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1. RESUMEN 

 

El género Drosophila aparte de ser un conocido modelo de experimentación, 

también se caracteriza por tener una amplia distribución regional y altitudinal entre 

sus especies, así, éstas, se pueden distribuir desde el nivel del mar, hasta alrededor 

de los 5500 m s.n.m. Este amplio rango de distribución y las adaptaciones que 

sufren estas especies para poder sobrevivir a diferentes condiciones climáticas 

alrededor del mundo, son las que han convertido a estas especies en un foco de 

interés para comprender los mecanismos de defensa que permiten la adaptación  a 

diferentes ambientes. En ellas, las proteínas de choque térmico Hsp parecen ser 

las mejores candidatas; estas, se encuentran en todos los organismos y su función 

es protegerlos ante eventos de estrés como: cambios de temperatura, déficit de 

agua, salinidad, radiación, exposición a metales pesados, tóxicos, entre otros 

factores estresantes. Por esta razón, el objetivo de este estudio es identificar y 

analizar la divergencia aminoacídica de siete dominios proteicos Hsp 22, Hsp 23, 

Hsp 26, Hsp 27, Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 83 presentes en el genoma de Drosophila 

mesophragmatica, Drosophila cashapamba y Drosophila machachensis, añadiendo 

al estudio a siete especies del género Drosophila presentes en el NCBI, indagando 

su posible adaptación con la altura y región geográfica en la que habitan estas 

especies. La identificación de las secuencias nucleotídicas de los genes Hsp en D. 

mesophragmatica, D. cashapamba y D. machachensis se realizó mediante el 

programa Biolinux y la relación de divergencia se realizó mediante la creación de 

dendrogramas bajo el método de máxima verosimilitud. No se encontró una relación 

adaptativa entre la variación aminoacídica de los dominios Hsp y las regiones 

geográficas en las que se encuentran distribuidas las especies en estudio. Los 

dendrogramas mostraron una tendencia positiva respecto a las variaciones 

aminoacídicas de los dominios Hsp 22, Hsp 23, Hsp 27 y Hsp 70 en relación a la 

distribución altitudinal en la que habita cada especie estudiada, por lo que se 

sugiere realizar estudios a nivel poblacional y análisis estadísticos para corroborar 

dicha relación adaptativa.  

 

Palabras clave: estrés térmico, Hsp, distribución altitudinal, regiones 

geográficas, adaptación 
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2. ABSTRACT 

 

The Drosophila gender besides being a known experimental model, is also 

characterized for having a wide regional and altitudinal distribution between its 

species, thus, these can be distributed from sea level up to 5500 m s.n.m. This wide 

distribution range and the adaptations suffered by these species to be able to 

survive under different climatic conditions worldwide, are the ones that have turned 

these species on an interesting theme to understand the defense mechanisms to 

allow its adaptation to different environments. The heat shock proteins (Hsp) on 

them, seem to be the best candidates, these are found in every organism and its 

function is to protect them against stress, events such as: temperature changes, 

water deficit, salinity, radiation, toxic, heavy metals exposure among other stressors. 

For this reason, the objective of this study is to identify and analyze the amino acid 

divergence of 7 protein domains Hsp 22, Hsp 23, Hsp 26, Hsp 27, Hsp 68, Hsp 70 

and Hsp 83 inside the Drosophila mesophragmatica, Drosophila cashapamba and 

Drosophila machachensis genoma, adding 7 species of Drosophila gender found 

on the NCBI, inquiring its possible adaptation to altitude and geographical region 

where these species inhabit. The identification of the nucleotide sequences of the 

Hsp genes in D. mesophragmatica, D. cashapamba and D. machachensis was 

obtained from Biolinux program and the divergence relations was made through 

dendrograms creation under maximum likelihood method. No adaptative 

relationship was found between the amino acid variation of Hsp domains and the 

geographic regions where the studied species are distributed. The dendrograms 

showed a positive preference respecting to the amino acid variations of the Hsp 22, 

Hsp 23, Hsp 27 and Hsp 70 domains in relation to the altitudinal distribution in which 

each studied species lives for which it is suggested to incorporate population studies 

and statistic analysis that will confirm this adaptative relation. 

