este grupo son variados y van desde
analisis morfoléogicos y moleculares hasta combinaciones de ambos
(Throckmorton, 1975; Okada, 1989; Grimaldi, 1990; Remsen y DeSalle, 1998;
Tatarenkov y Ayala, 2001; Remsen y O'Grady, 2002). Sin embargo, no se ha
podido hacer una sistematizacion completa para la subfamilia, ya que dichos
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estudios se han enfocado en las relaciones de grupos subordinados a la
subfamilia que se hallan dispersos dentro de todo el linaje. Otra dificultad para
unificar los trabajos filogenéticos y resolver las relaciones entre los distintos
grupos previamente resueltos, es la disparidad de los caracteres utilizados: genes
gue codifican para alcohol deshidrogenasa (Adh), superéxido dismutasa (Sod), las
tres subunidades de citocromo oxidasa (COI-Ill), las subunidades ribosomales 16S
y 28S de mitocondria y ndcleo (respectivamente), y caracteres morfolégicos, entre
otros. Quizas las dos propuestas mas completas que se han publicado por la
cantidad de taxa que incluyen, son las de Throckmorton (1975) y la de Remsen y
O'Grady (2002) (Fig. 2 y 3). Esta Ultima es la méas reciente y esta basada en una
combinacién de caracteres morfolégicos y moleculares; por lo tanto también es la

mas robusta hasta el momento.

1b. Peculiaridades sistematicas.

Se utilizan nueve rangos taxondmicos para la clasificacion de los
drosophilidos. De estos, seis estan reconocidos formalmente por el Cadigo
Internacional de Nomenclatura Zooldgica (Powell, 1997). Los otros tres (grupo de
especies, subgrupo de especies y complejo de especies) son utilizados entre el
subgénero y la especie para facilitar la clasificacion ante la gran diversidad que
existe dentro de la familia. Los rangos, ordenados jerarquicamente, son los

siguientes:

Familia (e. g., Drosophilidae)
Subfamilia (e. g., Drosophilinae)
Género (e. g., Drosophila)
Subgénero (e. g., Sophophora)
Grupo de especies (e. g., grupo de especies obscura)
Subgrupo de especies (e. g., subgrupo de especies pseudoobscura)
Complejo de especies (e. g., complejo de especies pseudoobscura)
Especie (e. g., Drosophila pseudoobscura)
Subespecie (e. g., Drosophila pseudoobscura bogotana)

Cabe sefalar que no todos los géneros de Drosophilidae se subdividen a su vez
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en todos los rangos taxondmicos subordinados posibles (grupo, subgrupo,

complejo y subespecie), a excepciodn, por supuesto, del nivel de especie.
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Figura 3. Filogenia de Drosophilidae propuesta por Remsen y O'Grady (2002). Notese la presencia
de géneros dentro del género Drosophila, el cual corresponde a los clados immigrans-tripunctata,
Drosophilidae hawaianas, virilis-repleta y Sophophora (tomado de Markow y O'Grady, 2006).
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Throckmorton (1975) describe una serie de radiaciones que en ocasiones
se usan como rango taxonémico (Fig. 2). Esta filogenia es bastante ilustrativa bajo
un concepto evolutivo pero sisteméaticamente tiene dos limitaciones: por un lado no
esta basado en ningun algoritmo cladistico y, por el otro, no tiene ninguna
intencién de generar grupos monofiléticos (Markow y O'Grady, 2006). Esta Ultima
limitante no es tan grave ya que el género Drosophila, en efecto y bajo cualquier
sistema propuesto de clasificacion, es un grupo polifilético. Okada (1989) también
ha propuesto una forma alternativa de clasificacion a través de tribus; sin
embargo, la manera tradicional ha prevalecido por costumbre y por la gran
cantidad de literatura disponible. Para fines practicos, el presente trabajo utilizara
la clasificacion basada en los nueve rangos taxonémicos previamente sefalada,
asi como las radiaciones de Throckmorton (1975) para explicar la historia evolutiva
de los principales grupos. De igual forma se utilizaran los términos grupo,
subgrupo y complejo para referirse a los rangos: grupo de especies, subgrupo de
especies y complejo de especies, respectivamente. A continuacién se hara una
resefa de los grupos mejor estudiados dentro de la familia Drosophilidae.

1c. Género Drosophila.

Drosophila [dros(0)- dpbdoog gr. “rocio” + phil(0)- @iA-og/-ov gr. “con afinidad
por” + -a(m) lat.] o, en un sentido poético, la amante del rocio, es el género de
drosophilidos mas estudiado y diverso. Cuenta con aproximadamente 2000
especies distribuidas a lo largo de todo el planeta. Este género probablemente se
origind en el sureste asiatico (Powell y DeSalle, 1995) con una primera radiacion
adaptativa de la que surgid6 Steganinae y una segunda, ocurrida hace
aproximadamente 50 millones de afios en los tropicos del viejo mundo, que dio
origen a los subgéneros Drosophila y Sophophora. Para ambos subgéneros,
nuevas radiaciones adaptativas dieron como resultado linajes que permanecieron
diversificandose en Eurasia y Africa (Viejo Mundo), y otros que colonizaron el
continente americano. Esta colonizacion tuvo que haber sucedido hace mas de 30
millones de afos, ya que el fésil norteamericano de Drosophila mas antiguo
corresponde a un espécimen hallado en Chiapas, México, dentro de ambar y
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datado con esa fecha (Powell, 1997; Wheeler, 1963).

Dorsilopha, un tercer subgénero de Drosophila (Sturtevant, 1942), contiene
apenas tres especies: D. busckii, D. linearidentata y D. neobusckii. Poco se sabe
acerca de su historia evolutiva salvo que probablemente se origind en el sureste
asiatico (Throckmorton, 1975).

La radiacién evolutiva de Sophophora dio como resultado al grupo
melanogaster que permanecioé hasta hace muy poco en el Viejo Mundo y a los
grupos willistoni y saltans que colonizaron América muy seguramente a través del
Estrecho de Bering hace, por lo menos, 40 millones de afios. Debido a que
América y Africa se separaron hace aproximadamente 80 millones de afios
durante el Cretacico, se ha descartado que la colonizacion de América haya
ocurrido cuando ambos continentes se hallaban unidos (Powell, 1997).

Uno de los grupos de Sophophora, cuya evolucion y diversificacion han sido
mejor estudiadas, es el grupo obscura. Este se origind hace aproximadamente 25-
30 millones de afios (Powell y DeSalle, 1995) y se diversificO en la region
afrotropical de donde se desprendieron dos linajes. Uno de ellos permanecié en
las zonas tropicales y de él evolucionaron las especies D. kitumensis y D.
microlabis, las cuales son las especies existentes mas primitivas del grupo
(Ruttkey et al, 1992). El otro linaje se adaptd a climas templados y migré hacia
Europa y Asia formando el subgrupo obscura, que permanecié restringido a
Eurasia desde su aparicién hasta la llegada del hombre. A partir de este subgrupo
surgio6 otro linaje mas que, de acuerdo con relojes moleculares, colonizé el Nuevo
Mundo hace 3 millones de afios a través del Estrecho de Bering o las Islas
Aleutianas (Goddard et al, 1990). Los subgrupos pseudoobscura y affinis son los
descendientes de este Ultimo linaje, y son subgrupos casi exclusivamente
americanos con la excepcion de D. helvetica que se distribuye a lo largo de
Europa (Powell, 1997). La mayoria de las especies del grupo obscura que habitan
el Nuevo Mundo se distribuyen principalmente en Norteamérica y so6lo algunas han
expandido su rango de distribucion hasta Sudamérica, e. g., D. pseudoobscura
bogotana.

El grupo melanogaster es el mas relacionado con el grupo obscura y
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contiene 150 especies (Ashburner, 1989). De acuerdo con la evidencia
biogeografica, este grupo se origind en la regién indomalaya (sureste de Asia) a
mediados del Oligoceno y se diversificd ahi mismo. A partir de esta region, algunos
linajes se extendieron hacia las regiones afrotropical, australasia y paleartica,
generando una gran cantidad de endemismos. De los 10 subgrupos contenidos en
este grupo quizas el mejor comprendido evolutivamente hablando es el subgrupo
melanogaster, el cual contiene a las especies D. melanogaster y D. simulans que
han servido como organismos modelo para un sinfin de estudios en genética,
desarrollo, ecologia, evolucion, genética de poblaciones, etc. Se piensa que hace
17-20 millones de afios, cuando se dio el contacto geoldgico entre Afro-Arabia y
Eurasia, se cre6 un puente geografico que permitié al ancestro del subgrupo
melanogaster cruzar hacia Africa donde sufrié la mayor diversificacion. A partir de
este ancestro, se generaron cuatro complejos y una serie de endemismos que
contrastan con el surgimiento de especies cosmopolitas dentro del mismo linaje.
Ejemplo de estos endemismos son D. orena, D. sechellia y D. mauritiana, estas
dos Ultimas se hallan restringidas a las islas Seychelles y Mauricio,
respectivamente. Por otro lado, el ancestro comin de D. melanogaster y D.
simulans dio origen a ambas especies hace 2.5 millones de afios en el Africa
continental. D. melanogaster evolucioné al oeste del continente africano de
manera aislada con respecto al resto del subgrupo, mientras que D. simulans lo
hizo en la costa del Océano indico en contacto con el resto de las especies.
Ambas especies permanecieron separadas y no fue hasta hace 9500-6500 afos
gue ambas especies (tal vez D. simulans un poco después) migraron hacia el
Norte cuando los cambios climaticos influyeron en la vegetacion y la volvieron
propicia para albergar a ambas especies; lo mas probable es que D. melanogaster
lo haya hecho a través del Desierto del Sahara y D. simulans siguiendo la ruta del
Nilo. A partir de estas migraciones, el sobrelapamiento de nicho ha sido un rasgo
comun alrededor del mundo, ya que hoy en dia ambas especies son comensales
del hombre y se distribuyen a lo largo de todo el globo (Lachaise et al, 1988).

Otro par de grupos de Sophophora bien estudiados son saltans y willistoni.

Ambos tienen una distribucion exclusivamente neotropical y por lo tanto se piensa
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gue se originaron en el Nuevo Mundo. De acuerdo con Throckmorton (1975), el
grupo saltans se originé en la parte tropical de Norteamérica y migré hacia
Sudamérica antes de la formacién del istmo de Panamd, posteriormente se
diversificdé en esa zona y hace 4.5 millones de afios (finales del Plioceno) algunas
de la especies resultantes de dicha diversificacion atravesaron el istmo para
retornar a Centro y Norteamérica. En cuanto al grupo willistoni, éste se origin6 y
diversific6 enteramente en Sudamérica y posteriormente colonizé toda la region
neotropical. Esta teoria de Throckmorton parte de evidencia enteramente
biogeodgrafica basada en la distribucion actual de las especies mas ancestrales y
mas derivadas.

Ashburner (1989) lista otros tres grupos dentro del subgénero Sophophora,
sin embargo poco se sabe acerca de su ecologia, sus relaciones filogenéticas y su
historia evolutiva. Asimismo, el subgénero Drosophila cuenta con alrededor de 50
grupos, de la mayoria de los cuales no se tiene la suficiente informacion para
entender su historia evolutiva.

Con base en las filogenias propuestas por Throckmorton (1975) y Remsen y
O'Grady (2002), existen tres principales radiaciones dentro del subgénero
Drosophila (Fig. 2 y 3): la radiacién virilis-repleta, la radiacibn immigrans-
tripunctata y las Drosophila hawaianas. Como se ha mencionado con anterioridad,
el género Drosophila es un taxén polifilético y se encuentra mezclado con géneros
como Zaprionus, Chymomyza, Scaptodrosophila y Scaptomyza, entre otros.
O’Grady y Markow (2009) han generado tres propuestas para establecer grupos
monofiléticos dentro del género, pero existen dos grandes retos que resolver: por
un lado tendrian que cambiarse los nombres y combinaciones de varios géneros y
especies, lo que generaria conflictos debido a la enorme cantidad de literatura
existente con la nomenclatura actual, y por el otro se tendria que resolver por
completo la filogenia de la familia, ya que de no ser asi podrian surgir nuevos
conflictos en el futuro que requirieran nuevamente la revision y reestructuracion
sisteméatica de la misma.

La radiacion virilis-repleta cobija realmente dos radiaciones distintas. La
primera de ellas tuvo su origen en los tropicos del Viejo Mundo hace

21



aproximadamente 36 millones de afios (Throckmorton, 1975) y eventualmente se
extendid hacia el continente americano, formando asi dos centros de
diversificacion. A partir del linaje del Viejo Mundo, surgi6 al menos un grupo
adaptado a climas templados del cual se desprendieron grupos con distribucion
holartica. De esta radiacion surgieron los linajes de los grupos virilis, melanica,
annulimana, carsoni, bromeliae, peruviana, nannoptera, carbonaria, tumiditarsus,
polychaeta y robusta, asi como el subgénero Phloridosa y el género Dettopsomyia
(Markow y O'Grady, 2006). El grupo virilis se origin6 en Asia probablemente
asociado al bosque templado caducifolio y a comunidades riparias. Los grupos
carsoni, melanica y robusta también parecen originarse en bosques templados
caducifolios y ambientes riparios, aunque sus centros de origen son distintos. Se
piensa que estos grupos pudieron colonizar el continente americano no solo a
través del estrecho de Bering sino también por medio de corredores tropicales que
existieron entre las regiones paleotropical y neotropical (Throckmorton, 1975). D.
carbonaria, Unica especie del grupo carbonaria, se halla asociada a la savia del
mesquite (Prosopis spp.) y, por lo tanto, su distribucion estd restringida a la
distribucion del mismo en México y el suroeste de Estados Unidos (Markow y
O'Grady, 2006). El subgénero Phloridosa estd compuesto por siete especies
neotropicales que se alimentan del polen de Datura spp. e Hibiscus spp. entre
otros; sin embargo poco se sabe de su distribucion geografica, ecologia y filogenia
(Schmitz y Hofmann, 2005; Throckmorton, 1975).

