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Introducción

La divergencia entre las poblaciones hasta la formación de 
especies es gradual, sin marcarse un momento exacto en que 
se pueda decir que ambas poblaciones son ya dos especies, 
dándose situaciones intermedias de divergencia sin embargo, 
esto puede resolverse porque en organismos con fertilización 
interna, la divergencia en la morfología genital masculina es 
un carácter taxonómico aceptado para distinguir entre espe-
cies e incluso razas dada su rápida divergencia y especifi-
cidad para impedir cópulas improductivas (Arnqvist 1998; 
King 2003). La evolución genital ha fascinado a los biólo-
gos por más de 150 años y se ha usado para establecer dife-
rencias en el ámbito de estudios intraespecíficos (Arnqvist 
1997). Una alternativa utilizada para su estudio es el análisis 
del aedeagus masculino de las especies, empleando la morfo-
metría geométrica de contorno para monitorear procesos de 
especiación en marcha, pues es una herramienta que permite 
entender si las variaciones morfométricas en una investiga-
ción son evidencia de divergencia intraespecífica o parte de 
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Resumen: Las variaciones en los genitales externos e internos pueden constituirse en barreras precigóticas que impiden 
el apareamiento y por ende contribuyen a la divergencia entre poblaciones de una especie, posibilitando el surgimiento 
de nuevas especies. Para el estudio de los procesos evolutivos involucrados en la diferenciación de la morfología de 
los genitales, se tuvieron en cuenta caracteres sexuales como el apareamiento realizando cruces interpoblacionales y 
análisis morfométricos de los genitales externos e internos de dos poblaciones de Drosophila mercatorum y sus híbridos 
colectadas en el Desierto de la Tatacoa (Huíla) y el Valle del Patía (Nariño) teniendo en cuenta que estos caracteres son 
taxonómicamente importantes incluso a nivel de subespecies y razas. A fin de comparar la variabilidad interpoblacio-
nal en características no sexuales y obtener sus correlaciones, se realizó el análisis morfométrico del ala y la mancha 
abdominal, usando al igual que en el caso del aedeagus, 28 individuos por población para la morfometría geométrica 
y 20 para la tradicional. Se obtuvo menor variabilidad en estas estructuras y correlaciones positivas para el tamaño del 
ala y el aedeagus. El número de cerdas en el clasper, la forma del ala y la mancha abdominal no presentaron diferencias 
significativas entre las poblaciones, sin embargo, la disminución en la descendencia en cruces interpoblacionales y 
retrocruzas y la variación morfológica en el aedeagus, permiten diferenciarlas como razas geográficas. 
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Abstract: Variations in external and internal genitalia could constitute into pre-zygote barriers that prevent mating, 
contributing to the divergence between populations of species and allowing the emergence of new species. Sexual 
characteristics like mating, were taken into account to study the evolutionary processes involved in the morphology 
differentiation of the genitalia, for this purpose, there were conducted interpopulation crossings and morphometric 
analysis of external and internal genitalia of two populations of Drosophila mercatorum and its respective hybrids, 
collected in the Tatacoa Desert (Huila) and the Patía valley (Nariño), considering that these are important taxonomic 
characters, even to the level of subspecies and races. Morphometric analysis of non-sexual related characteristic such as 
wings and abdominal stains were performed to compare the variability between populations, as well as to obtain their 
correlations, by using 28 individuals per population for geometric morphometrics and 20 for the traditional one, as in 
the case of the aedeagus. Less variability in these structures and a positive correlation for the wing size and the aedeagus 
were found. The number of sows in the clasp, the shape of the wing and abdominal stains did not show significant diffe­
rences between populations; however, the decrease in the offspring produced through the inter-population crossings 
and back-crossings, and the morphological variation in the aedeagus, allow differentiating them as geographic races. 
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la plasticidad fenotípica propia de la población y el ambiente 
en que se encuentra.
	 Existen tres hipótesis principales para explicar la diver-
sificación morfológica de los órganos genitales animales, en 
primer lugar El aislamiento reproductivo, afirma que la diver-
gencia genital causa aislamiento mecánico que evita la hibri-
dación como estrategia de aislamiento pre-copulativo, como 
en el caso de un cerrojo y una llave (Eberhard 1985, Arnq-
vist 1998). La segunda es la hipótesis de Pleiotropía, según 
la cual, los órganos genitales son selectivamente neutrales y 
evolucionan por efectos pleiotrópicos a través de la selección 
en un conjunto de rasgos (Mayr 1963), por tanto da cuen-
ta de cambios correlativos que tienen lugar a lo largo de la 
evolución. Finalmente la Selección sexual, propone que son 
favorecidas las estructuras genitales óptimas que confieren 
una ventaja reproductiva a los organismos (Eberhard 1985). 
	 Aunque Eberhard (1985) ha desvalorizado la importan-
cia del aislamiento mecánico como factor responsable de la 
complejidad genital en muchas especies animales, para las 
especies sinmorficas o gemelas, se ha encontrado que cier-
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ta incompatibilidad genital refuerza el aislamiento ecológi-
co, temporal o etológico si este falla. Fernández et al (2001) 
encontraron que Lycosa tarentula fasciiventris (L., 1758) y 
Lycosa sp. pese a sus diferencias en el cortejo, realizan co-
pulas heteroespecíficas que no generan descendencia fértil, 
lo que sugiere la existencia de aislamiento postcigotico, pero 
además se estima una incompatibilidad entre los genitales de 
machos y hembras debido a que existió diferencia significati-
va en la duración del inicio de la inserción del pedipalpo des-
pués de la monta. Estudios morfológicos en Lycosa thorelli 
(Keyserling, 1877) y L. carbonelli Costa & Capocasale, 1984 
realizados por Simó et al (2002), atribuyen la incompleta in-
serción del pedipalpo a pequeñas diferencias morfológicas 
principalmente en el tamaño de los genitales.
	 Dada la importancia de los rasgos reproductivos como 
mecanismo de aislamiento asociado a la evolución de las es-
pecies, en esta investigación se evaluó la divergencia genital, 
la correlación entre ésta y otras estructuras y su efecto sobre 
el aislamiento reproductivo en dos poblaciones de Drosophi-
la mercatorum (Patterson y Wheeler, 1942).