 

Key words: heat shock, Hsp, altitudinal distribution, geographic regions, 

adaptation. 
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3. INTRODUCCIÓN 

 

Alrededor del mundo, los organismos y células se enfrentan a diferentes 

condiciones de estrés a lo largo de su vida, como es el caso de cambios de 

temperatura drásticos (Bakthisaran, Tangirala y Rao, 2015); independientemente 

de si se trata de calor extremo o frío intenso, dichos animales deben poder 

sobrevivir ante dichas temperaturas, ya que no todos los animales tienen la 

capacidad de hibernar o migrar a lugares con climas favorables (Cruz et al., 2017). 

 

Los animales incapacitados para migrar han desarrollado diferentes 

mecanismos o estrategias para tolerar estos climas, evitando así, que sus tejidos, 

citoplasma, células sean congelados en el caso de fríos intensos, o por el contrario, 

evitar que las células exploten debido al calor extremo (Storey y Storey, 2013). 

Aunque estos mecanismos varían en cada animal; existe una familia de genes 

denominados Hsp (Heat shock proteins) que codifican para las proteínas de choque 

térmico o también conocidas como proteínas anti-estrés (Hendrick y Hartl, 1993), 

las cuales se encuentran presentes en todos los organismos y como su nombre lo 

indica, tienen un papel fundamental ante eventos del estrés como: cambios de 

temperatura, déficit de agua, salinidad, radiación, exposición a metales pesados, 

tóxicos, entre otros factores estresantes (Feder y Hofmann, 1999; Simões, 

Rumjanek y  Margis, 2003; Richter, Haslbeck y Buchner, 2010; Yer, Baloglu y Ayan, 

2018). 

 

Las proteínas Hsp son moléculas generalmente conservadas que se 

encuentran encargadas de la localización, plegamiento, acumulación y degradación 

de otras proteínas tanto en el reino animal como en el vegetal (Hendrick y Hartl, 

1993). La sobreexpresión y acumulación de estas, al igual que la inducción de otras 

proteínas no constitutivas pertenecientes a la misma familia, es desencadenada 

cuando el organismo se encuentra bajo tensión; es decir, su sobre-expresión es 

“activada” ante estímulos, que pueden ser tanto internos como externos. Las 

proteínas Hsp, ante condiciones normales tienen una producción normal y continua, 

que se ve alterada ante condiciones estresantes que provocan el incremento de su 

expresión (Zhang et al., 2015). En otras palabras, las proteínas Hsp, actúan como 
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mecanismo de defensa cuando el organismo se ve afectado por algún tipo de estrés 

que provoca la desnaturalización de proteínas (Sharir, 2005; Morrow, Heikkila y 

Tanguay, 2006), por lo tanto, su función es amortiguar o disminuir el daño 

provocado por factores externos o internos, esto lo realizan, mediante el 

replegamiento o degradación de otras proteínas; disminuyendo así, efectos tóxicos 

provocados por el o los factores estresantes, aumentando así, la esperanza de vida 

tanto en células animales como vegetales (Tower, 2011).   

 

Las proteínas Hsp tuvieron su primer registro en 1974 después de observar 

que organismos del género Drosophila que fueron expuestos a estrés, tuvieron un 

gran incremento en la producción de las proteínas Hsp (Coronato, Girolamo, Salas, 

Spinelli y Laguens, 1999), especialmente cuando la diferencia de temperatura entre 

la ambiental y la experimental, varió alrededor de 5 ºC. Diversos estudios 

demuestran que, el género Drosophila se ha convertido en un modelo ideal para el 

entendimiento de la función de las proteínas Hsp, los tipos de respuesta ante 

choque térmico e incluso el envejecimiento (Morrow y Tanguay, 2003; Morrow, 

Samson, Michaud y Tanguay, 2004; Matzkin, Watts y Markow, 2009; Tower, 2011; 

Štětina, Koštál, y Korbelová, 2015). 