La segunda radiacion adaptativa de la radiacion virilis-repleta es la que
corresponde al grupo repleta y otros grupos relacionados: castanea, canalinea,
dreyfusi y mesophragmatica. Esta radiacion tuvo su origen en lo que hoy es
México y se extendio rdpidamente por el resto del continente. De todos éstos, el
mas representativo corresponde al grupo repleta, el cual se origin6 en el Norte del
continente americano y tuvo una diversificacion asociada al surgimiento de los
desiertos del Nuevo Mundo. Este grupo formd centros de diversificacion en
Sudamérica no sin dejar antes mas centros en las zonas tropicales y subtropicales
de Norteamérica. Throckmorton (1975) infiere lo anterior a partir de la distribucion

mayoritariamente desértica que presentan los integrantes de este grupo. En la
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actualidad este grupo cuenta con alrededor de 100 especies distribuidas
principalmente en América; sélo unas cuantas como D. hydei y D. repleta son
cosmopolitas. Una caracteristica importante de este grupo es que muchas de sus
especies se han adaptado a una alimentacién basada en tallos, frutos y fluidos de
cactus en descomposicién. Durando et al (2000) han estudiado la filogenia de este
grupo a través de distintos loci y concluyen que no se trata de un grupo
monofilético, ya que dentro de él caen algunos miembros de los grupos canalinea,
dreyfusi y mesophragmatica. Sin embargo, este grupo es un sistema modelo en la
actualidad para estudios ecolégicos y evolutivos (Markow y O'Grady, 2006).

Del mismo modo que la radiacion virilis-repleta tuvo lugar en el Viejo
Mundo, la radiacion immigrans-tripunctata tuvo su origen en los tropicos de Asia y
rapidamente se extendi6 hacia los trépicos de América. Esta también consistio en
una primera radiacion en la regién paleotropical y una segunda en la region
neotropical de acuerdo con Throckmorton (1975); sin embargo ambas se
encuentran intimamente ligadas (Kwiatowski y Ayala, 1999; Remsen y O'Grady,
2002). Los miembros de la radiacion immigrans-tripunctata tienen los habitos
alimenticios mas diversos de todo el género, desde frutos caidos y savia de los
arboles, hasta hojas y vegetales en descomposicién, macromicetos, madera
himeda, bacterias y flores.

De la primera radiacion se desprende principalmente el grupo immigrans,
que contiene alrededor de 70 especies exclusivas de Asia, Africa, Australia y las
islas del Pacifico, con excepciéon de D. immigrans, que es cosmopolita. A partir de
la segunda radiacion emergieron grupos como tripunctata, rubrifrons, macroptera,
cardini, pallidipennis, guarani y sticta, entre otros. Esta radiacion tuvo lugar en
Sudamérica antes del Oligoceno medio y se extendid por Centro y Norteamérica
rapidamente. Sin embargo para grupos como tripunctata, el Caribe y los desiertos
del Norte de México sirvieron a manera de barrera geogréfica para su dispersion,
de tal forma que de las 60 especies que integran a este grupo solo D. tripunctata
puede encontrarse al Norte de los desiertos. En contraste, los grupos rubrifrons y
macroptera se originaron en el Norte de América y permanecen restringidos a esta

zona. La historia evolutiva de estos dos ultimos grupos también estéa relacionada
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con la formacion de montafias y desiertos en Norteamérica durante el Oligoceno
medio, ya que resulta probable que la aparicion de estas barreras haya
interrumpido la distribucion homogénea de sus ancestros y confinado a estos
grupos al Norte. Estos dos ultimos grupos estan intimamente asociados a
macromicetos. El resto de los grupos de especie se originaron en Sudamérica y
migraron hacia el Norte durante el Plioceno con la formacion del istmo de Panama
(Throckmorton, 1975).

La tercera radiacion dentro del género corresponde a la de las Drosophila
hawaianas, la cual esta compuesta por 600 especies endémicas y probablemente
300 mas por describir (O"Grady et al, 2003). De acuerdo con Throckmorton
(1966), las Drosophila hawaianas surgieron a partir de un linaje originario del Este
de Asia que colonizé las islas hawaianas a través de lo que hoy en dia es Japon.
Esto pudo haber sucedido a través de una ruta mas o menos directa durante el
Plioceno cuando las islas estaban en formacién o bien, durante el Mioceno por
medio de la colonizacién de islas tempranas del Pacifico central antes de que las
islas hawaianas emergieran. Durante largo tiempo las Drosophila hawaianas, a
pesar de haber sido consideradas como miembros del subgénero Drosophila, han
sido clasificadas en al menos ocho géneros como Drosophila y Scaptomyza, y en
varios subgéneros como Engiscaptomyza. Cabe sefialar que estas clasificaciones
han ido cambiando conforme se ha refinado el estudio de su filogenia y hoy en dia
sb6lo se puede decir con seguridad que esta radiacion comprende dos linajes
hermanos, los drosophiloides y los scaptomyzoides (Throckmorton, 1975). Los
estudios de Thomas y Hunt (1991; 1993) y de DeSalle (1992), han resuelto al
menos dos cuestiones basicas: por un lado todas las Drosophila hawaianas son
un grupo monofilético y por otro, se trata de un grupo hermano del subgénero
Drosophila que surgi6 antes de la diversificacion de éste Ultimo, pero
definitivamente después del surgimiento del subgénero Sophophora. En 1990
Grimaldi sugirio la creacion de un género nuevo para las Drosophila hawaianas, el
género ldiomyia; sin embargo, Powell y DeSalle (1995) han planteado eliminar a
los géneros dentro de este grupo y unificarlos a todos dentro del género
Drosophila, subgénero Idiomyia (Powell, 1997).

24



1d. Otros géneros.

Como se ha mencionado con anterioridad, la familia Drosophilidae cuenta
con alrededor de 60 géneros, de los cuales sdOlo algunos han sido lo
suficientemente estudiados como para establecer su relacién con respecto al resto
de los géneros y resolver las relaciones que guardan las especies que los
integran. Poco se sabe acerca de la biologia de la mayoria de los géneros de
Steganinae. Amiota es un género grande con especies de amplia distribucién pero
gue se ha estudiado preponderantemente en Asia. Este género cuenta con varios
subgéneros entre los que figuran Phortica, Amiota y Sinophthalmus. Las especies
del género Gitona habitan principalmente el Viejo Mundo y la region neotropical.
Leucophenga y Stegana son géneros cosmopolitas hermanos (Fig. 1c); el primero
se caracteriza por un marcado dimorfismo sexual en el abdomen (Ashburner,
1989).

Después de Drosophila, el género Hirtodrosophila es el mejor comprendido.
Inicialmente considerado como un subgénero de Drosophila que se origind a partir
de la radiacion de las Drosophila hawaianas, (Sturtevant, 1942; Throckmorton
1975; Fig. 2), este género ha sido reubicado como uno de los primeros linajes de
la subfamilia Drosophilinae muy alejado de la radiacion hawaiana (Grimaldi, 1990;
DeSalle, 1992; Remsen y O'Grady, 2002; Fig. 3). Se trata de un género
cosmopolita cuyas especies son en su mayoria micofagas y se hallan distribuidas
principalmente en los tropicos (Grimaldi, 1987; Markow y O'Grady, 2006).
Mycodrosophila es otro género que también ha sido reubicado de la misma forma
gue Hirtodrosophila. Las 127 especies de este género han logrado explotar una
gran variedad de hongos como alimento y se distribuyen en practicamente todo el
planeta (McEvey y Polak, 2005).

Scaptomyza es un género poco estudiado a pesar de su complejidad. Mas
de 150 especies de este género son endémicas de Hawai y otras cien se hallan
distribuidas en el resto del planeta. Se ha sugerido que este género es un grupo
hermano de las Drosophila hawaianas (Throckmorton, 1975; Remsen y DeSalle,
1998; Remsen y O'Grady, 2002); sin embargo parece no tratarse de un grupo
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monofilético (Grimaldi, 1990). De este modo, el origen del o de los linajes que
componen a este género permanece incierto (Markow y O'Grady, 2006).

Chymomyza es un género con distribucion primordialmente tropical
asociado a troncos y madera cortados, que es donde se piensa que ovopositan las
hembras (Markow y O'Grady, 2006). Remsen y O'Grady (2002) consideran a
Chymomyza, Scaptodrosophila y al subgénero de Drosophila, Sophophora, como
descendientes del mismo ancestro (Fig. 3).

Originario de Africa, el género Zaprionus se distribuye en el sur de Asia,
Medio Oriente y Africa. Sin embargo, es al sur del desierto del Sahara en donde se
encuentra la mayor cantidad de endemismos y diversidad de especies. (Markow y
O'Grady, 2006). Zaprionus es un taxdén monofilético que inicialmente fue
posicionado como un descendiente de la primera diversificacion de la radiaciéon
immigrans-tripunctata (Throckmorton, 1975). Empero, en la actualidad se le
considera un grupo hermano del subgénero Dorsilopha emparentado con el
subgénero Sophophora y los géneros Chymomyza y Scaptodrosophila (Fig. 3;
Remsen y O'Grady, 2002). Zaprionus indianus es una especie perteneciente al
grupo armatus que recientemente (en 1998) arribé a Sao Paulo, Brasil proveniente
del sur de Africa (Vilela, 1999). Después de su llegada, esta especie se ha
dispersado rapidamente por el resto del continente, habiendo sido registrada en
México en el 2002, en el suroeste de Estados Unidos en el 2006 y en Florida en el
2005 (Castrezana, 2007; van der Linde et al, 2006). De acuerdo con un estudio de
diferenciacién de haplotipos de los genes mitocondriales COIl y COIl llevado a
cabo por Yassin et al (2008), la poblacion de Florida es el resultado de una
segunda invasion proveniente del oeste de Africa. De este modo, el panorama
histérico para la dispersion de esta especie es el siguiente: a) origen de la especie
en el sur de Africa; b) surgimiento de dos radiaciones, una primera que se
extendié por el este rumbo a Asia y una segunda que se disperso por el oeste de
Africa; c) colonizacién de América por parte de la segunda radiacion con una
primera invasion en Brasil en 1998 y una segunda invasion en Florida en 2005.

Se ha reportado que para el segundo afio después de haber invadido un

area nueva, el numero de individuos de Z. indianus crece significativamente con
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respecto al numero de individuos del afio anterior y al nUmero de individuos de
otras especies (Goii et al, 2002; Tidon et al, 2003; da Silva et al, 2005).
Castrezana (2007) menciona al menos tres colectas de drosophilidos llevadas a
cabo dentro de México en donde se encontr6 a Z. indianus: Chiapa de Corzo,
Chiapas en el 2002; EIl Tuito, Jalisco en el 2004; y San Carlos, Sonora en el 2006.
En ninguna de las tres colectas, el porcentaje de individuos de Z. indianus superé
el 0.3% del total de la colecta, lo que sugiere que en ese tiempo la especie tenia
poco tiempo de haber llegado a esas localidades. En contraste, van der Linde
(2006) reporta colectas en algunas localidades de Florida en donde Z. indianus
representa mas del 50% del total de la colecta. En conjunto, estos datos hablan de

una muy reciente invasiéon de esta especie al continente americano.

le. Drosophilidae en México.

Basados en estudios botanicos y entomoldgicos, Cabrera y Willink (1973), y
Rzedowski (1978), concuerdan en que la biota mexicana estd compuesta
principalmente por elementos de origen neartico y neotropical. De acuerdo con
Halffter (1987), la Zona de Transicion Mexicana es un area donde se superponen
los elementos faunisticos de ambas regiones. Esta zona abarca el suroeste de
Estados Unidos, México y América Central hasta las tierras bajas de Nicaragua.
Desde el Mesozoico ha habido comunicacion entre la Zona de Transicidon
Mexicana con América del Norte, mientras que la comunicacion con Sudamérica
ha sido variable a lo largo del tiempo (Morrone, 2005). Esta cualidad biogeogréfica
hace de México un area de alta diversidad bioldgica y un foco de diversificacion.

En The North American Species of Drosophila (1921), Sturtevant compila
quizas los primeros registros de Drosophilidae en México. Esta publicacion
presenta 11 especies de 4 géneros para el pais. Desafortunadamente no se
mencionan las localidades especificas donde fueron colectados todos los
especimenes (Tab. 2). Posteriormente Patterson y Mainland publicaron The
Drosophilidae of Mexico (1944), que es el registro mas completo que se ha hecho
hasta la fecha. Para la consecucion de este trabajo se llevaron a cabo seis viajes

de exploracion durante los cuales se colectaron mas de setenta y seis mil

27



especimenes en el Distrito Federal y 15 estados: Coahuila, Chihuahua, Durango,
Guerrero, Hidalgo, Jalisco, México, Michoacan, Morelos, Nuevo Ledn, Oaxaca,
San Luis Potosi, Sonora, Tamaulipas y Veracruz (Fig. 4). En total se report6 la
presencia de 113 formas diferentes de drosophilidos en México distribuidos en 12
géneros de la siguiente manera: Amiota, 2; Chymomyza, 1; Cladochaeta, 1;
Curtonotum, 2; Drosophila, 95; Gitona, 2; Leucophenga, 3; Mycodrosophila, 1;
Scaptomyza, 2; Sinophthalmus, 1; Stegana, 1; y Zygothrica, 2. Cabe sefialar que
en la actualidad el género Curtonotum estd comprendido dentro de la familia
Curtonotidae y que el género Leucophenga es ahora un subgénero de Amiota.
Como reconocen los autores, los viajes se llevaron a cabo a bordo de una
camioneta, por lo que las colectas se limitaron a sitios cercanos a carreteras y
caminos de terraceria. Ademas, no todos los estados del pais fueron visitados, y
aun en aguellos donde se llevaron a cabo registros, existen grandes areas que

permanecen sin ser estudiadas.

Tabla 2. Listado de especies registradas en México por Sturtevant en 1921.

Curtnotum gibbum

C. simplex

Cladochaeta nebulosa Veracruz.