Materiales y Métodos

Los especímenes de Drosophila mercatorum se recolectaron 
en dos ecosistemas semiáridos aislados (Fig. 1), el Desierto 
de la Tatacoa (Huila) y el Valle del Patía (Nariño). Se desta-
ca que además de la distancia mayor a 300km entre los dos 
sitios, no hay puntos intermedios con posibilidad de albergar 
especies del grupo repleta debido a que están separados por 
la cordillera de los Andes cuyo ecosistema alto-andino no 
presenta zonas secas con cactáceas.
	 La recolección se realizó de 5:00 a 7:00 y de 17:00 a 18:30 
en dos puntos alejados para cada zona de muestreo denomi-

nados Remolino 1 (1º39’19,3”N 77º20’53,1”W 735 m.s.n.m) 
y Remolino 2 (1º39’17,1”N 77º20’47,3”W 732m.s.n.m) 
en el Valle del Patía y Rosalía (3º14’13,8” N 75º9’52.9”W 
560m.s.n.m) y Hoyos (3º13’57”N 75º7’44”W 523m.s.n.m) 
en el Desierto de la Tatacoa. Las trampas con cebo de fruta 
madura en descomposición (piña, naranja y banano) se ubi-
caron en lugares con alta densidad de cactus y abarcando los 
géneros Opuntia, Pilosocereus y Lemairucereus presentes en 
las dos zonas de muestreo.
	 Las moscas se transportaron en frascos de vidrio con ta-
pón de gasa y medio de cultivo modificado del desarrollado 
por Sans de la Rosa et al (1987) al Laboratorio de Entomo-
logía de la Universidad de Nariño, donde se identificaron y 
sexaron según las características morfológicas descritas por 
Gil en De Polanco (1997) y Wasserman (1982).
	 Teniendo en cuenta que las hembras de Drosophila mer-
catorum son cripticas respecto a las de D. paranaensis se 
obtuvieron hembras vírgenes de los frascos de colecta y se 
aislaron durante 5 días para asegurar la ausencia de descen-
dientes, posteriormente se cruzaron con machos de D. mer-
catorum debidamente identificados de acuerdo a sus caracte-
rísticas externas y posterior al cruce se analizó los genitales 
internos para confirmar la identificación de parentales y des-
cendientes.

Cruces intra e interpoblacionales: Para asegurar que los in-
dividuos son de la especie correspondiente, se trabajó con los 
descendientes de la tercera generación y se utilizaron hem-
bras vírgenes para todos los cruces estableciendo diez parejas 
por frasco y cinco replicas de cada tipo de cruce. El cepario 
se mantuvo a temperatura constante de 25°C y en medio de 
cultivo modificado del descrito por Sans de la Rosa et al., 
1987 manteniendo diez parejas por frasco, las moscas des-
cendientes se transfirieron a un medio de cultivo fresco al 
emerger de la pupa.Figura 1. Mapa de Colombia y ubicación de las zonas de muestreo.

Descendencia Femenina

Contraste Diferencias

[A2 x A2] vs. [Estándar P] *-26,5333

[Estándar Patía] vs. [♂ A1 x ♀ P] *27,2

[♀ Patía x ♂ Tatacoa] vs. [♂ A1 x ♀ P] *25,6

Descendencia Masculina

Contraste Diferencias

[♀A1 x ♂A1] vs. [Estándar P] *-20,5333

[♀A1 x ♂A1] vs. [♀ A1 x ♂ T] *-19,3333

[♀A1 x ♂A1] vs. [♂ A2 x ♀ T] *-18,6667

[Estándar P] vs. [♂ A1 x ♀ P] *20,5333

[Estándar P] vs. [♂ A2 x ♀ P] *19,5333

[♀ A1 x ♂ T] vs. [♂ A1 x ♀ P] *19,3333

[♀ A1 x ♂ T] vs. [♂ A2 x ♀ P] *18,3333

[♂ A1 x ♀ P] vs. [♂ A2 x ♀ T] *-18,6667

* Indica una diferencia significativa.
♂: Macho, ♀: Hembra, P: Patía, T: Tatacoa, A1: Híbridos entre machos de Tatacoa y 
hembras de Patía, A2: Híbridos del cruce de machos de Patía y hembras de Tatacoa. 