 

Después del primer registro, las proteínas Hsp han sido nombradas con el 

peso molecular de sus subunidades y por la homología de sus secuencias 

(Beaulieu, Arrigo y Tanguay, 1989; Bhole, Allikian y Tower, 2004; Zhang et al., 

2015). Así, se clasifican en seis subfamilias que son: Hsp 100, Hsp 90, Hsp 70, Hsp 

60, Hsp 40 y las sHsps que poseen tamaños de 12 a 42 kDa  (Beaulieu et al., 1989; 

Morrow y Tanguay, 2015; Guerrero y Guerrero, 2018). 

 

 Las proteínas cuyo peso molecular está entre los 12 a 42 kDa, son 

conocidas como Small heat shock proteins, cuya abreviatura es sHsps, la función 

individual específica de los Hsp que conforman esta familia, es todavía bizarra, sin 

embargo, se conoce que según la intensidad del estrés, las proteínas sHsps 22, 23, 

26 y 27, actúan y se acumulan en conjunto, para auxiliar y proteger a otras 

proteínas, de efectos provocados por factores estresantes, principalmente los 

relacionados con temperatura (Berger y Woodward, 1983; Beaulieu et al., 1989; 

Morrow y Tanguay, 2015). 



5 

 

 

Actualmente se han registrado 12 genes sHsps en Drosophila, de los cuales 

Hsp22, Hsp23, Hsp26, Hsp27, Hsp67Ba, Hsp67Bb, Hsp67Bc y CG4461 se 

encuentran localizados en el brazo izquierdo del tercer cromosoma, en una sección 

de 12 kb de la región 67B; mientras que, los genes sHsps l (2) efl, CG14207, 

CG13133 y CG7409 se encuentran vinculados a distintas regiones cromosómicas 

(Morrow y Tanguay, 2015; Jagla, Dubinska, Poovathumkadavil, Daczewska y Jagla, 

2018).  

 

Los genes sHsps en Drosophila, se caracterizan por constar de una 

secuencia codante simple, desprovista de regiones intronicas, a excepción de los  

sHsps l (2) efl, Hsp67Bb y CG14207. La localización de los genes sHsps 

generalmente es en un entorno de cromatina activa, lo cual, facilita la transcripción 

tanto dependiente como independiente del factor de choque térmico (HSF). 

Además, la activación transcripcional de los genes Hsp es facilitada gracias a la 

presencia de repeticiones de dinucleótidos GA presentes en todos los promotores 

Hsp en Drosophila, mismos que se unen a factores GAGA caracterizados por 

promover la configuración de cromatina abierta (Jagla et al., 2018).  

 

En cuanto a las familias Hsp, son chaperonas moleculares, es decir, son 

proteínas que median el plegamiento correcto de otras proteínas que tienen fallas 

en el plegamiento o tienen aminoácidos errados, corrigiendo y facilitando así, su 

correcta función, cabe la pena recalcar, que estas proteínas no forman parte de las 

estructuras proteicas que han replegado. Además, al igual que las Small Heat shock 

protein (sHsps), estas proteínas, ayudan a la recuperación de otras proteínas que 

han sido desnaturalizadas por factores estresantes; esto es posible, debido a que 

las proteínas Hsp reconocen a las proteínas afectadas y se unen a ellas impidiendo 

la agregación durante el estrés (Chávez y Sáenz, 2009).  