Stegana sp.

Scaptomyza sp.

Drosophila funebris Tampico, Tamaulipas.
D. hydei Calabacilla Chihuahua.

Cuernavaca, Morelos.
Amatlan, Veracruz.

D. melanogaster

D. repleta Tampico, Tamaulipas.
D. similis Veracruz.
D. lutzii Ciudad de México.

Theodosius Dobzhansky visité en varias ocasiones territorio mexicano para
colectar especimenes del grupo de especie obscura, particularmente D.
pseudoobscura. En 1935, 1936 y 1938 colecté especimenes entre los 1670 y 2600
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metros sobre el nivel del mar (msnm) a lo largo de la Faja Volcanica
Transmexicana, ademas de en algunas localidades veracruzanas y poblanas de la
Sierra Madre Oriental, en una localidad en Durango, una dentro del Valle de
Tehuacan y otra cerca de Ejutla, Oaxaca, al pie de la Sierra Madre del Sur (Fig. 5).
Reportd la presencia de especies de los grupos hydei y saltans, y registr6 a D.
azteca en Cuernavaca, Morelos y el estado de Oaxaca, (Sturtevant y Dobzhansky,
1936a, 1936b; Dobzhansky, 1939). Poco antes de morir, entre 1974 y 1975,
Dobzhansky y su equipo de trabajo llevaron a cabo otra serie de colectas de D.
pseudoobscura en el Parque Nacional El Chico, Hidalgo; Amecameca, Estado de
México; y Zirahuén, Michoacan (Dobzhansky et al, 1975). Gracias a estas colectas
se describio a D. cuauhtemoci, una nueva especie perteneciente al grupo obscura
localizada en Patzcuaro, Cuernavaca y el Parque Nacional El Chico (Felix et al,
1976).

Victor Salceda ha colectado D. pseudoobscura en practicamente todo el
pais, incluyendo los municipios queretanos de Pinal de Amoles y Huimilpan. Esta
especie se ha registrado desde los 1500 hasta los 2850 msnm habitando bosques
de pino, casuarina, enebro, cedro y liquidambar; matorral de huizache, matorral
subinerme, matorral espinoso y pastizales. (Salceda, 2009, 2011; Salceda y
Veldzquez, 2006). También ha registrado la presencia de D. nebulosa y D.
willistoni en los estados de Veracruz, Tabasco, Tlaxcala y Nayarit (Salceda, 2001,
2005, 2008, 2010). Estas tres especies también fueron colectadas por Patterson y
Mainland (1944) en buena parte de los estados que visitaron.

Por otro lado, el grupo de Therese Markow ha estudiado las Drosophila
cactofilicas del Desierto de Sonora, area que comprende al estado de Sonora, la
peninsula de Baja California y las entidades estadounidenses de California y
Arizona (Fig. 6). En esta area registraron la presencia de cinco especies del grupo
repleta y una del grupo nannoptera asociadas principalmente a cactaceas
columnares: D. arizonae, D. mojavensis, D. navojoa, D. nigrospiracula, D. mettleri
y D. pachea, respectivamente. Es importante sefialar que estas especies no se
distribuyen por todo el desierto, sino que estan restringidas a las areas de
distribucién del cactus hospedero en el cual crecen sus larvas (Markow et al, 2002;
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Massie y Markow, 2005; Pfeiler y Markow, 2011; Richmond et al, 2012). D.
arizonae es la Unica especie no especializada en cactus y se distribuye mas alla
de los limites del Desierto de Sonora, cubriendo un area que va desde el sur de
California y Arizona, hasta Guatemala (Markow y Hocutt, 1998).

El complejo de especie longicornis, perteneciente al grupo de especie
repleta, estd compuesto por las especies D. longicornis, D. desertorum, D. mathisi,
D. pachuca, D. propachuca, D. mainlandi, D. ritae, D. spenceri, D. hexastigma, D.
hamatofila, D. huichole y D. huckinsi. Este complejo ha sido ampliamente
colectado dentro de México y el Sur de Estados Unidos. Oliveira et al (2005)
presentan un listado con mapas de distribucién de la especies que han sido
colectadas en esta zona. De acuerdo con los autores, todas las especies, con
excepcion de D. mathisi, habitan alguna zona del territorio nacional. Dentro de
Querétaro solamente se ha muestreado en el municipio de San Juan del Rio; aqui
se registro la presencia de D. hamatofila, D. hexastigma, D. longicornis y D.
propachuca (Oliveira et al, 2005; Wasserman y Koepfer, 1977).

Estos son los principales registros de drosophilidos que se han hecho hasta
la fecha dentro de Meéxico. Faltaria mencionar Unicamente las colectas
previamente sefialadas de Z. indianus en los estados de Chiapas, Jalisco y
Sonora (Castrezana, 2007). Como puede observarse, sélo se ha llevado a cabo
una colecta generalizada de drosophilidos en el pais, y ésta se limité a la mitad de
los estados, quedando sin ser muestreados un gran numero de ecosistemas
(Patterson y Mainland, 1944). El resto de las colectas se han enfocado a la
busqueda de unos pocos grupos de especie, entre los que destacan obscura,
willistoni y repleta. Asimismo, el estado de Querétaro ha sido apenas visitado y la
rigueza de drosophilidos que contiene permanece desconocida. Considerando lo
anterior, y que la familia Drosophilidae es un taxdn sumamente diverso, resulta
importante ampliar el registro de drosophilidos en Querétaro y otras areas no
muestreadas, asi como colectar nuevamente las areas ya registradas para
determinar los cambios en la presencia-ausencia y abundancia de especies a lo

largo del tiempo.
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Figura 4. Mapa de México con los sitios donde colectaron Patterson y Mainland (tomado de
Patterson y Mainland, 1944).

Sl } paChucam 7
o e WL il s
PATZCUAROQ % '1“,@;&0 SEONECR

AT "___".‘ SUEBLA!
I CURNAVACR Y

QUE ZAL TENANGO@ @ @CHICHICAS TENANGO
~ (}\ 0"? f( b

&

e

Figura 5. Mapa de México que muestra algunas localidades colectadas por Dobzhansky (tomado
de Dobzhansky, 1939).
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Figura 6. Mapa del norte de México donde el grupo de Markow ha colectado especies del grupo
repleta. El area sombreada representa el Desierto de Sonora donde se han llevado a cabo dichas
colectas: BC, Baja California; BCS, Baja California Sur. La ampliacion muestra algunas islas donde
también se han colectado drosophilidos: AG, Angel de la Guarda; T, Tiburon; SE, San Esteban; SL,
San Lorenzo. La zona punteada del mapa representa al Gran Desierto de Altar, la cual, junto con el
Golfo de California, sirven como barreras geogréaficas para la dispersién de las especies que
habitan el Desierto de Sonora (tomado de Pfeiler y Markow, 2011).

2. Elementos transponibles.

Los elementos transponibles o méviles (ETs) son secuencias de ADN que

tienen la capacidad inherente de moverse a través del genoma de un organismo
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(Silva et al, 2004). A pesar de su capacidad mutagénica, ya sea por su propia
presencia o por su movilidad, se trata de secuencias ubicuas en el genoma de casi
todos los eucariontes. Gracias a la secuenciacion del genoma de distintas
especies, se sabe que los ETs forman una parte importante de éstos: 10-20% en
Drosophila sp., 45% en Homo sapiens, 50% en Zea mays y la mayor parte del
genoma en aquellas especies de plantas con genomas grandes. (Spradling y
Rubin, 1981; Finnegan y Fawcett, 1986; Kidwell y Lish, 1997; Flavell, 1986; San
Miguel et al, 1996; Bennetzen, 2000). Existen al menos dos hipétesis para explicar
la persistencia y alta abundancia de estos elementos. La primera es que pueden
beneficiar al hospedero al ser una fuente de variabilidad genética o al generar
cambios estructurales en el genoma (McDonald, 1993; McFadden y Knowles,
1997; Kidwell y Lisch, 2000). La segunda es que se trata de secuencias de ADN
gue, en algunos casos y a diferencia de las secuencias no moviles, pueden
incrementar su numero de copias con una autonomia relativa (Doolittle y
Sapienza, 1980; Orgel y Crick, 1980). No obstante el alto porcentaje del genoma
conformado por ETs, se sabe que éste no esta relacionado con su actividad, de tal
suerte que organismos con un alto porcentaje de ETs pueden presentar un bajo
grado de movilidad y viceversa (Garcia-Guerreiro, 2012).

Finnegan (1989) propuso el primer sistema de clasificacion para los ETs en
el que distingui6 dos principales clases basdndose en el mecanismo de
transposicion. Los elementos de la clase |, usualmente llamados retroelementos o
retrotransposones, se movilizan por medio de transcripcion reversa utilizando un
ARN como intermediario. Este ARN se transcribe a partir de una copia genémica
del elemento y posteriormente es retrotranscrito a ADN utilizando una
reversotranscriptasa codificada dentro del mismo elemento. Algunos ETs de la
clase | contienen al gen Pol, el cual codifica para una proteinasa, una
reversotranscriptasa, una RNasa y una integrasa. Estas caracteristicas y la alta
similitud en las secuencias, han hecho pensar que los retrovirus y este grupo de
retrotransposones se encuentran evolutivamente relacionados. Es muy probable
qgue los retrovirus se hayan originado a partir de un retroelemento de la

superfamilia Gypsy al adquirir una envoltura viral y otras proteinas, asi como
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secuencias regulatorias especificas de retrovirus (Wicker et al, 2007).

Los ETs de la clase Il se movilizan a través de un mecanismo de escision y
pegado, el cual estd mediado en la mayoria de los casos por una enzima
(transposasa) codificada dentro de la secuencia del elemento. De acuerdo con la
clasificacion mas reciente, existen dos subclases de ETs dentro de la clase Il. Los
elementos de la subclase 1 o transposones presentan una secuencia repetida e
invertida (SRI) en cada extremo de la secuencia del elemento. Estas secuencias
terminales son reconocidas por la transposasa que corta ambas cadenas del
elemento para llevar a cabo la transposicion. Los transposones pueden aumentar
su namero al movilizarse durante la duplicacion del cromosoma desde una
posicion en la que ya haya ocurrido la duplicacion, hacia una en donde la
magquinaria de duplicacién todavia no haya pasado (Wicker et al, 2007; Greenblatt
y Brink, 1962). Dentro de esta subclase se encuentran clasificados los elementos
P. Los ETs de la sublcase 2 se duplican sin la necesidad de que se lleve a cabo el
corte de ambas cadenas de ADN. Para su movilizacion, una sola cadena de ADN
del elemento es escindida del cromosoma para sufrir duplicacion
extracromosomica (sin un ARN intermediario) y su posterior insercién. De acuerdo
con estudios filogenéticos, los elementos de la clase Il no se encuentran
emparentados entre si y es muy probable que tengan mdultiples origenes (Wicker
et al, 2007).

2a. Elementos transponibles P.

De todos los elementos mdviles que se han estudiado, el elemento P es
uno de los transposones que ha recibido mayor atencion. Este transposon,
originado hace aproximadamente 40 millones de afos (Silva y Kidwell, 2000), es
capaz de escindirse del genoma de un organismo por medio de una enzima
codificada dentro de su misma secuencia para posteriormente insertarse en otra
region. Debido a su facil movilizacibn y a que usualmente se llevan a cabo
escisiones imprecisas que alteran las secuencias aledafas al sitio del cual se
escinde, el elemento P tiene importantes implicaciones tanto en evolucion como

en biologia experimental. Como herramienta genética ha sido ampliamente
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utilizado en Drosophila melanogaster para provocar mutaciones, generar lineas
transgénicas y dirigir la expresion de genes, entre muchas otras aplicaciones.
Evolutivamente son importantes en dos aspectos: como origen de variacion
genética al generar mutaciones durante su transposicion y por su capacidad de
ser transferidos horizontalmente entre especies distintas (Engels, 1996).

Originalmente descubiertos en drosophilidos, los elementos P han sido
hallados en otros dipteros filogenéticamente relacionados con esta familia.
También se han encontrado secuencias homélogas con variaciones en el nimero
de exones y en los extremos de la secuencia en Homo sapiens, Gallus gallus,
Danio rerio y Chlamydomonas reinhardtii (Hammer et al, 2005; Wicker et al, 2007).
A pesar de que el andlisis de los genomas de estos organismos ha permitido
ampliar el conocimiento de la distribucion de estos elementos, su distribucion
dentro de Drosophilidae (familia donde se hallan mejor representados y en donde
presentan mayor actividad de transposicidon) aun presenta huecos debido a la alta
diversidad de esta familia y a que la busqueda de elementos mdviles no ha
abarcado todos los grupos que la componen.

Por otro lado, los elementos P son los causantes de un fenédmeno que
ocurre en Drosophila conocido como disgénesis hibrida (Kidwell et al, 1977).
Cuando se cruzan machos que contienen elementos P (lineas P) con hembras
gue no contienen elementos P en su genoma (lineas M), se manifiesta en la
descendencia una serie de anormalidades como esterilidad, rearreglos
cromosomicos y altas tasas de mutacion. Estas caracteristicas no se presentan
cuando se llevan a cabo cruzas de machos M con hembras P, machos P con
hembras P ni de machos M con hembras M. Ademas, los sintomas de la
disgénesis hibrida s6lo se manifiestan en la linea germinal de la descendencia
(Rio, 1991). La disgénesis hibrida se debe a una alta tasa de transposicion de

elementos P y las causas de ésta se detallaran abajo.