Tabla 1. Cruces comparados con diferencia estadísticamente 
significativa en la descendencia según sexo de acuerdo al contraste de 
múltiple de rangos (HSD de Tukey - α 0,05).

Variación interpoblacional de Drosophila mercatorum

VENEZUELA

Desierto de la Tatacoa

PERÚ

Valle del Patía

Nariño

HUILA

ECUADOR
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	 Se realizaron cruces intrapoblacionales (control) con el 
fin de establecer un estándar reproductivo de cada población, 
cruces interpoblacionales para determinar la existencia de 
aislamiento reproductivo, cruces entre los híbridos y de es-
tos con individuos de cada población (retrocruzas). Se con-
tabilizó la descendencia de todos los cruces y con los datos 
obtenidos, se realizó contraste de Kruskal Wallis y contraste 
Múltiple de Rangos (método de Tukey para 95% de confian-
za) con el software StatGraphics Plus (versión 5.1 copyright 
2002).

Variación morfológica: Se utilizaron 60 moscas por sexo 
y población tomadas al azar de los cruces intrapoblaciona-
les (control) y se sumergieron por tres días en KOH 1N de 
acuerdo a las modificaciones realizadas por Prieto (2006) al 
método de Brower (1996a y 1996b), posteriormente se rea-
lizó el registro de imágenes de la mancha abdominal en es-
tereoscopio con aumento de 5X y del ala y los claspers en 
microscopio con aumento de 10X, para la obtención de los 
genitales internos, se realizó la disección del abdomen y se 
limpió el aedeagus con agujas de disección e inmediatamen-
te, se fotografiaron en microscopio de luz Carl Zeiss con el 
objetivo de 40X. Todas las fotografías digitales se tomaron 
con cámara Kodak 603 de 6,1 MP.

Morfometría tradicional: A partir de las fotografías de los 
claspers (genitales externos) de 20 machos de cada población 
se realizó el conteo del numero de cerdas y se aplicó la prue-
ba U de Mann Whitney usando el software Past (versión 1,38 
copyright Hammer y Harper 2005).
	 Se midió de extremo a extremo el aedeagus de 20 machos 
y el ala derecha de 20 individuos por sexo, desde la base has-
ta el ápice de la vena M, en el programa MacBiophotonics 
ImageJ (versión 1,39o, 2008) y los datos obtenidos fueron 
analizados mediante la prueba U de Mann Withney en el pro-
grama Past (versión 1,38 ). 

Morfometría geométrica: Se utilizó la figura del contorno 
de los genitales internos de 28 machos adultos que se procesó 
en el paquete TPSserie (versión 1,37) y EFAwin (copyright 
Rohlf y Ferson) aplicando 5 armónicas. Para el contorno de 
la mancha y el ala derecha de 20 individuos por sexo y pobla-
ción, se aplicaron 4 armónicas. En el análisis estadístico para 
el método “Outline” las matrices obtenidas a través de los 
coeficientes de Fourier, se analizaron utilizando MANOVA-
CVA en el programa Past (versión 1,38 copyright Hammer y 
Harper 2005) y su significancia estadística se estableció me-
diante el índice de Shapiro Wilk.

Resultados y Discusión

Determinación del aislamiento reproductivo post-cigotico
El contraste de Kruskal Wallis realizado a los datos de descen-
dencia de los cruces intra e interpoblacionales de Drosophila 
mercatorum del Desierto de la Tatacoa y el Valle del Patía, re-
veló que no se presentan diferencias significativas en el nume-
ro de descendientes machos (P=0,141) ni hembras (P=0,131) 
de acuerdo al tipo de cruce realizado lo que indica que nin-
guna de las vías de fertilidad, masculina o femenina, ha sido 
afectada aun a pesar de la acumulación de variabilidad propia 
de cada población asociada con el aislamiento geográfico y 
las diferencias que pueden observarse en otras características 
como la forma del aedeago y la mancha abdominal.
	 Aunque los resultados del análisis global muestran que 
ninguno de los cruces interpoblacionales en D. mercatorum 
manifiesta incapacidad reproductiva independientemente de 
la procedencia del macho o de la hembra, se encontró dis-
minución en el número de descendientes respecto al control 
principalmente en los cruces entre los híbridos interpobla-
cionales y estos con parejas de sus poblaciones de origen 
(retrocruzas), cuyos resultados son estadísticamente signifi-
cativos (Tabla 1) lo cual probablemente se relaciona con la 
presión exogámica en las poblaciones y puede ser evidencia 

Estándar Patía: cruce de hembras y machos de Patía entre sí.
Estándar Tatacoa: cruce de hembras y mchos de Tatacoa entre sí.