 

Los genes Hsp en Drosophila, al igual que los sHsps, se localizan en 

diferentes regiones del cromosoma tres; así, Hsp 68 se encuentra en la posición 

95D, Hsp 70 en las posiciones 87A y 87C, y Hsp 83 en la posición 63BC. Del mismo 

modo, estos genes, se caracterizan por la ausencia de intrones, a excepción del 

gen Hsp 83, mismo que posee un intron de 1131 pb (Holmgren, Corces, Marimoto, 
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Blackman y Melseson, 1981; Telonis, Heerwaarden, Johnson, Hoffmann y Sgro, 

2013; Xiao et al., 2019). 

  

El control de calidad de proteínas celulares, está dada por la presencia de 

proteínas Hsp, donde las sHsps, se unen a las proteínas desnaturalizadas evitando 

su agregación irreversible, este proceso es logrado gracias a la actividad 

chaperona. Al momento no se conoce que regiones de las sHsps son necesarias 

para la función chaperona, sin embargo, se ha postulado que esta actividad está 

relacionada con diferentes regiones hidrófobas que incluyen los tres dominios 

proteicos presentes en las sHsps (Anexo 1). La particularidad de la actividad 

chaperona de las sHsps, radica en que estos complejos oligoméricos unen varias 

cadenas polipeptídicas no nativas. La interacción entre las proteínas 

denaturalizadas y las sHsps son estables, formando complejos sustrato-chaperona. 

La liberación y replegamiento de las proteínas no nativas requiere de la interacción 

de las Hsp 70, mismas que permiten la reactivación de las proteínas unidas a las 

sHsps, que su vez, tienen una asociación con las proteínas Hsp 40 a través del 

dominio J (Anexo 1) y en ocasiones también se requiere la interacción de las Hsp 

100 (Sun y MacRae, 2005; Basha, O`Neill y Vierling, 2012; Xiao et al., 2019).   

 

El género Drosophila aparte de ser un conocido modelo de experimentación 

por tener un ciclo de vida corto, gran número de descendencia y una genética 

altamente desarrollada (Tower, 2011), también se caracteriza por tener una amplia 

distribución altitudinal entre sus especies; así, éstas se pueden distribuir desde el 

nivel del mar, hasta alrededor de los 5500 m s.n.m (Céspedes y Rafael, 2013). Este 

amplio rango de distribución y las adaptaciones que sufren estas especies para 

poder sobrevivir en diferentes pisos altitudinales sin afectar la localización de 

comida, búsqueda de pareja, futura descendencia y vida útil, son las que han 

permitido la diversificación de estas especies a diferentes ambientes y condiciones, 

lo cual, ha llevado al género Drosophila a ser uno de los más diversos (Dillon y 

Frazier, 2006). 

 

Las especies Drosophila mesophragmatica, Drosophila cashapamba y 

Drosophila machachensis son especies predominantemente andinas, que habitan 

en diferentes pisos altitudinales. Así, D. mesophragmatica se encuentra distribuida 
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desde los 3100 hasta los 3700 m s.n.m (Céspedes y Rafael, 2013), Drosophila 

cashapamba  se ha registrado a los 1700 m s.n.m y 2200 m s.n.m, mientras que, a 

Drosophila machachensis se la ha registrado actualmente solo a los 2200 m s.n.m. 

Debido a que estas tres especies tienen una distribución altitudinal elevada, son 

buenos modelos para el estudio de adaptación térmica, ya que como es conocido, 

ante mayor altitud, menor temperatura y menor concentración de oxígeno, por lo 

tanto, D. mesophragmatica, D. cashapamba y D. machachensis, para poder 

adaptarse a estos factores estresantes, tuvieron que sufrir modificaciones tanto a 

nivel morfológico, como molecular (Borda, 2018; Newman, Xiao y  Robertson, 

2005). 