2b. Estructura molecular de los elementos P.
De manera general, los elementos P conforman una superfamilia de ETs en

la cual destacan los elementos de tipo M, O, T y los de secuencia candnica, siendo
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estos ultimos los primeros en ser caracterizados (O’Hare y Rubin, 1983). La
secuencia canonica del elemento P consta de 2907 pb y contiene el locus del gen
gue codifica para la enzima transposasa encargada de llevar a cabo la
movilizacion del elemento. Este locus estd compuesto por tres intrones y cuatro
exones que contienen un marco de lectura abierto. La secuencia canodnica cuenta
con una SRI de 31 pb en cada uno de los extremos, asi como otro par de SRIs
internas de 11 pb (Fig. 7). Ambos pares de SRIs son indispensables en cis para
gue se lleve a cabo la transposicion aunque no son suficientes (O’Hare y Rubin,
1983; Mullins et al, 1989). Cerca de cada extremo se encuentra una secuencia
blanco de la transposasa de 10 pb [5-AT(A/C)CACTTAA-3], la cual suele ser
también una SRI que se sobrelapa en el extremo 5’ con la regién promotora (caja
TATA) del gen de la transposasa (Rio, 1991).

Los elementos P que contienen todas sus SRIs y que son capaces de llevar
a cabo su transposicion bajo el efecto de su propia transposasa se conocen como
elementos autonomos. Existen variantes de elementos P que no pueden llevar a
cabo la transposicion debido a que tienen mutaciones en las SRIs, o bien, debido
a que presentan alteraciones que les impiden producir la transposasa y requieren
de una fuente externa de la enzima para poder movilizarse. Estos Ultimos se
conocen como elementos no auténomos. Los elementos P de tipo T descritos por
Pinsker et al (2001) son un ejemplo de elementos no autonomos al carecer del
altimo exon. El resto de los tipos de elementos P difieren uno de otro en
aproximadamente el 30% de sus secuencias pero mantienen una estructura

basica de cuatro exones y una SRI similar en cada extremo.

2c. Transposicion.

Como se ha mencionado con anterioridad, la transposicion de los
elementos P esta mediada por la transposasa, una enzima de 87 kD producto de
la traduccion de los cuatro exones del gen. La movilizacion de los elementos esta
restringida a las células de la linea germinal y esto se debe a que en las células
somaticas se produce una proteina represora o transposasa inactiva de 66 kD
(Fig.7). Cabe sefialar que durante las primeras etapas de la ovogénesis se
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sintetiza Unicamente la transposasa de 87 kD; sin embargo, en las etapas
subsecuentes comienza a sintetizarse también la proteina represora. Esta proteina
se sintetiza debido a un fendmeno de procesamiento alternativo del pre-ARNm, en
el que no se elimina el tercer intrén y la traduccién se detiene en un codén de paro
previo al cuarto exdn. La proteina de 66 kD es capaz de unirse al mismo sitio
blanco de la transposasa, por lo que la ausencia de transposicién en las células
somaticas se debe tanto a la ausencia de transposasa como a la presencia de la
proteina represora (Rio, 1991; Engels, 1996; Ignjatovic et al, 2005).

La transposicion de los elementos P, al generar mutaciones vy
desestabilizacibn cromosdmica durante la escision e insercidn, es la causa del
fendmeno de disgénesis hibrida. Estas mutaciones tienen como consecuencia
rearreglos cromosémicos, altas tasas de recombinacién, esterilidad e, incluso,
letalidad, entre otros fenotipos. Como se ha mencionado, la disgénesis hibrida
solamente sucede en la descendencia de la cruza de machos P y hembras M. La
ausencia de disgénesis hibrida en la cruza M X M se explica porque ambos
gametos carecen de elementos P. En el caso de las cruzas P X P y machos M X
hembras P, la falta de transposicién se debe a que a pesar de que la transposasa
puede sintetizarse en las células germinales, existe contribuciébn materna de la
proteina represora que impide se lleve a cabo la sintesis de transposasa. En el
caso de la cruza de machos P X hembras M, las secuencias de elementos P
presentes en el genoma del macho no tienen contraparte ni contribucién materna
de la proteina represora, |0 que permite que se sintetice la transposasa (Rio, 1991;
Engels, 1996).

Durante la insercion de un elemento P, se lleva a cabo la duplicacion de 8
pares de bases en las regiones inmediatamente adyacentes al elemento. Esta
duplicacién puede revertirse cuando el elemento es nuevamente movilizado pero
s6lo en el caso de que la escisiobn sea precisa (O'Hare y Rubin, 1983). Sin
embargo, las escisiones imprecisas son frecuentes y la movilizacion de los
elementos P puede causar deleciones en las zonas aledafias al transposon.
Aunque no existe una secuencia consenso aceptora de elementos P, se han

encontrado sitios calientes en donde las inserciones son mas frecuentes: (i) las
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regiones eucromaticas son mas susceptibles a inserciones que las regiones
heterocromaticas; (ii) algunos loci eucromaticos son golpeados con mayor
frecuencia que otros; (iii) los elementos P tienen mayor preferencia por las zonas
regulatorias de los genes que por las zonas codificantes; (iv) los sitios blanco
tienen una secuencia parecida, aunque no necesariamente idéntica, al octamero
GGCCAGAC; (v) las inserciones tienden a llevarse a cabo cerca de otros
elementos P; y (vi) algunos elementos P se insertan en regiones cercanas al sitio
donador (Engels, 1996; Robertson et al, 1988; Kelley et al, 1987; Golic, 1994;
O’Hare y Rubin, 1983; Berg y Spradling, 1991).

SRI SRI
Duplicacion interna interna Duplicacidén
8pb 11pb 2807 pb 11pb 8pb

SRI 1%exdn
terminal s = 2% exdn terminal
31 ph 3%exdn 31ph
4%exdn

AUG 1%intrén 2%intrén UGA

mRNA somatico | | | AAAA

Proteinade 66 kD T

AUG 1%intran 2%intron 3%intrén UAA

mRNA de linea germinal | | | AAAA

Proteinade 87 kD T —

Figura 7. Estructura molecular del elemento P. La barra negra de arriba muestra el elemento
completo del tipo candnico de 2907 pb, las secuencias repetidas e invertidas (SRI) internas y
terminales en cada extremo, asi como la duplicacién de 8 pb que se genera después de la
insercion en las regiones de ADN que flanquean al elemento. Los cuadros grises en cada extremo
representan los sitios de union (10 pb) de la transposasa. Debajo de esta se muestran los cuatro
exones, los mensajeros (MRNA) con sus intrones y codones de paro y las dos isoformas proteicas:
proteina represora (66 kD) y transposasa (87 kD) (Modificado de Rio, 1991).

2d. Distribucion de elementos P en Drosophilidae.

La presencia de elementos P ha sido explorada en algunos géneros de
Drosophilidae, especialmente en Drosophila (Fig. 8). Dentro de este género, se
han encontrado elementos P en los subgéneros Scaptodrosophila (D. stoni y D.
latifasciaeformis), Sophophora (grupos willistoni, saltans, obscura y melanogaster;
ver grupos en Tab. 1), Drosophila (D. mediopunctata) y Dorsilopha (Drosophila
busckii) (Daniels et al, 1990; Loreto et al, 1998; Haring et al, 2000; Silva & Kidwell,
2004). Cabe sefalar que dentro de los grupos de especies anteriormente

sefialados, no todas las especies que los integran son hospederas de algun tipo
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de elemento P; por ejemplo, en el subgrupo de especie melanogaster del grupo
melanogaster solamente D. melanogaster hospeda la secuencia candnica del
elemento P, mientras que las especies hermanas D. mauritiana, D. simulans y D.
yakuba no contienen este tipo de elemento (Clark et al, 1998; Fig. 9). D.
mediopunctata (grupo tripunctata) es la Unica especie de todo el subgénero
Drosophila, el mas diverso de Drosophilidae, en el que se ha detectado la
presencia de elementos P (Loreto et al, 2001). A pesar de que varios géneros,
ademas de Drosophila, han sido explorados en busca de elementos P, éstos sélo
se han encontrado en los géneros Scaptomyza (S. adusta, S. pallida y S. elmoi)
(Daniels et al, 1990; Haring et al, 2000) y Lordiphosa (Haring et al, 2000). En este
ultimo se encontraron elementos P en 6 de 10 especies examinadas.

Los elementos P de secuencia candnica son un grupo de elementos que
varian unos de otros en menos del 10% de su secuencia (Clark et al, 1995) y que
se originaron hace aproximadamente 2-3 millones de afios (Silva y Kidwell, 2000).
La presencia de este tipo de elementos se encuentra casi totalmente restringida a
los grupos saltans y willistoni (Daniels et al, 1990; Clark y Kidwell, 1997), mismos
gue se originaron y diversificaron en el Nuevo Mundo antes de la formacion del
istmo de Panama (Throckmorton, 1975). Fuera de estos dos grupos, la secuencia
canobnica del elemento P solamente ha sido encontrada en D. melanogaster

(Daniels et al, 1990) y D. mediopunctata (Loreto et al, 1998).

2e. Transferencia horizontal.

Debido a la naturaleza mutagénica y desestabilizadora de los ETs, es de
suponerse que se trata de secuencias de ADN que con el tiempo deberian de
eliminarse del genoma de los organismos. Sin embargo, los ETs se encuentran
ampliamente distribuidos dentro de los eucariontes. Una posible explicacion para
esto es que se trata de ADN auténomo que se duplica a mayor velocidad de la que
se selecciona. Una segunda explicacién es que, a pesar de generar mutaciones
no favorables, su actividad mutagena puede incrementar la variabilidad genética y
esto traducirse como un incremento en la adecuacion de los hospederos (Silva et

al, 2004). Asimismo, existe evidencia de que los ETs pueden transferirse del
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genoma de un organismo a otro sin ser necesariamente transmitidos a través de
su descendencia; a esto se le conoce como transferencia horizontal. Esta ultima
es una alternativa mas que pudiera explicar la persistencia de los ETs en el

genoma de los eucariontes.

virilis-
repleta

immigrans-
~tripunctata

Figura 8. Distribucion de elementos P dentro de la familia Drosophilidae y principales eventos de
transferencia horizontal. Cada linaje es un grupo de especies, un género o un subgénero. La
presencia de elementos P fue evaluada por medio de hibridacion por Southern blot (Daniels et al,
1990) o PCR (Haring et al, 2000). Los cuadros vacios representan sefial nula del elemento, los
cuadros en gris representan sefial débil y los cuadros negros representan sefial fuerte. El punto en
el cuadro del grupo tripunctata representa sefial solamente en una especie de todo el grupo (D.
mediopunctata). Las flechas representan eventos de transferencia horizontal de elementos P de los
siguientes tipos: flechas negras, secuencia canonica; flechas punteadas, tipo O; flechas blancas,
tipo M (tomado de Silva et al, 2004).

Para poder inferir un evento de transferencia horizontal y distinguirlo de un
evento de transferencia vertical (transmision hereditaria o de un ancestro comuin a
una o0 mas especies derivadas) se toman en cuanta tres observaciones: (i) la
distribucién heterogénea de un ET en taxa cercanos, esto es, la presencia de un
ET en un linaje y su ausencia en los linajes mas relacionados; (ii) la disparidad o
incongruencia en la topologia de las filogenias de las especies en cuestion y del
ET que se examina; y, mas importante aun, (iii) la deteccién de ETs con alta

40



similitud en sus secuencias en taxa divergentes (Silva et al, 2004). Aunado a esto,
se requieren de ciertos prerrequisitos para que un evento de transferencia
horizontal pueda llevarse a cabo, entre los que destacan el sobrelapamiento de la
distribucion geografica y ecoldgica de las especies, compatibilidad de factores
gendémicos para la integraciéon y propagacion del ET y la presencia de un vector
adecuado (Pinsker et al, 2001).

SUBGROUP ~ COMPLEX
D. ananassag « « « cmp s eeii it — ananassae
“D. bipectinata ananassae
*D. malerkotliana =4
“D. auraria -
“D. biauaria

N

] bipectinata

*D. quadraria
“D. triauraria
*D. rufa

*D. lacteicornis
*D.nikananu «...faiiiiiiiiaa = nikananu (afrotropical)
“D.tsacasi ««v-veradinaiiiiiian, = bakoue (afrotropical)
D. elegans +----- - elegans

D. eugracilis « + « + + = gugracilis

“D. ficusphila - - - - - — fieusphila

D. mauritiana -

*D. melanogaster melanogaster
g melanogaster ] nog

auraria (oriental)
montium

melanogaster
SPECIES GROUP

M ea

D. simulans
D. yakuba -« --.-. e — yakuba
“D. lucipennis -
*D. mimetica suzukii
D. pulchrella -
D. lutescens -
D. prostipennis takahashii
D. takahashii .

NN II:_I_I

Figura 9. Arbol filogenético del grupo de especies melanogaster con los subgrupos y complejos.
Los asteriscos indican presencia de algun tipo de elementos P; sin embargo, sélo D. melanogaster
alberga elementos P de secuencia canonica (Modificado de Clark et al, 1998).

Dentro de Drosophilidae se han reportado varios casos de transferencia
horizontal de ETs. En el caso particular de los elementos P, se han detectado
multiples eventos de transferencia horizontal de la secuencia candnica entre los
grupos saltans, willistoni, melanogaster y tripunctata (Daniels et al, 1990; Clark et
al, 1994; Clark y Kidwell, 1997; Clark et al, 1998; Loreto et al, 1998; Silva y
Kidwell, 2000; Loreto et al, 2001). Asimismo, esta clase de eventos se ha
detectado en el tipo M del elemento P entre los grupos willistoni y obscura y los
géneros Scaptomyza y Lordiphosa (Hagemann et al, 1992; Hagemann et al, 1996;

Haring et al, 2000) y también en el tipo O en los grupos melanogaster y obscura y
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los géneros Scaptomyza y Lordiphosa (Hagemann et al, 1996; Haring et al, 2000;
de Setta et al, 2007). Cabe sefalar que estos eventos no han sido unidireccionales
de grupo a grupo y han sucedido mas frecuentemente de lo esperado (Fig. 8).