A1: Híbridos cruce de machos de Tatacoa y hembras de Patía.
A2: Híbridos cruce de machos de Patía y hembras de Tatacoa.

♀ y ♂: Sexo de los parentales

Figura 2. Comparación del número de descendientes obtenidos en los diferentes tipos de cruce realizados con Drosophila mercatorum del Desierto 
de la Tatacoa (Huila) y el Valle del Patía (Nariño).
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del inicio del aislamiento reproductivo, que de mantenerse y 
acentuarse, llevaría a un proceso de formación de subespe-
cies o especies (Mayr 1942, Hey et al. 2005). Esto concuerda 
con lo reportado para D. starmeri que presenta una reducción 
en el número de híbridos interpoblacionales provenientes 
de los cruces entre individuos de Santa Marta (Magdalena) 
y Tatacoa (Rojas 2001), así como diferencias a nivel preci-
gótico que ocasionan disminución en los híbridos o proba-
bilidades nulas de apareamientos entre individuos de Santa 
Marta (Magdalena), Camarones (Guajira), Tatacoa (Huila), 
Los Vados (Norte de Santander) y La Vega (Cundinamarca) 
(Betancourt 2007). 
	 Dada la disminución en los híbridos interpoblacionales, 
podría pensarse que la distancia obligada mayor a 300km en-
tre las dos regiones (Valle del Patía y Tatacoa), ha permitido 
que las poblaciones presenten diferenciación genética que 
aun no es tan acentuada al no impedir la generación de híbri-
dos fértiles, pero que sí refleja un proceso activo de forma-
ción de razas.

Genitales. La prueba U de Mann-Whitney para el análisis 
interpoblacional no mostró diferencias estadísticamente sig-
nificativas (P=0,8) en el numero de cerdas de los claspers (ge-
nitales externos), lo cual indica ausencia de variación y una 
compatibilidad completa para la sujeción y/o estimulación de 
la hembra de cualquiera de las poblaciones analizadas. En D. 
mercatorum de Tatacoa se encontró un rango más amplio, de 
entre 10 y 13 cerdas, lo cual indica la existencia de mayor va-
riación intrapoblacional que en la población del Patía donde 
se encontró entre 10 y 11 cerdas.
	 El índice de Shapiro Wilk muestra diferencias significa-
tivas (P<0,001) para el análisis de la forma de los genitales 
internos de los machos de las dos poblaciones de D. mer-
catorum (Fig. 3), la variación morfológica de los individuos 
puede darse como consecuencia de la existencia de un acervo 
genético particular de cada población por la imposibilidad de 
flujo causada por el aislamiento geográfico, siendo el inicio 
de una divergencia evolutiva, pero que al ser gradual, no es 
aun tan marcada como para impedir la cópula y fertilización, 
es decir, aun no existe aislamiento precigótico de tipo mecá-

nico que impida la fecundación del óvulo (Futuyma 1998, 
Rojas 2001).
	 El hecho de que haya existido descendencia fértil indica 
que no hay variaciones drásticas en la conducta de las mos-
cas o en la afinidad de los gametos. Ecológicamente, también 
presentan comportamientos similares en cuanto al hábitat 
que explotan en ecosistemas semiáridos y el uso de cactus 
como nicho trófico (Wasserman y Wilson 1957). Aunque no 
se tomaron datos de cortejo o conductas que evidencien la 
existencia de preferencia en cuanto a la atracción por machos 
o hembras de la propia población en D. mercatorum, la exis-
tencia de descendencia demuestra que independientemente 
de la población de origen los individuos tienen posibilidad 
de cruzarse. Buena parte de la evolución de las especies se 
expresa en cambios morfológicos, por tanto, es posible que 
la divergencia morfológica de las poblaciones de D. merca-
torum del Desierto de la Tatacoa y del Valle del Patía se vean 
reflejados a través de las variaciones en la forma de los geni-
tales internos (aedeagus).
	 La divergencia evolutiva rápida de la morfología genital 
masculina representa una de las tendencias más notables en 
animales con fertilización interna (Arnquist 1998), por esto, 
los órganos genitales proveen caracteres taxonómicos útiles 
para distinguir entre organismos en el nivel de especies don-
de ningún otro rasgo morfológico es válido (Eberhard 1985), 
sin embargo, la diferencia entre las dos poblaciones indica la 
posibilidad de un proceso de divergencia morfológica aun no 
acentuado entre las mismas, por lo que se concluye que se 
trata de la misma especie, con un grado de variación que no 
logra el aislamiento reproductivo.
	 En el análisis morfométrico tradicional del tamaño 
de los genitales internos de D. mercatorum, se encontró 
que los machos del Valle del Patía presentan un aedeagus 
de mayor tamaño (0,32mm+/-0,005) que los de Tatacoa 
(0,304mm+/-0,012) y pese a que esta diferencia es estadís-
ticamente significativa según la prueba U de Mann-Whit-
ney (P=0,0014) se produjo descendencia en todos cruces 
por lo tanto se asume que existe compatibilidad para la 
copula y fertilización.