El ejemplo por excelencia de transferencia horizontal de un ET es el del
elemento P de secuencia canonica entre D. willistoni y D. melanogaster. Cuatro
observaciones sustentan este evento: Primero, las secuencias de este elemento
entre ambas especies difieren en tan sélo 1 pb (menos del 0.1%; Daniels et al,
1990) a pesar de que ambas especies divergieron hace aproximadamente 36
millones de afios (Russo et al, 1995). Segundo, la filogenia de ambas especies y
aquella de la secuencia canodnica del elemento P resultan incongruentes en su
topologia. Por un lado, ambas especies pertenecen a grupos diferentes con varios
nodos intermedios, mientras que por el otro, ambas secuencias del elemento son
linajes hermanos con el mismo ancestro comun (Clark et al, 1994). Tercero, como
se ha mencionado con anterioridad, las especies mas cercanas a D. melanogaster
no hospedan a este tipo de elemento P (Clark et al, 1998). Finalmente, D.
melanogaster es una especie que se origind en Africa mientras que D. willistoni se
originé en América. Ambas especies no tuvieron contacto sino hasta el afio 1800
aproximadamente, cuando D. melanogaster fue introducida al continente
americano por el hombre. Hoy en dia todas las poblaciones silvestres del mundo
de ambas especies contienen la secuencia canénica del elemento P. Sin embargo,
aquellas poblaciones de D. melanogaster que fueron aisladas y mantenidas en los
laboratorios durante los primeros dias de la genética y antes del contacto con D.
willistoni, estan libres de elementos P (David y Capy, 1988; Engels, 1996). Estas
observaciones en conjunto han servido para evidenciar la transferencia horizontal
del elemento P de secuencia canonica de D. willistoni a D. melanogaster. A pesar
de que aun no se ha encontrado cual es el vector que se ha encargado de dirigir
esta transferencia, existen al menos dos candidatos. Se ha observado que el
acaro semiparasitico Proctolaelaps regalis es capaz de adquirir secuencias de
elemento P cuando se alimenta de los huevos de Drosophila bajo condiciones de
laboratorio (Houck et al, 1991; Pinsker et al, 2001). Wolbachia, una o-

proteobacteria, es un parasito de artropodos que ha demostrado la capacidad de
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incorporar ETs a su genoma, lo que la convierte en un buen candidato para dirigir
la transferencia horizontal de estos elementos durante la infeccién del hospedero
(Masui et al, 1999; Miller y Miller, 1982; Jehle et al, 1998; Pinsker et al, 2001).

HIPOTESIS.

Dada la alta diversidad que comprende la familia Drosophilidae y la
combinacién de tipos de vegetacién que existen en el centro de México, esta zona
alberga un alto porcentaje de especies del total que se ha registrado en todo el

pais.

Al tratarse de una zona principalmente semiarida, el grupo de especies
repleta debe ser el mas abundante y diverso en el centro de México.

Existen especies en las que no se ha analizado la presencia de elementos

P y que albergan este tipo de ETs en sus genomas.

OBJETIVOS.

Generar un listado de las especies de drosophilidos que habitan en el
centro de México cubriendo la mayor cantidad de tipos de vegetacién posibles.

Analizar qué grupos de especies y especies son los mas abundantes en el
centro de México y a qué tipos de vegetacion se encuentran principalmente

asociados.

A partir de las especies colectadas, determinar cuéles de éstas albergan

elementos P de secuencia candnica en sus genomas.
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MATERIALES Y METODOS.

Colecta de especimenes y sitios de colecta.

Se llevaron a cabo 33 colectas de moscas en un total de 18 localidades en
5 estados de la Republica Mexicana (Tab. 3). Estas localidades estan
comprendidas en seis provincias geoldgicas: Planicie Costera de Occidente
(Nayarit), Mesa Central (Guanajuato y Querétaro), Faja Volcanica Transmexicana
(Guanajuato, Querétaro y Jalisco), Sierra Madre Oriental (Querétaro y Puebla) y
Sistema Montafioso del Norte de Oaxaca (Puebla). Estas localidades abarcan tres
principales grupos climaticos de acuerdo con la clasificacién de Képpen: lluvioso
tropical (A), seco (B) y templado humedo (C). La mayoria de las colectas se
llevaron a cabo en Juriquilla, al Sur del estado de Querétaro, donde el clima es de
tipo BS1kw (seco a semiseco templado con lluvias en verano y lluvias escasas el
resto del afio). En esta zona el tipo de vegetacion predominante es selva baja
caducifolia compuesta por Myrtillocactus geometrizans, Opuntia spp., Acacia
farnesiana, Bursera fagaroides e Ipomoea murucoides, entre otros. También en el
Sur de Querétaro se colecté en las localidades de Laguna de Servin (bosque de
Quercus), Parque Ecoldgico Joya-La Barreta (bosque de Quercus), La Fuente
(matorral xeroéfilo crasicaule), Cadereyta (matorral xeréfilo crasicaule), San Pedro
(bosque ripario y de Quercus), ElI Granjeno (bosque ripario y de Quercus) y El
Zamorano (matorral mediano espinoso, bosque de Quercus y bosque ripario); de
esta forma, puede hacerse un comparativo de las especies halladas en la parte
Sur del estado con las de otras localidades aledafias. Ademas, ya que los tipos de
vegetacion de estas localidades también varian, puede hacerse un comparativo
entre las especies colectadas en los diferentes tipos.
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Tabla 3. Sitios de colecta.
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La segunda localidad con mayor nimero de visitas fue en el jardin botanico
El Charco del Ingenio en San Miguel de Allende, Guanajuato, donde el clima es de
tipo ACw (tropical-templado con lluvias en verano) y el tipo de vegetacion
predominante es matorral xerdfilo con pastizal. Las especies arbustivas y
arborescentes que componen este matorral son, principalmente, Acacia
farnesiana, A. schaffneri, Prosopis laevigata, Mimosa spp., Opuntia spp. VY
Myrtillocactus geometrizans. Cabe sefalar que en esta localidad y en Cadereyta,
Querétaro, dado que se trata de jardines botanicos de plantas suculentas, la
composicion floristica incluye las especies propias de la regidon junto con especies
de cactaceas y crasulaceas que no son necesariamente nativas.

En cada localidad visitada se tomaron las coordenadas geogréficas y la
altitud. Con estos datos geograficos se elabor6 un mapa de localizacion mediante
el uso del programa ArcMap™ de ArcGIS 10.0 ESRI.

Técnicas de colecta.

Las colectas se llevaron a cabo mediante la captura de especimenes
localizados en sustratos naturales como macromicetos y materia organica en
descomposicion (troncos, frutos y cactus), o bien con trampas de fruta usadas bajo
la metodologia descrita por Markow y O'Grady (2006). Existen dos tipos de
trampas. El primer tipo consiste en una botella de plastico con una mezcla de
platano y levadura en el interior, a la cual se le hace una ranura para que entren
las moscas; esta trampa se cuelga a la sombra en las ramas de arboles o
cacticeas y se deja por varios dias (de uno a cinco, generalmente) (Fig. 10). En la
mezcla de fruta y levaduras se clavan algunas ramas para que las moscas
perchen y no mueran ahogadas. De este tipo de trampas se pueden obtener
larvas y adultos. El dia de la colecta se cierra la abertura de las trampas con cinta
adhesiva evitando que las moscas colectadas escapen, para posteriormente
obtener los ejemplares por medio de un aspirador manual. Este tipo de trampa se
utilizé en las localidades de Juriquilla, San Pedro, Hoya de Rincon de Parangueo,
San Miguel de Allende y ElI Zamorano, lugares donde se llevo a cabo el mayor

esfuerzo de muestreo.
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El segundo tipo de trampa se usa para colectar especimenes en tiempos
mas cortos, de unas cuantas horas, y para esto se deja fruta en descomposicién
en el sotobosque y a la sombra de un arbol. Pasado un periodo de una hora o
mas, se capturan las moscas con el uso de una red para drosophilidos. Esta es
parecida a una red entomoldgica comun pero esta hecha con tela muy delgada y
suave, y en el extremo contrario a la abertura tiene una modificacién para poder
pasar las moscas capturadas a viales con alimento. Este tipo de trampa fue
utilizado en todas las localidades muestreadas.

Botella

de

plastico.

Cinta

\tj” Ranura. \t—/ adhesiva
""--.____________.--"

Varaso _|
ramas.

Mezcla
de frutay A

\W levadura.

Figura 10. Esquema de fabricacion de las trampas de botella para Drosophilidae. La trampa de la
derecha se muestra lista para sacar las moscas poniendo un tubo con alimento en la boca de la
botella (tomado de Markow y O Grady, 2006).

B

Identificacion de especimenes.

Los especimenes colectados en campo fueron transportados en viales con
alimento o en las trampas de botella al laboratorio de Genética de la Transduccion
de Sefiales del Instituto de Neurobiologia (INB) de la Universidad Nacional
Auténoma de México (UNAM), campus Juriquilla. En el laboratorio, estas moscas
fueron identificadas con el uso de la clave dicotdmica incluida en la publicacién de
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Patterson y Mainland (1944). Esta clave permite la identificacion a partir de
caracteres morfologicos. Sin embargo, no incluye especies descritas
recientemente ni especies que han colonizado el pais después de 1944. Debido a
esto, se utilizé también la clave dicotbmica de Yassin y David (2010) y las
descripciones de Etges y colaboradores (2001). Para corroborar las
identificaciones basadas en caracteres morfolégicos, se realizé la identificacion
molecular mediante la amplificacion y secuenciacion de la subunidad | del gen
mitocondrial citocromo ¢ oxidasa (COIl) para la mayor cantidad posible de
especies. Las secuencias obtenidas fueron comparadas con aquellas disponibles
en la base de datos Bar Code of Life Data Systems (BOLD; Ratnasingham y
Hebert, 2007).

Para llevar a cabo la identificacion molecular se extrajo ADN a partir de un
solo individuo siguiendo el protocolo de Gloor et al (1993). Esta técnica consiste
en tomar 50 ul de squishing buffer (SB: 10mM Tris-Cl pH 8.2, 1mM EDTA, 25 mM
NaCl y 200 ug/ml de Proteinasa K) con una micropipeta; después, sin soltar el SB,
Se macera una mosca previamente anestesiada en un vial de 1.5 ml durante 5
segundos; posteriormente se expele el SB sobre la mosca macerada y se incuba
durante media hora a 37 °C. Finalmente se inactiva la Proteinasa K incubando la
muestra durante 2 minutos a 95 °C. Esta muestra puede utilizarse inmediatamente
o almacenarse en congelacién por varios meses.

El ADN obtenido se utilizd6 para amplificar el gen COI por medio de la
reaccion en cadena de la polimerasa (PCR), usando los primers o iniciadores
LCO1490 (5'-GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-3) vy  HCO2198 (5'-
TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA-3") (Folmer et al, 1994; Hebert et al,
2003). Se hizo una reaccién de 20 pl: 2 pl de la soluciéon de SB con ADN, producto
de la purificacion detallada arriba, 0.25 yl de dNTPs 10 mM de concentbaci
inicial para obtener una concentracién final de 0.125 mM, ful de cada primer a
una concentracion inicial de 20 pmol para obtener una concentracion final de 1
pmol/ul, 2 ul de buffer Tag 10X sin Mg?, 1 pl de MgCl, 25mM, 0.25 pl de Taq
polimerasa y 12.5 yl de H,O para PCR. Los tiempos de reaccién fueron los
siguientes: 2 minutos a 94 °C; 30 ciclos de 30 segundos a 94 °C, 30 segundos a

48



55 °C y 40 segundos a 72 °C; y finalmente 3 minutos a 72 °C. Después de la
reaccion, la mezcla se separé en un gel de agarosa al 0.8% Yy los productos de la
PCR se ligaron al vector pGEM-T Easy. Para la ligacién se mezclaron 4l del
inserto (producto de PCR), 0.5 ul del vector, 5 ul del buffer de ligacion (2X Rapid
Ligation Buffer, T4 DNA Ligase) y 1 pl de T4 ADN ligasa (Promega). Luego de una
noche de incubacion a 16 °C, se tomaronub de la ligadgdn y se usaron para
transformar células competentes de Escherichia coli de la linea XL 1 blue
(Sambrook et al, 1989). Se sembraron las bacterias transformadas y se dejaron
incubando durante una noche a 37 °C en placas de agar con 100 pg/ml de
ampicilina (antibidtico para el cual el vector codifica resistencia), provistas por la
Unidad de Proteogendmica del INB, UNAM. Al dia siguiente se seleccionaron
colonias bacterianas de cada placa y se crecieron en medio LB con 100 pg/ ml de
ampicilina durante una noche. A partir de estos cultivos bacterianos se llevaron a
cabo minipreparaciones para purificar el plasmido con el inserto siguiendo el
protocolo del fabricante del kit de purificacion (High Pure Plasmid Isolation Kit,
ROCHE). Los productos de las minipreparaciones fueron secuenciados en la
Unidad de Proteogendémica del INB utilizando los primers M13for y M13rev. Dado
gue en esta Unidad sélo se pueden obtener secuencias de alrededor de 450 pb
por primer, se secuenciaron los fragmentos amplificados (insertos) en ambos
sentidos para abarcar las 600 pb que aproximadamente mide la secuencia
esperada. Ambas secuencias de cada fragmento se alinearon y se obtuvo
finalmente una sola secuencia del tamafio esperado.

Con la finalidad de hacer aun mas fiable la identificacion entre las especies
D. longicornis y D. huichole, se usé la metodologia de Grimaldi (1987) para la
diseccion de genitales de machos. Se modificé el medio de montaje para el
aedago (estructura genital que forma parte del pene); en vez de usarse glicerina
se utilizé acido lactico-etanol (6:5). Los testiculos y el aedago fueron comparados
con los descritos por Etges et al (2001) y se tomaron fotografias de los mismos.

De las especies colectadas se lograron cultivar D. pseudoobscura, D.
simulans, D. melanogaster, D. immigrans, D. hydei y Z. indianus. Estas cepas se
depositaron en el Cepario de Especies de la Familia Drosophilidae del INB de la
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UNAM. A su vez, el resto de los especimenes colectados que no pudieron ser
cultivados se preservaron en etanol-glicerol (75% : 25%), y se depositaron en la

coleccion de la familia Drosophilidae del mismo cepario.

Diversidad.