Figura 3. Análisis Morfométrico del Contorno de los Genitales Internos de Drosophila mercatorum Desierto de la Tatacoa y Valle del Patía.  
+ A. D. mercatorum Tatacoa  ● B. D. mercatorum Patía.
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	 Además del análisis morfométrico de los genitales de los 
individuos de cada población de D. mercatorum, se realizó la 
comparación de la forma de los aedeagos de los híbridos re-
sultantes de las cruzas interpoblacionales: A1= hembras (Pa-
tía) x machos (Tatacoa) y A2= hembras (Tatacoa) x machos 
(Patía).
	 Aunque existe diferencia estadísticamente significati-
va (P<0,001) en la forma del aedeago de los híbridos y las 
poblaciones parentales (Fig. 4), se observa que los híbridos 
A1 presentan una mayor cercanía morfológica con la po-
blación de Tatacoa, lo cual es más evidente en la figura 5A 
donde los individuos híbridos A1 se solapan con los de Tata-
coa (P<0,001), mientras que al compararlos con los machos 
de Patía, no se observa una zona de intersección (Fig. 5B, 
P<0,001).

	 En la figura 6A se evidencia la agrupación entre los hí-
bridos A2 con la población de Patía donde a pesar de la dife-
rencia significativa en la comparación (P<0,001), existe una 
zona de unión, a diferencia de lo observado en la figura 6B 
donde hay una mayor separación entre los híbridos A2 y la 
población de Tatacoa (P<0,001). 
	 Se destaca la presencia de algunos puntos extremos en las 
representaciones graficas, dado que el método utilizado (elip-
ses de Fourier) permite eliminar el sesgo de tamaño y posición 
de los contornos, estos datos pueden indicar que la población 
no es homogénea y presenta polimorfismo, dichos individuos 
con “fenotipos extremos” pueden desencadenar procesos mi-
croevolutivos (Gienapp, et al 2008), este comportamiento de 
los datos es más evidente en los híbridos A1 donde se observa 
una división equilibrada (11 y 16 individuos).

Figura 4. Comparación de la forma del aedeago de las dos poblaciones de D. mercatorum y sus híbridos.  ●  D. 
mercatorum Patía  + D. mercatorum Tatacoa.  □ Híbridos A1 (♀Patía x ♂Tatacoa) x Híbridos A2 (♀Tatacoa x ♂ 
Patía).

Figura 5. Comparación de la forma del aedeago de los híbridos A1 respecto A. D. mercatorum de a) Tatacoa y B. Patía.  ●  D. mercatorum Patía  + 
D. mercatorum Tatacoa.  □ Híbridos A1 (♀Patía x ♂Tatacoa).
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	 El hecho de no presentarse una morfología completa-
mente intermedia entre los híbridos interpoblacionales pue-
de asociarse al componente genético distinto de los híbridos 
respecto al que puede presentarse en cada uno de los paren-
tales, teniendo en cuenta que el resultado fenotípico para este 
carácter depende de las múltiples interacciones de los genes 
responsables de la forma en esta estructura y la combinación 
especifica que resulta de la herencia de los dos genomas dis-
tintos (Soto 2008).

Mancha abdominal. Teniendo en cuenta el componente ge-
nético asociado con la pigmentación en las especies de Dro-
sophila (Brisson et al 2004) y con el fin de tener evidencias 
de la variación genética de las dos poblaciones de D. mer-
catorum en este carácter, se realizó el análisis morfométrico 
de la mancha abdominal, encontrando que esta no presenta 
diferencias estadísticamente significativas en ninguna de las 
poblaciones entre sexos (Shapiro Wilk’s P=0,085 para la po-
blación de Tatacoa y 0,084 para la población de Patía).
	 En la figura 7A se observa que los machos de ambas pobla-
ciones no presentan diferencias estadísticamente significativas 
en la forma de la mancha abdominal (P=0,07), por lo tanto, 
este es un carácter que además de no variar entre sexos in-
trapoblacionalmente, tiene la misma forma en los machos en 
comparaciones interpoblacionales, sin embargo, en la figura 
7b la comparación interpoblacional de las hembras muestra di-
ferencias significativas (P=0,003) lo que posiblemente es evi-
dencia de la diferenciación genética entre las dos poblaciones 
que para esta estructura es muy baja y por tanto, no permite 
distinguir a que población pertenece cada individuo.
	 Rocha, et al (2009), asocian la pigmentación de D. medio-
punctata con la variación en la temperatura y muestran que el 
patrón de expresión fenotípica depende del valor fenotípico 

promedio, además de los genes de plasticidad y su importan-
cia en la selección natural y no encuentran una asociación con 
la presencia de diferentes inversiones cromosómicas. David, 
et al (2005) asocian una menor pigmentación con tempera-
turas altas en tanto que el aumento de la pigmentación se da 
como respuesta adaptativa a ambientes más fríos.
	 Estos resultados son similares a los encontrados por Prie-
to (2006), donde la variación de la pigmentación abdominal 
y las manchas toráxicas entre las poblaciones de D. martensis 
colectadas en Camarones y Santa Marta (Colombia), presen-
taron poca variabilidad indicando que es un carácter poco 
discriminante. También puede atribuirse la baja variabilidad 
al control de variables ambientales en el laboratorio, teniendo 
en cuenta que la pigmentación del abdomen en las especies 
de Drosophila presenta variación asociada a las condiciones 
ecológicas en las poblaciones naturales, pues tiene un com-
ponente genético que contribuye adaptabilidad en ambientes 
cambiantes (Brisson 2004).

Morfometría del ala. La comparación de la forma del ala de 
los machos de Drosophila mercatorum (Fig. 8) no muestra 
variación entre las dos poblaciones de Tatacoa y Patía, sien-
do, al igual que la mancha, un carácter que presenta una for-
ma estable. Respecto al tamaño la prueba de Kruskal Wallis 
indica que existen diferencias significativas en los tamaños 
de las alas en al menos uno de los grupos de individuos com-
parados (P<0,001) lo cual se corrobora con la prueba U de 
Mann Whitney (Tabla 2) donde los machos de Tatacoa son 
similares en tamaño a los del Patía (2,05–2,3 mm) pero pre-
sentan diferencias en todas las comparaciones con las hem-
bras, igualmente las hembras de Tatacoa son similares a las 
del Patía (2,25-2,45mm), pero se diferencian de los machos 
en todas las comparaciones.

♂T vs ♀T ♂P vs ♀P ♂P vs ♀T ♂T vs ♀P ♂P vs ♂T ♀P vs ♀T

N 15 15 15 15 15 15

T=Ub 16 44 22 44 89 75

Valor P 6,84E-05 0,004795 0,0001892 0,004795 0,3401 0,1249

Tabla 2. Prueba U de Mann Whitney para tamaño del ala de D. mercatorum (Patía vs Tatacoa).

♂: Macho, ♀: Hembra, P: Patía, T: Tatacoa.

Figura 6. Comparación de la forma del aedeago de los híbridos A2 respecto a D. mercatorum de A. Patía y B. Tatacoa.  ●  D. mercatorum Patía + 
D. mercatorum Tatacoa  x Híbridos A2 (♀Tatacoa x ♂ Patía).
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	 Hay evidencias que indican que diferentes aspectos del 
ala (tamaño y forma) de especies del genero Drosophila son 
blanco de la selección natural, comprobadas en estudios de 
variación clinal (Gilchrist et al. 2004) y relación con el cactus 
hospedador (Soto et al. 2008), por lo tanto es un carácter im-
portante para evidenciar variación genética y relación con el 
ambiente, sin embargo, dicha variación principalmente atri-
buida a la plasticidad no se presenta dadas las condiciones 
controladas en laboratorio.
	 Teniendo en cuenta que el tamaño del ala es usado para 
estimar el tamaño del cuerpo, se puede asumir que no hay 
diferencias en el tamaño de los individuos del mismo sexo 
entre poblaciones. En la comparación entre sexos se destaca 
que, al igual que en muchas especies de insectos, las hembras 
son más grandes que los machos, por lo tanto, esta es una 
característica que puede representar dimorfismo sexual.
	 Para la población de D. mercatorum del Desierto de la Ta-
tacoa, la correlación canónica del tamaño del aedeagus y el ala 

es de 0,9 y para el Valle del Patía es de 0,66 mostrando una co-
rrelación positiva en las dos poblaciones (Tabla 3), esto indica 
que la variación en el tamaño del aedeagus puede atribuirse en 
parte a la del cuerpo y el resto de su variación puede deberse a 
otras causas como la pleiotropía o la selección. 

Análisis evolutivo. En los cruces interpoblacionales de D. 
mercatorum el contraste múltiple de rangos, muestra diferen-
cias significativas en algunos cruces de los híbridos entre sí 
o con su población de origen, lo cual puede resultar de la 
presión exogámica o la divergencia genética de las poblacio-
nes asociada a procesos evolutivos particulares, como mu-
taciones no compartidas por la falta de flujo genético y que 
al reunirse en los individuos híbridos pueden generar cierto 
aislamiento gamético.
	 La forma del aedeagus de los machos híbridos no fue fe-
notípicamente intermedia respecto a las poblaciones de ori-
gen y su afinidad morfológica varió según el tipo de cruce, es 

Figura 7. Comparación de la forma de la mancha abdominal entre poblaciones por sexos. ●  Machos Tatacoa  □ Machos Patía  + Hembras Tatacoa                              
x Hembras Patía.