Se calcul6 la abundancia relativa de cada especie: Ar=(A*100)/n; donde A
es el nimero de individuos de una especie colectados en una localidad y n es el
namero total de individuos de todas las especies colectadas en esa localidad. Este
estadistico se calcul6 para las colectas llevadas a cabo por medio de trampas de
botella; no se calcul6 para las especies colectadas a partir de sustratos naturales
ya gue éstos no atraen a todas las especies. Asimismo no se tomaron en cuenta
las colectas a partir de trampas de fruta en el sotobosque puesto que el poco
tiempo que estuvieron expuestas podrian sesgar el muestreo. Algunos
especimenes pertenecientes al complejo de especies longicornis (D. pachuca, D.
propachuca, D. longicornis, D. huichole y D. huckinsi) se consideraron como una
sola especie debido a que, salvo algunos machos identificados como D.
longicornis y D. huichole, no se pudo identificar a que especie pertenecen.

Con la finalidad de conocer la similitud que tienen las localidades entre si,
se calcul6 el indice de Jaccard, el cual considera qué especies comparten un par
de localidades entre si basandose en los datos de presencia-ausencia. La férmula
gue utiliza este indice es: J=A/(A+B+C); en donde A es el nUmero de especies que
comparten las localidades b y c¢; B es el nUmero de especies en b-A; y C es el
namero de especies en c-A. Cada par de localidades fue analizado por medio del
programa DendroUPGMA (Garcia-Vallve et al, 1999) con el cual también se
generd un fenograma utilizando el algoritmo de UPGMA. Dada la cercania entre
las localidades San Pedro' y San Pedro? lo mismo que El Zamorano' y El
Zamorano?, ambos pares de localidades fueron considerados como una sola
localidad. Dada la dificultad para discernir entre las diferentes especies del
complejo longicornis, todas las especies encontradas pertenecientes a este

complejo fueron consideradas como una misma.
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Busqueda de elementos P.

La busqueda de elementos P se hizo mediante PCR a partir del ADN
extraido para la identificacion molecular de los especimenes. Se utilizaron los
primers PInvRep (5'-CATAAGGTGGTCCCGTCG-3), y P490L (5'-
AACAGGACCTAACGCACAG-3"), secuencias publicadas previamente por Silva y
Kidwell (2004) para amplificar un fragmento de 495 pb del extremo 5' de la
secuencia canodnica del elemento P (O'Hare y Rubin, 1983). Los tiempos de
reaccion fueron los mismos que para amplificar COl. Después de la reaccion, la
mezcla se corri6 en un gel de agarosa al 0.8%. Asimismo, de aquellos
especimenes donde se encontraron amplificados, los productos de PCR fueron
tratados de la misma manera que los de COI para ser secuenciados en la Unidad
de Proteogendémica del INB. Estas secuencias fueron comparadas con la base de
datos nucleotide collection (nr/nt) usando el programa BLAST del National Center
for Biotechnology Information (NCBI/BLAST, Altschul, 1997) para verificar que el

amplificado fuera efectivamente un elemento P.

RESULTADOS.

Se muestrearon 18 localidades del centro de México (Fig. 11). Se
colectaron 36 especies* de drosophilidos distribuidos en 5 géneros: Drosophila,
Gitona, Hirtodrosophila, Sinophthalmus y Zaprionus (Tab. 4). Estas 36 especies
corresponden al 30% del total de especies reportadas para el pais. Drosophila
resulté ser el género con mayor cantidad de especies, 32; mientras que dentro de
los otros cuatro géneros sélo se contd una especie para cada uno: G. americana,
H. longala, Sinophthalmus sp. y Z. indianus. Dentro del género Drosophila se
colectaron cuatro subgéneros: Drosophila, Dorsilopha, Phloridosa y Sophophora.
Asimismo, seis fueron los grupos de especies que se encontraron pertenecientes
al subgénero Drosophila (repleta, carbonaria, cardini, immigrans, macroptera y
rubrifrons), mientras que para el subgénero Sophophora se encontraron tres
grupos (melanogaster, saltans y obscura). Mediante secuenciacion de COI se
confirmo la identificacion de D. aldrichi, D. azteca, D. hamatofila, D. meridiana, D.

*Dos de estas 36 especies corresponden a colectas posteriores a las mostradas en la tabla 3. Estas especies, D.
arizonae y D. desertorum fueron colectadas en Juriquilla (enero de 2013) y Joya-La Barreta (diciembre de 2012), 51
respectivamente. Ninguna de estas dos especies fue considerada en los analisis de datos y solamente se
consideraron para los porcentajes finales de especies.



linearepleta, D. longicornis, D. melanogaster, D. pseudoobscura, D. simulans, D.
lutzii, D. hexastigma, D. hydeiy Z. indianus.

Los grupos de especie con mayor abundancia relativa en las localidades
donde se colectd con trampas de botella fueron melanogaster, repleta, obscura y
el género Zaprionus (Tab. 5). En total, considerando estas ocho localidades, el
grupo repleta resultd ser el mas abundante con un 47.64%, seguido por los grupos
melanogaster (25.32%), obscura (13.67%) y el género Zaprionus (10.19%). A
éstos, les siguen las especies Gitona americana, Sinophthalmus sp., D. busckii, D.
carbonaria y D. macroptera con porcentajes menores al 10%.

[ California Mediterranea

[0l Desiertos de America del Norte

| Elevaciones Semiaridas Meridionales
7] Grandes Planicies

[ Selvas Calido-Humedas

[ Selvas Calido-Secas

[ Sierras Templadas

Figura 11. Mapa de México en el que se muestran los sitios de colecta. Las anotaciones
corresponden a las ecorregiones terrestres de del pais.

En la selva baja caducifolia (Juriquilla y Hoya de Rincén de Parangueo) las
especies mas abundantes fueron D. hydei, el complejo longicornis y D. simulans.
En las localidades boscosas de San Pedro y El Zamorano, D. simulans y D.
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pseudoobscura fueron las especies mas abundantes, respectivamente. En San
Miguel de Allende, un matorral xeroéfilo, Zaprionus indianus y el complejo

longicornis fueron los mas abundantes.
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Figura 12. Fenograma de similitud a partir del calculo del indice de Jaccard para cada par de
localidades. La regla de la derecha muestra el indice de Jaccard, en donde 1 corresponde a dos
localidades que comparten todas las especies y 0 corresponde a dos localidades que no
comparten ninguna especie.
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Figura 13. Geles de agarosa en donde se muestran los amplificados para elementos P. Las bandas
sefialadas con flechas blancas indican que el fragmento amplificado no corresponde a un elemento
P después de haber sido analizada la secuencia. Las bandas sefialadas con flecha negra indican
que el fragmento amplificado corresponde a un elemento P después de haber sido analizada la
secuencia. Se utilizaron dos marcadores de pesos moleculares diferente y estan sefialados a la

izquierda de los geles.

1.
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Utilizando los datos de presencia-ausencia de la tabla 6, se calcul6 el indice
de Jaccard para cada par de localidades. La figura 12 muestra un fenograma de
similitud de las localidades basado en dicho indice.

Mediante PCR se analizaron 19 especies en busca de elementos P. Se
obtuvieron amplificados de las especies D. lutzii (dos bandas), D. immigrans (una
banda), D. melanogaster (una banda), D. pseudoobscura (dos bandas), D.
simulans (una banda), D. ritae (una banda) y D. huichole (una banda) (Fig. 13).
Estos fragmentos se secuenciaron y, al compararse las secuencias con aquellas
contenidas en la base de datos nucleotide collection (nr/nt) usando el programa
BLAST, se confirmo la homologia con elementos P en las especies D. lutzii, D.
melanogaster y D. simulans. Las secuencias obtenidas del resto de las especies
no presentaron similitud con estos elementos.

De D. melanogaster y D. simulans se obtuvieron fragmentos del peso
esperado (495 pb) que mostraron identidades méaximas del 99% con elementos P
(Fig. 14a y b). De D. lutzii se obtuvieron dos fragmentos, uno de 750 pb y otro de
1500 pb, aproximadamente. El primero no mostré similitud con elementos P,
mientras que el segundo si lo hizo. Dado que no pudo obtenerse la secuencia
completa de 1500 pb, s6lo se obtuvieron las secuencias de ambos extremos del
fragmento amplificado. Por separado, ambos extremos presentan identidades
maximas del 100% y del 77% con elementos P (Fig. 15a y b), mientras que la
identidad maxima es de entre el 79% y 82% cuando se analizan los dos extremos

juntos (Fig. 15c).
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Tabla 4. Especies colectadas en los distintos sitios de colecta. Los colores corresponden a los siguientes grupos:
amarillo, grupo macroptera (subgénero Drosophila); anaranjado claro, grupo repleta (subgénero Drosophila); verde
claro, grupo cardini (subgénero Drosophila); azul obscuro, grupo rubrifrons (subgénero Drosophila); gris, grupo
carbonaria (subgénero Drosophila); verde brillante, grupo immigrans (subgénero Drosophila); rojo, grupo
melanogaster (subgénero Sophophora); café, grupo obscura (subgénero Sophophora); rosa, grupo saltans
(subgénero Sophophora); verde obscuro, subgénero Dorsilopha; anaranjado obscuro, subgénero Phloridosa; azul
claro, género Gitona; marrén, género Hirtodrosophila; morado, género Sinophthalmus; fiusha, género Zaprionus.
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Tabla 5. Valores de abundancia relativa para las especies colectadas mediante trampas de botella. mel-sim
corresponde alas hembras de D. melanogaster o D. simulans que no pudieron diferenciarse entre ellas.

Juriquilla Juriquilla Juriquilla San Pedro San Miguel de San Miguel de El Zamorano Hoya de Rincon
Especies Allende Allende de Parangueo

30 de septiembre de 2011 29 de febrero de 2012 23 de marzo de 2012 06 de septiembre de 2011 03 de septiembre de 2011 26 de febrero de 2012 22 de marzo de 2012 01 de octubre de 2011

D. aldrichi 20 0 0 0 0 0 0 1.61
D. bifurca 0 1111 0 0 0 0 0 0
D. brevicarinata 20 0 0 0 0 0 0 0
D. hamatofila 0 1111 0 0 0 3.84 0 0
D. hexastigma 0 0 0 0 4.76 0 0 0
D. hydei 0 1111 64.15 0 0 0 5.88 0
D. leonis 0 0 0 2.94 0 0 0 0
D. mercatorum 0 0 1.88 0 0 0 0 0
D. meridiana 0 0 0 2.94 0 0 0 0
D. spenceri 0 0 5.66 0 0 7.69 0 0
complejo longicornis 40 0 16.97 11.76 38.09 84.6 11.76 3.22
0 0 3.77 0 0 0 0 0
0 33.33 1.88 58.82 9.52 3.84 0 85.48
0 0 0 0 0 0 5.88 0
0 0 0 2.94 0 0 0 0
0 22.22 1.88 11.76 0 0 70.58 0
0 111 0 0 0 0 5.88 0
D. carbonria 0 0 1.88 0 0 0 0
D. macroptera 0 0 0 2.94 0 0 0 0
0 0 0 0 0 0 0 1.61
0 0 1.88 0 0 0 0 0
20 0 0 5.88 47.61 0 0 8.06

Tabla 6. Tabla con los indices de Jaccard para cada par de localidades. Los niumeros en lafilay columna negra son
las siguientes localidades: 1, Laguna de Servin; 2, Joya-La Barreta; 3, Juriquilla; 4, Celaya; 5, La Fuente; 6,
Cadereyta; 7, San Miguel de Allende; 8, San Pedro; 9, El Granjeno; 10, El Zamorano; 11, Hoya de Rincon de
Parangueo; 12, Matanchén; 13, Cuetzalan; 14, Las Adjuntas; 15, San Juan Raya; 16, Las Agujas.

1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
P 1 0.238 0.1 0.125 0.2 025 0.25 0.333 0.3 0.091 0.125 0.125 0 0.125 0.222
3 1 0.211 0.105 0.143 035 0.174 0.2 0.19 0.2 0.105 0.105 0.105 0.05 0.211
4 1 0.2 0.125 0.333 0.2 0.286 0.111 0.286 0.2 0.5 0.2 0.2 0.333
5 1 0.4 0.111 0 0.167 0.143 0.167 0.333 0.333 0 0.333 0.2
6 1 0.083 0 0.111 0.1 025 0.167 0.167 0 0.167 0.125
7 1 0.231 0.444 0.167 03 025 025 025 025 0.333
8 1 0.3 0.167 0.3 0 0.111 o0.111 0 0.2
9 1 0222 025 0.4 0.4 0.4 0.167 0.5
10 1 0.1 0.143 0.143 0 0.143 0.25
11 1 0 0.167 0.167 0 0.125
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Color key for alignment scores

a) <40 40-50 5080 80-200 >=200
Quue vy |
I I | 1 [ 1
1 30 180 270 360 450

D. melanogaster

Sequences producing significant alignments:

Ac I Description | ®Maxscore | Totalscore | Query coverage [ Evalue | Maxident

1791 1 P element transformation vector pGE-attB-GMR, complete seq 708 708 83% 0.0 99%
P element transformation vector pGE-attB, complete sequenc: 706 706 &3% 0.0 99%
P element transformation vector pGX-attP, complete sequenc 106 706 83% 0.0 5%
Targeting vector pP{white-STAR}, complete sequence ri 708 83% 0.0 99%
Drosophila melanogaster DNA, P element, clone: pCR OMS FP& 708 &3% 0.0 99
Drosophila melanogaster DNA, P element, clone: lambda OMS ¢ 706 83% 0.0 95%
Drosophila melanogaster DNA, KP element, clone: lambda OMS 706 83% 0.0 95%
Drosophila melanogaster DNA, KP element, clone: lambda OMS 708 &3% 0.0 99
Drosophila melanogaster DNA, KP element, clone: lambda OMS 706 83% 0.0 959,
Drosophila melancgaster DNA, KP element, clone: lambda OMS 206 708 83% 0.0 99%

b] Color key for alignment scores
<40 40-50 50-80 B0-200 >=200
Query I .
" 80 160 240 320 400 D. simulans