Figura 8. Comparación interpoblacional de la forma del ala de los machos de D. mercatorum de Tatacoa y 
Patía. ●  Machos Tatacoa  + Machos Patía.
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decir, los híbridos fueron morfológicamente más similares a 
la población de donde provenía el padre, siendo: los híbridos 
A1 mas parecidos a la población de Tatacoa y los híbridos A2 
a la de Patía. Estos resultados son incompatibles con la idea 
de que las diferencias en la morfología de órganos genitales 
propios de los machos se deben a poligenes con efectos adi-
tivos pequeños y que dan como resultado formas intermedias 
en los aedeagus de los híbridos, reportada por Coyne y Orr 
(2004) para D. simulans y D. mauritiana, sin embargo, los 
autores admiten algún grado de dominancia y epistasis que 
puede mostrar una tendencia de similitud de los genitales de 
los híbridos con uno de sus parentales. Estas diferencias en 
los resultados pueden deberse a que existan diferencias en el 
tiempo de divergencia entre los miembros de los dos grupos 
de especies.
	 Otro argumento para el agrupamiento de los híbridos con 
las poblaciones de las que proviene el macho usado en el cru-
ce es la posible relación de los genitales internos con genes 
del cromosoma sexual Y, con posibles inversiones en los cro-
mosomas autosómicos no compartidas entre las poblaciones 
o con una arquitectura genética más compleja, como ha sido 
reportado para D. koepferae y D. buzzatii (Soto et al. 2007). 
Es importante mencionar que los híbridos A2 presentaron 
una agrupación alejada de los parentales indicando posible 
variación genética debida a la distinta combinación de los ge-
nes de las poblaciones parentales.
	 La forma de la mancha y las alas no revelan diferen-
ciación genética entre las poblaciones de D. mercatorum, 
así mismo, el tamaño del ala como estimativo del tamaño 
del cuerpo, tampoco presenta diferencias interpoblaciona-
les en comparaciones de individuos del mismo sexo, sin 
embargo, el tamaño de las hembras es mayor al de los ma-
chos lo cual puede tomarse como un carácter de dimorfis-
mo sexual.
	 La evolución requiere la sucesión de una serie de hechos 
que generalmente se hallan distribuidos en un periodo consi-
derable de tiempo por lo que resulta difícil determinar todos 
y cada uno de estos (Prieto 2006). En este trabajo se señalan 
algunas evidencias del cambio fenotípico de las poblaciones 
geográficamente aisladas (Tatacoa y Valle del Patía), que está 
dado por la variación inter-poblacional que se manifestó en la 
reconstrucción geométrica de la forma del aedeagus, la medi-
ción de su tamaño y el conteo de claspers. Teniendo en cuenta 
que en el caso de los análisis presentes el ambiente está con-
trolado bajo las condiciones del laboratorio y todas las espe-
cies y poblaciones se mantuvieron bajo el mismo tratamiento 
(temperatura, medio de cultivo, horas de luz/oscuridad, etc), 
se puede afirmar que dicha variación se debe en mayor parte 
al componente genético.
	 Para explicar la evolución de órganos genitales mascu-
linos se han discutido tres hipótesis principales, la hipótesis 
llave-cerradura (Eberhard 1985, Arnqvist 1998), pleiotropía 
(Mayr 1963) y selección sexual (Eberhard 1985). Para argu-
mentar qué tipo de hipótesis explica mejor la evolución de 

las poblaciones estudiadas, se tiene en cuenta la existencia o 
no de variación morfológica y correlaciones entre aedeagus 
y otras características del cuerpo de los individuos por pobla-
ción. 
	 La hipótesis de llave-cerradura propone que el desarrollo 
de los órganos genitales debería ser altamente canalizado, por 
lo tanto, se esperaría muy poca variación fenotípica en los 
rasgos genitales debido a la selección direccional, muy poca 
plasticidad y además, deben ser relativamente independientes 
de otros rasgos, como el tamaño del cuerpo; por lo tanto se 
esperaría bajas correlaciones entre estas características, esto 
es descartado en este trabajo porque en ambas poblaciones 
de D. mercatorum se presenta alta variabilidad y politipismo, 
además, existió una correlación positiva en el tamaño del las 
alas y el aedeagus. Teniendo en cuenta que la variación in-
tra e interpoblacional de la forma y el tamaño del aedeagus 
es incluso mayor a la de otros caracteres no sexuales (alas 
y manchas), y que además existió correlación positiva en el 
tamaño del aedeagus y del ala es posible apoyar la hipótesis 
de pleiotropía según la cual, los órganos reproductivos tienen 
correlaciones positivas respecto a otros órganos no relaciona-
dos que dependen del mismo gen y por tanto, se ven afecta-
dos por el proceso selectivo. 
	 Según la hipótesis de selección sexual, la variación en 
los rasgos relativos a los genitales está relacionada con el 
éxito del macho en la fertilización, competencia entre los 
machos y elección propia de las hembras, lo que sugiere 
que los rasgos bajo selección sexual muestran variabilidad 
fenotípica alta. Los resultados de este trabajo se ajustan a 
esta teoría, puesto que la variabilidad de la forma del aedea-
gus a nivel intra e interpoblacional fue más alta que la de las 
alas y las manchas, resultados similares se han reportado en 
especies del genero Hystrichophora (Lepidoptera: Tortrici-
dae) donde los órganos genitales presentan una alta varia-
ción morfológica intraespecifica lo cual apoya la hipótesis 
de selección sexual y rechaza la hipótesis de llave-cerradura 
(Gilligan & Wenzel 2008). 
	 En esta investigación se presentó correlación en el tama-
ño del aedeago y el ala, lo cual no se esperaría según la hi-
pótesis de selección sexual, aunque dicha correlación no es 
necesariamente imposibilitada, puesto que es una teoría muy 
permisiva debido a que depende del tipo de selección que 
actúe y de la posibilidad de que existan inversiones cromo-
sómicas influyendo en los caracteres morfológicos. Para D. 
mediopunctata se ha reportado correlación altamente positiva 
entre el tamaño del cuerpo medido usando como parámetro 
el ala y el aedeago, de acuerdo a esto, los autores proponen 
que para esta especie la evolución de los genitales se ajusta 
a la hipótesis de pleiotropía y de selección sexual (Andrade 
et al. 2009). Arnqvist et al (1997) encontraron correlaciones 
positivas en el tamaño de los genitales de Gerris incogni-
tus y el tamaño del cuerpo y las patas, lo cual evidencia que 
la morfología de los genitales no fue altamente canalizada 
como supone la hipótesis de llave-cerradura sino que su evo-