Sequences producing significant alignments:

Ac I Description | Maxscore | Totalscore | Querycoverage | Evalue | Haxident

P element transformation vector pGE-attB-GMR, complete seq £97 657 86% 0.0 95%
P element transformation vector pGE-attB, complete sequenc: 597 697 86% 0.0 99%
P element transformation vector pGX-attP, complete sequenc £97 697 26% 0.0 99%
Targeting vector pP{white-STAR}, complete sequence £97 657 86% 0.0 95%
Drosophila melanogaster DNA, P element, clone: pCR OMS FP& £97 697 26% 0.0 98%
Drosophila melanogaster DNA, P element, clone: lambda OMS ¢ 537 697 B6% 0.0 S5%,
Reporter vector Ganesh-Z1, complete sequence £57 1147 B6% 0.0 100%
Reporter vector Ganesh-R1, complete sequence 597 697 86% 0.0 99%
Reporter vector Ganesh-G1, complete sequence £57 697 6% 0.0 99%
Transformation vector pICon, complete sequence £97 697 B6% 0.0 95%

Figura 14. Primeras diez secuencias anotadas en la base de datos del NCBI que presentaron
similitud con las secuencias obtenidas a partir de los amplificados de la Fig. 13. Arriba se muestra
una linea gruesa en rojo (query) que representa el fragmento secuenciado con el niumero de pb.
Las lineas de abajo representan secuencias anotadas en la base de datos y se ubican en la region
donde coinciden con la linea gruesa. Abajo estan anotadas las secuencias con el nimero de
acceso y a la extrema derecha el valor de identidad méxima. a) Secuencias que presentaron
similitud con el fragmento amplificado de D. melanogaster. b) Secuencias que presentaron similitud
con el fragmento amplificado de D. simulans. (Figura modificada a partir de los resultados del
analisis del programa Blast).
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Sequences producing significant alignments:

D. lutzii

Accession | Description | Maxscore | Totalscore | Querycoverage | Evalue | Maxident
IN993989.1 Cloning vector pUAST-attB-Dam-SUUR plasmid pUAST, comple 210 251 53% ge-51 100%
INSGS2988.1 Cloning vector pUAST-attB-Dam plasmid pUAST, complete sec 210 251 53% Ze-51 100%

Drosophila melanogaster larva transposable element P element 210 210 53% 8e-51 75%
Drosophila melanogaster adult transposable element P elemeni 210 210 53% ge-51 9%
Drosophila melanogaster transposable element P element nbsS 210 210 53% ge-51 79%

Sequences producing signiticant alignments:

Aminnl Description

Drosophila melanogaster DNA, P element,
Drosophila melanogaster DNA, P element,
Drosophila melanogaster DNA, P element,
Drosophila melanogaster DNA, P element,
Drosophila melanogaster transposon P-glement,

clone:
clone:
clone:
clone:

pCR OMS FP§
lambda OM5 ¢
lambda OMS ¢
lambda OMS ¢
heat shock pr

Coleor key for alignment scores

Sequences producing significant alignments:

237
237
237
237

75% Ee-59
3% 6e-59
75% 6e-59
5% Ge-59
75% 5e-59

Accession | Description

Drosophila melanogaster DNA, P element,
Drosophila melanogaster DNA, P element, clone:
Drosophila melanogaster DNA, P element,
Drosophila melanogaster DNA, P element,
Drosophila melanogaster transposon P-element,

clone:

clone:
clone:

PCR OMS FP&
lambda OMS ¢
lambda OMS ¢
lambda OMS ¢
heat shock pr

B2%

Figura 15. Primeras cinco secuencias anotadas en la base de datos del NCBI que presentaron
similitud con las secuencias obtenidas a partir de los amplificados de la Fig. 13. Arriba se muestra
una linea gruesa en rojo (query) que representa el fragmento secuenciado con el niumero de pb.
Las lineas de abajo representan secuencias anotadas en la base de datos y se ubican en la region
donde coinciden con la linea gruesa. Abajo estan anotadas las secuencias con el nimero de
acceso y a la extrema derecha el valor de identidad méxima. a) Secuencias que presentaron
similitud con el fragmento amplificado de uno de los extremos de D. lutzii. b) Secuencias que
presentaron similitud con el fragmento amplificado del otro extremo de D. lutzii. ¢) Secuencias que
presentaron similitud con ambos fragmentos amplificados juntos de D. lutzii. (Figura modificada a
partir de los resultados del andlisis del programa Blast).
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DISCUSION.

Dviersidad y riqueza.

En el presente trabajo y en una zona bastante restringida del centro de la
Republica se colectdé aproximadamente el 30% (36 especies) del total del nimero
de especies del que se tiene registro para todo el pais desde que se empez6 a
reportar la ocurrencia de especies de este grupo para México (a partir de 1921,
con el reporte de Sturtevant). En otras localidades del pais se han encontrado
menos especies que en el presente trabajo. Por ejemplo, en el desierto de Sonora
se ha reportado la presencia de 6 especies (5% del total de especies registradas
para el pais) (Markow et al, 2002; Massie y Markow, 2005; Pfeiler y Markow, 2011;
Richmond et al, 2012). Asimismo, Patterson y Mainland (1944) hicieron un analisis
de zonacion para las especies colectadas. Dividieron las especies en tres grandes
grupos: a) zona alta, la cual comprende a las especies colectadas en la Sierra
Madre Oriental, Sierra Madre Occidental, Sierra Madre del Sur y la Faja Volcanica
Transmexicana; b) zona baja, que incluye a las especies colectadas en las
regiones costeras y de Sonora; y ¢) zona intermedia, en donde se ubican las
especies colectadas entre las zonas alta y baja, principalmente en el altiplano
mexicano. Si a cada zona se le agregan las especies de amplia distribucion que se
distribuyen en practicamente todo el territorio, dan los siguientes porcentajes de
especies: 35% en la zona alta, 15% en la zona baja y 18% en la zona media,
considerando el total de especies registradas hasta el dia de hoy. Cabe sefialar
gue estas zonas pueden incluir varios tipos de vegetacion.

En este trabajo la mayoria de estas colectas se concentraron en
Guanajuato y en la parte sur del estado de Querétaro, regién que junto con la
parte norte de Michoacan se conoce como el Bajio. El Bajio se encuentra dentro
de una ecorregidn de elevaciones semiaridas meridionales y comprende distintos
tipos de vegetacion, entre los que destacan el matorral xerdéfilo, la selva baja
caducifolia, el bosque de pino-encino e, incluso, un bosque aislado de abetos.
Esta mezcla de bosques templados con zonas semiaridas podria explicar la alta
diversidad, en términos de porcentaje de especies, que se encontro.
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Existen especies de drosophilidos de amplia distribucién que se colectaron
en varias localidades visitadas, a saber D. simulans, D. melanogaster y D. hydei.
Estas especies son comensales de Homo sapiens y pueden alimentarse de los
microorganismos presentes en una gran variedad de sustratos. Asimismo, su
distribucion no depende del clima y por lo tanto se distribuyen ampliamente. En
este trabajo, D. simulans y D. hydei resultaron ser especies muy abundantes,
mientras que D. melanogaster se encontré en varias localidades pero con valores
bajos de abundancia (Tab. 6). Existen otras especies de amplia distribucion que
han sido reportadas en varias localidades (ecosistemas) de México, por ejemplo:
D. ananassae, D. virilis, D. funebris, D. immigrans y D. busckii (Patterson y
Mainland, 1944). De estas, sélo D. immigrans y D. busckii fueron colectadas en un
par de localidades (Tab. 4).

Por otro lado, existen especies de drosophilidos que tienen habitos
alimenticios mas especificos y, por lo tanto, su distribucion se halla restringida a
ambientes con vegetacion y climas determinados. Un ejemplo de estas especies
es D. hexastigma, la cual, de acuerdo con Oliveira y colaboradores (2005) se ha
encontrado asociada Unicamente a seis especies de cactaceas columnares. Esta
especie fue encontrada en San Juan Raya, Puebla, dentro de la reserva de
Cuicatlan-Tehuacan, alimentandose de tallos en descomposicién de
Neobuxbaumia tetetzo y en San Miguel de Allende, Guanajuato, lugar donde
abundan Myrtillocactus geometrizans y Stenocereus sp.

Igualmente, de acuerdo con Markow y O’'Grady (2006), la distribucién de D.
carbonaria esta asociada a la de Prosopis sp. (mesquite), ya que este drosophilido
utiliza la savia del mesquite para alimentarse. Patterson y Mainland (1944)
reportan la presencia de esta especie Unicamente en el norte del pais y el sur de
Estados Unidos. En el presente trabajo esta especie se encontré en Juriquilla,
Querétaro, en una trampa de fruta ubicada debajo de un mesquite.

D. magnabadia, D. rubirfrons y D. rubidifrons fueron colectadas
directamente del hongo Boletus frostii en Laguna de Servin, Querétaro, en donde
también se encontraron larvas. Estas especies no se volvieron a colectar utilizando

trampas de fruta, por lo que resulta probable que se alimenten exclusivamente de
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este hongo u otros macromicetos. D. rubrifrons habia sido colectada previamente
en Nuevo México y Arizona, Estados Unidos, y en el Distrito Federal, México;
mientras que D. rubidifrons habia sido colectada Unicamente en el Estado de
México (Patterson y Mainland, 1944). De ninguna de las tres especies se ha
mencionado con anterioridad a partir de qué sustrato han sido colectadas.

Adultos de D. lutzii fueron colectados directamente de las flores abiertas de
Ipomoea murucoides y de Peniocereus serpentinus en Juriquilla, Querétaro. Esta
especie habia sido reportada en la Ciudad de México desde 1921 por Sturtevant y
posteriormente en 1942 alimentandose de las flores de Hibiscus sp., Cucumis
melo, Zantedeschia aethiopica, Datura sp., y otras herbaceas de la familia
Convolvulaceae en California, Estados Unidos. Durante las colectas de este
trabajo se revisaron las flores de Datura sp. (otro género de Convolvulaceae) y no
se encontrd presencia de D. lutzii.

En El Zamorano® se colectaron larvas de D. fulvalineata y D. linearepleta a
partir de un Ferocactus sp. en estado de putrefaccién. Sin embargo no se
capturaron individuos de estas especies por medio de trampas de fruta. En las
partes altas de El Zamorano no se encontraron Ferocactus, por lo que resulta
probable que estas dos especies de drosophilidos se distribuyan en regiones con
alturas inferiores a los 2500 msnm siguiendo el patron de distribucion de
Ferocactus u otros géneros afines.

Como puede observarse, los drosophilidos anteriormente sefialados
requieren forzosamente de una o0 unas cuantas especies de plantas para poder
sobrevivir. Esto puede deberse a que su alimentacibn depende de los
microorganismos que degradan a estas plantas o, bien, a que estas plantas
proveen a las larvas de un sustrato y/o un microclima adecuado para su
desarrollo. Pfeiler y Markow (2011) reportan que la distribucion tanto de D.
nigrospiracula como de D. mettleri esta asociada a la de Carnegiea gigantea
(saguaro) y de Pachycereus pringlei (cardén) en los desiertos de Sonora y Baja
California. Ambas especies de moscas se alimentan del tejido necrotico de los
cactus, sin embargo las larvas D. nigrospiracula se desarrollan directamente en el

tejido necrético de los cactus mientras que las de D. mettleri lo hacen en el
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exudado del tejido necrético que cae al suelo. Tanto la temperatura como la
rigueza de microorganismos varia en ambos sustratos y las larvas de ambas
especies se han especializado en la explotacién de un sélo tipo de sustrato. Este
puede ser el caso de las especies colectadas en sustratos especificos en el centro
de México.

El resto de las especies colectadas en el presente trabajo fueron
capturadas por medio de trampas de fruta fabricadas, primordialmente, con
platano y levadura. Ya que Musa paradisiaca no es un fruto que se encuentre
naturalmente en las localidades visitadas, seguramente las especies colectadas
con esta metodologia son especies hasta cierto punto generalistas que pueden
explotar varios sustratos en los que crecen una gran variedad de
microorganismos. Especies como D. hydei, el complejo longicornis y Z. indianus
fueron colectadas por medio de trampas y a partir de tunas caidas al sotobosque.
De este modo, las tunas y los tejidos necrosados de Opuntia sp. resultan buenos
candidatos para sustentar las poblaciones de drosophilidos en los matorrales
xerdéfilos y en regiones semiaridas, especialmente las de las especies del grupo
repleta. Sin embargo, aun queda por responder cuéles son los sustratos naturales
a partir de los cuales se alimentan la mayoria de las especies de Drosophilidae.

De todos los grupos de especie colectados, el grupo repleta resulté ser el
mas diverso para el centro de México con al menos 17 especies (50% del total
colectado en este trabajo) y el mas abundante: 47.64%. Dentro del complejo de
especies longicornis, el cual pertenece a este grupo, solamente se lograron
diferenciar las especies D. ritae, D. spenceri, D. hexastigma, D. longicornis y D.
huichole por medio de caracteres morfolégicos o de diseccion de genitales de
machos; sin embargo, de acuerdo con el mapa de distribucion de Oliveira et al
(2005), resulta probable que algunas de las moscas clasificadas como complejo
longicornis puedan ser, ademas de hembras de D. longicornis y D. huichole,
individuos de D. pachuca y D. propachuca. Salvo en Las Adjuntas y en Laguna de
Servin, el grupo repleta se encontrd en el resto de las localidades. Cabe recordar
gue México es el centro de origen del grupo repleta y que muchos de sus
integrantes han evolucionado para aprovechar los recursos disponibles en los
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desiertos y zonas aridas.