Nº Autovalor Correlación canónica Wilks Lambda Chi-cuadrado G.I. P-Valor

Tatacoa 1 0,807407 0,89558 0,192593 28,8256 1 7,44E-08

Patía 1 0,431178 0,656641 0,568822 9,87327 1 0,001661

Número de casos completos: 20 por población. 95% de nivel de confianza.

Tabla 3. Correlaciones canónicas para tamaño del ala y el aedeago de D. mercatorum.
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lución se explica mejor según la hipótesis de selección sexual 
y de pleiotropía.
	 Las poblaciones de Drosophila mercatorum, a pesar de 
presentar diferencias significativas en la forma del aedeagus, 
se cruzaron exitosamente y generaron descendencia fértil, 
en la cual se destaca que el número de individuos híbridos 
ínter-poblacionales fue similar al estandarizado, pero presen-
tó disminución en los cruces entre híbridos y las retrocruzas, 
dicha disminución podría explicarse por la acumulación de 
variación propia de cada población, que da como resultado 
la iniciación del surgimiento de barreras reproductivas post-
cigóticas que afecten la viabilidad de los híbridos. El hecho 
de no encontrar una forma intermedia en los aedeagos de 
los híbridos respecto a las poblaciones de origen, sino una 
agrupación separada y con mayor parecido al cruce donde se 
encontraba el progenitor macho, hace pensar que existen di-
ferencias importantes en los genes, posiblemente del cromo-
soma Y entre las poblaciones, y que además, la interacción 
de genes autosómicos en combinaciones diferentes pueden 
influir en dicha estructura y generar la diferenciación signifi-
cativa en la forma.
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Sugarcane 16-20 
Sumilarv 91-94 
Tabla de vida 21-25, 62-64, 66, 117 
Tamarindus indica 174 
Tanypodinae 162, 163 
Tarsonemidae 228 
Taxonomía 331, 341 
Taxonomy 331, 341 
Tecia solanivora 1, 3, 5-7, 27, 33, 34 
Temefos 9, 92, 94 
Tenebrionidae 251 
Termitas 36-41 
Tetranychidae 62, 65, 66 
Tetranychus cinnabarinus 21-25, 62, 63 
Tetranychus desertorum 62 
Tetrastichus sp 240 
Theobroma 80 
Thrasorinae 137, 139 
Thrasorino 137 
Thrasorus 137 
Tobón Flor Ángela 251 
Tolerante 16 
Tomate 210 
Torres C Yusdiel 162 
Tortricidae 67, 68, 70 
Toxicidad 192, 269 
Trialeurodes vaporariorum 210 
Trichogramma 238 
Trichogramma acacioi 238 
Trichogramma caiaposi 238 
Trichogramma demoraesi 238 
Trichogramma maxacalii 238 
Trichogramma pratissolii 238 
Trichogramma soaresi 238 

Trichogrammatidae 238 
Tricorythodes caunapi 327 
Tropics 305 
Ulumoides dermestoides 251 
Uribe S. Sandra Inés 273 
Valle Javier 269 
Vargas-Osuna Enrique 192 
Varipes 346 
Varipes sancarlos n. sp. 346 
Vector 8-15, 77-94 
Veliidae 350 
Vendramim José D. 16 
Viçosa 80 82 83 
Vigna radiata 251 
Villalobosothignus 128 
Villamizar R Laura 27 
Wasmannia auropunctata 279 
Witzgall Peter 1 
Xerosaprinus sp 103, 105-108 
Xilanasa 167 
Xilella fastidiosa 77 
Xilófagos 56 57 
Xylocopa 313 
Xylocopini 313 
Yepes Francisco 152 
YMMV 77-79 
You-Qing Luo 240 
Zambrano-González Giselle 117 
Zamora E Humberto 183 
Zea mays 82, 36, 217 
Zhang Mengqi 95 
Zhuang Quan 95, 96, 98, 100, 102 
Zingiberaceae 357 
Zoocría 117-119 
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