En las localidades de La Fuente, Matanchén, Cuetzalan, Las Adjuntas y
San Juan Raya (Tab. 3; Fig. 11) se encontré una baja diversidad de drosophilidos,
dos especies. Es posible que esto se deba a que en estas localidades solo se
colectaron moscas usando trampas de fruta depositadas en el sotobosque, las
cuales sélo se dejan expuestas por periodos cortos (de una a dos horas,
normalmente). Matanchén y Las Adjuntas son localidades con climas tropicales y
vegetacion selvatica (Tab. 3) en donde la diversidad de plantas debe estar
relacionada con la diversidad de drosophilidos. De manera similar, la alta
diversidad de vegetacion que exhiben los bosques meséfilos de montafia como
Cuetzalan, debe ser propicia para albergar una alta diversidad de drosophilidos y
otros insectos. Por ejemplo, en Coérdoba, Veracruz, una regiéon en donde se
mezcla la selva baja caducifolia con el bosque mesdéfilo de montafia, Patterson y
Mainland (1944) reportaron un total de 27 especies de drosophilidos. Por lo tanto,
es probable que la riqgueza de especies encontrada en estas localidades esté muy
por debajo de la riqueza real.

Como puede verse en el fenograma de similitudes (Fig. 12), Laguna de
Servin es una localidad que no muestra ninguna similitud con el resto de las
localidades muestreadas. No obstante de que se trata de un bosque de pino-
encino, esta localidad no comparte ninguna especie con otros bosques con la
misma asociacion de arboles como La Joya-La Barreta y El Zamorano. Una
posible explicacion para lo anterior es que, dada su cercania con la Faja Volcénica
Transmexicana, Laguna de Servin (la localidad mas al sur del Bajio en donde se
colectd) tiene una mayor influencia de los elementos bibticos propios de esta
provincia geoldgica que de zonas mas septentrionales. Las colectas de Patterson
y Mainland (1944) apoyan esta hipoétesis, ya que antes de este trabajo, la mayoria
de las especies encontradas en esta localidad s6lo se habian colectado en
Michoacén y el estado de México.

La Joya-La Barreta y El Zamorano comparten el 30% de sus especies (0.3
del indice de Jaccard; Tab. 5) pero no se agrupan junto con otras localidades
compuestas por encinares como San Pedro y Las Agujas. En nuestro analisis, los
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bosques tropicales forman un gran grupo junto con los matorrales y algunos
encinares. Sin embargo, cabe sefalar que debido a la baja riqueza detectada en
Matanchén, Cuetzalan y Las Adjuntas en este trabajo, los resultados pudieran
mostrar indices de similitud imprecisos que pudiesen no reflejar la realidad.

Finalmente, La Fuente, Cadereyta y San Juan Raya, las localidades mas
aridas del estudio, formaron un grupo de similitud separado del resto. Esto quiere
decir que las regiones semiaridas presentan una composicion relativamente
homogénea de drosophilidos en comparacion con el resto de los ecosistemas. En
el mismo sentido, los bosques templados y los bosques tropicales son
ecosistemas relativamente heterogéneos y variables en cuanto a la diversidad de
drosophilidos que albergan.

Invasion de Zaprionus indianus.

Como se ha mencionado con anterioridad, Z. indianus es una especie de
origen africano que se registrd por vez primera dentro del continente americano en
1998 (Vilela, 1999) en Brasil, desde donde se disperso al resto del continente. De
acuerdo con datos moleculares (Yassin et al, 2008), una segunda invasién se
detecté en Florida, Estados Unidos en 2005 (van der Linde et al, 2006). Se ha
reportado que poco después de haber invadido una nueva area, usualmente al
segundo afio, la abundancia Z. indianus supera a la del resto de las especies de
drosophilidos y va desde el 10% hasta el 50% (Goiii et al, 2002; Tidon et al, 2003;
da Silva et al, 2005). Entre los afios 2002 y 2006 se colectaron ejemplares de esta
especie en México y los porcentajes de colecta fluctuaron entre el 0.2% y el 0.3%
(Castrezana, 2007). Durante el presente trabajo se colect6 Z. indianus en junio de
2010 en Celaya y posteriormente, entre septiembre y octubre, se encontré también
en Juriquilla (abundancia de 20%), San Miguel de Allende (47.61%), San Pedro
(5.88%) y Hoya de Rincon de Parangueo (8.06%; Tab. 6). Para febrero del
siguiente afio, no se colectd ningun individuo de esta especie en Juriquilla ni en
San Miguel de Allende. Esta dinAmica poblacional coincide con la descrita por
Tidon et al (2003) para las poblaciones de Brasil, en la que las poblaciones de esta

especie aumentan entre el verano y el otofio, y disminuyen el resto del afio. La alta

64



abundancia detectada en este trabajo sugiere una invasién reciente de Z. indianus
al Bajio, tal vez de menos de dos afios. Cabe sefialar que en la colecta de
septiembre del 2011 en San Miguel de Allende, esta especie fue la mas
abundante, superando, incluso, a las especies pertenecientes al complejo
longicornis. Falta por conocer a qué invasion pertenecen las poblaciones de Z.
indianus encontradas en el Bajio, si a las provenientes de Brasil, de Florida o de
algun otro punto de invasion. Estudios preliminares sugieren que se agrupan mejor
con las provenientes de Brasil, aunque la evidencia no es muy contundente. Es
posible que la dinamica invasiva de Z. indianus sea mas compleja que la reportada
anteriormente, ya que de acuerdo con Hanna et al (en preparacion), la poblacion
de Juriquilla tiene al menos un haplotipo nuevo, lo que apunta a multiples
invasiones de esta especie al continente americano.

Los efectos de la colonizacion de Z. indianus sobre las poblaciones
silvestres presentes en el Bajio o en algun otro lugar del continente americano en
donde se ha reportado la presencia de esta especie no se han estudiado adn, pero
nuestros resultados apuntan a que existen cambios significativos. En efecto, en
los lugares en donde se colectaron ejemplares de Z. indianus no se encontraron
individuos de D. hydei, y viceversa, notando especialmente que esto es también
cierto en algunas localidades colectadas mas de una vez, en donde en algunas de
las colectas si se encontraron individuos de Z. indianus; en particular, los datos de
la localidad de Juriquilla son reveladores (Tab. 5). Dado que tanto Z. indianus
como D. hydei son especies generalistas, lo anterior se puede interpretar como
gue existe competencia entre ambas especies. Esto implica que las
consecuencias de la invasion de Z. indianus son importantes, y que, en el disefio
de politicas de importacion de organismos y de conservacion deben de tomarse en
cuenta estos eventos de colonizacion, que lejos de ser triviales, pueden implicar
consecuencias drasticas para las poblaciones nativas (Téllez-Garcia y Riesgo-
Escovar, en preparacion).

Elementos P.

Los elementos P de secuencia candnica son transposones que se habian
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detectado Unicamente en drosophilidos de los subgéneros Sophophora (grupos
saltans, willistoni y melanogaster) y Drosophila (grupo tripunctata). En el presente
trabajo se demostré la presencia de estos transposones en D. lutzii, una especie
del subgénero Phloridosa. Este subgénero contiene siete especies en las cuales
nunca se habian buscado elementos P: D. tristani, D. lutzii, D. merzi, D. denieri, D.
cuzcoica, D. alfariy D. alei. Dada la precaria informacion que se tiene acerca de la
filogenia de este subgénero, sélo se sabe que se trata de un subgénero hermano
del subgénero Spirodrosophila y que ambos subgéneros comparten un ancestro
comun con el subgénero Sophophora. El fragmento amplificado de D. lutzii tiene
un tamafno de alrededor de 1500 pb y se obtuvieron secuencias de alrededor de
450 pb de cada extremo. Por separado, ambas secuencias presentan homologia
con secuencias de elementos P de D. melanogaster anotadas en la base de datos,
una del 100% (Fig. 15a) y otra del 77% (Fig. 15b). Cuando ambas secuencias se
analizan juntas se observa una homologia del 79% con elementos P de D.
melanogaster (Fig. 15c). Dado que aun no se cuenta con la secuencia completa
del elemento, no se puede asegurar que se trate de un elemento de secuencia
canonica; sin embargo, los resultados de la busqueda de homologias no muestran
homologias con otro tipo de elementos P.

¢,Como llegd este elemento P al genoma de D. lutzii? Puesto que no se
tiene informacién acerca de la situacion de los genomas de las especies hermanas
de D. lutzii, y que se trata de un subgénero que comparte ancestria directa con
Sophophora, la explicacion mas parsimoniosa es una transferencia vertical. Sin
embargo, no puede descartarse un evento de transferencia horizontal dada la alta
frecuencia con que suceden estos eventos con elementos P. La secuenciacion y
posterior comparacion con el elemento P de secuencia canénica de D.
melanogaster y D. willistoni, asi como un analisis en donde se estimen el nimero
de copias de este elemento P presentes en el genoma de D. lutzii y se comparen
los tiempos evolutivos de estos elementos P con otros genes no transferibles, son
necesarios para dilucidar el tipo de transferencia que ha sufrido el elemento P
encontrado en D. lutzii.

Las secuencias de los fragmentos amplificados para D. melanogaster y D.
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simulans tuvieron una identidad maxima del 99% (Fig. 14a y b). Esta es la primera
vez que se detecta un elemento P de secuencia canonica en D. simulans (Daniels
et al, 1990; Clark y Kidwell, 1997; Clark et al, 1998; Loreto et al, 1998). Como se
ha mencionado, Silva et al (2004) sostiene que para poder hablar de un evento de
transferencia horizontal deben cumplirse ciertos prerrequisitos: (i) distribucion
heterogénea de un ET en taxa cercanos; (ii) disparidad en la topologia de las
filogenias del ET y de las especies; y (iii) deteccién de ETs con alta similitud en sus
secuencias en taxa divergentes. Dado que no se obtuvo la secuencia completa del
ET detectado en D. simulans, resulta imposible validar los puntos ii y iii; sin
embargo, este elemento sigue manteniendo una distribucién heterogénea ya que
de las 24 especies del grupo melanogaster que han sido examinadas en busca de
estos ETs, s6lo D. melanogaster y, ahora, D. simulans los presentan. La ausencia
de elementos P en D. simulans en estudios previos soporta la hipétesis de que se
haya detectado un evento de transferencia horizontal que tuvo lugar en los ultimos
afos, al menos desde 1998 (Loreto et al, 1998), o bien, que se trate de un evento
reciente ocurrido en las poblaciones ahora estudiadas, a diferencia de otras
poblaciones estudiadas de D. simulans, en donde no se detectaron. Mientras no
se tenga el andlisis de mas secuencias resulta dificil poder afirmar que
efectivamente se trata de un evento de transferencia horizontal. Una explicacion
alternativa para la presencia del elemento P encontrado en el genoma de D.
simulans es que muy al principio de la aparicién de la especie, ésta haya adquirido
el ET (de algun modo que se desconoce) y se hayan generado lineas My P. De
este modo, en los estudios anteriores se analizaron solamente poblaciones con
citotipo M y sélo en este trabajo se analiz6 una poblaciéon con citotipo P. Esta
propuesta, aunque posible, resulta mas complicada que la transferencia horizontal.
Cabe sefalar que tanto D. melanogaster como D. simulans se sobrelapan
actualmente en su distribucién y se alimentan de los mismos sustratos. Faltaria
por responder qué tan parecidas son las secuencias completas del elemento de D.
simulans con respecto a las del resto de los drosophilidos que albergan elementos
P.

De esta manera, el panorama general seria el siguiente: los elementos P se
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originaron hace aproximadamente 40 millones de afios y la subfamilia de
secuencia canodnica se diversific6 dentro del subgénero Sophophora hace 2-3
millones de afos. Al originarse el subgénero Phloridosa, éste heredo el elemento
P de secuencia candnica, mientras que otros grupos originados a partir del mismo
linaje (subgénero Drosophila) perdieron el transposon. Dentro del subgénero
Sophophora se dieron, al menos, 11 eventos de transferencia horizontal entre los
grupos willistoni y saltans (Silva y Kidwell, 2000). Posteriormente, la secuencia
candnica del elemento P fue transferida de manera horizontal hacia D.
melanogaster hace 100 afios aproximadamente. Finalmente, D. simulans adquirié
este transposén por medio de un evento de transferencia horizontal a partir de D.
melanogaster o D. willistoni. Otras explicaciones son también plausibles, pero se
necesitan mas datos para poder discernir.

CONCLUSIONES.

En general, el centro de México, particularmente el Bajio, es una regién del
pais que alberga una alta diversidad de drosophilidos en relacion al resto de las
regiones del pais. Esta diversidad se debe principalmente a: (i) la combinacion de
ecosistemas contrastantes que lo componen; (ii) y de que se trata de una zona de
transicion entre las elevaciones montafiosas de la Faja Volcanica Transmexicana
con zonas menos elevadas de la Mesa Central; ademas, (iii) de que México es el
centro de origen del grupo repleta; y (iv) a la gran variedad de sustratos que
pueden explotar las especies de la familia Drosophilidae. En cuanto a Z. indianus,
se trata de una especie que muy probablemente ha estado colonizando nuevas
localidades del Bajio en los ultimos afios y cuyo efecto en la poblaciones nativas
aun no esta claro pero parecen ser importantes y significativas. Ademas, debido a
sus habitos alimenticios generalistas y a la rapidez con que se ha expandido por
todo el continente americano, se puede suponer que muy pronto se tratara de una
especie bien establecida en el resto de las localidades del centro de México y de
la Republica en donde no se ha encontrado hasta ahora.

Por otro lado, en el presente trabajo se encontr6 por primera vez la
presencia de elementos P en D. simulans y D. lutzii. Si bien poco puede decirse
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acerca del modo en que la segunda especie adquiri6 el elemento, es muy
probable que D. simulans lo haya adquirido por medio de un evento de
transferencia horizontal. Para completar el panorama de la dindmica que siguen
los elementos P en las poblaciones silvestres, es necesaria la busqueda de estos
elementos en mas especies y poblaciones, asi como esclarecer el origen de

aquellos encontrados en este trabajo.
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Al principio a mi no me parecio tan raro que una mosca volara patas
arriba si le daba la gana, porque aunque jamas habia visto semejante
comportamiento, la ciencia ensefia que eso no es una razon para
rechazar los datos de los sentidos frente a cualquier novedad.

Los testigos, Julio Cortazar.
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