   

En este estudio, se separó a las especies del género Drosophila en 6 

regiones geográficas. Donde la región neártica incluye el este de Canadá, este y 

oeste de Norteamérica y el norte de México; la región paleártica incluye a Europa, 

Asia al norte del Himalaya, África septentrional y parte norte y central de la 

península Arábica. La región neotrópica, incluye América central y sur de América; 

la región etiópica, incluye el norte de África, África subhariana, Madagascar e islas 

del océano Índico occidental. La región oriental incluye el Indo malaya, Asia del sur 

y oeste, Afganistan, Pakistan y sudeste de Asia. La región Australiana incluye 

Australia, Melanesia, Nueva Zelanda (Díaz, Hernández, León, y Quintero, 2020). 

 

Las regiones geográficas del mundo han sido divididas bajo diferentes 

parámetros como fronteras biogeográficas, geología, animales y plantas; no 

obstante, existen áreas separadas alrededor del mundo que tienen climas similares 

y por lo tanto, biomas similares. Estas áreas geográficas se caracterizan por tener 

una fisionomía única, resultado de la adaptación de las condiciones climáticas en 

estas zonas (Allca, 2017). Por lo tanto, no es extraño encontrar, que especies del 

género Drosophila se encuentren en regiones geográficas con condiciones 

climáticas completamente diferentes, debido a que dentro de estas regiones suelen 

existir áreas geográficas con biomas similares.  

 

Cada bioma, cuenta con una gran variedad de microhabitats, que a su vez 

conllevan a diferentes microclimas, por ejemplo, los bosques lluviosos tienen 

diferentes estructuras desde el suelo hasta el dosel de los árboles, mismos que 
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representan variaciones en los microclimas y el género Drosophila, al ser tan 

diverso, puede explotar un sinnúmero de microhabitats, como suelos, charcos, 

cactus, troncos y diferentes alturas en los árboles (Diepenbrock y Burrack; 

Scheffers, Edwards, Diesmos, Williams y Evans, 2013).    

 

El objetivo de este estudio es identificar la secuencia aminoacídica y analizar 

la divergencia de 7 dominios proteicos Hsp en D. mesophragmatica, D. 

cashapamba y D. machachensis respecto a la posible relación adaptativa con la 

altitud y región geográfica en la habitan estas especies.  
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3.1 OBJETIVOS 

 

3.1.1 OBJETIVO GENERAL 

 

Analizar la divergencia aminoacídica de 7 proteínas miembros de la familia 

Hsp (Hsp 22, Hsp 23, Hsp 26, Hsp 27, Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 83) presentes en el 

genoma de Drosophila mesophragmatica, Drosophila cashapamba y Drosophila 

machachensis indagando su posible adaptación con la altura y región geográfica 

en la que habitan.  

 

3.1.2  OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

 

 Identificar las secuencias nucleotídicas de los genes Hsp 22, Hsp 23, Hsp 

26, Hsp 27, Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 83 en los genomas de D. 

mesophragmatica, D. machachensis  y D. cashapamba. 

 

 Traducir las secuencias nucleotídicas de los genes  Hsp 22, Hsp 23, Hsp 26, 

Hsp 27, Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 83 en los genomas de D. mesophragmatica, 

D. machachensis  y D. cashapamba, y encontrar el dominio proteico 

perteneciente a cada familia Hsp. 

 

 Analizar la divergencia aminoacídica de los siete dominios proteicos Hsp en 

Drosophila mesophragmatica, Drosophila cashapamba y Drosophila 

machachensis añadiendo las secuencias de D. arizonae, D. ficusphila, D. 

hydei, D. melanogaster, D. navojoa, D. novamexicana y D. serrata, 

indagando su posible adaptación con la altura y la región en la que habitan.   
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4. MATERIALES Y MÉTODOS 

 

4.1 BASE DE DATOS DE GENES HSP EN GÉNERO DROSOPHILA   

 

Se descargó en formato FASTA la secuencia nucleotídica de los genes Hsp 

22, Hsp 23, Hsp 26, Hsp 27, Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 83 anotados en el Centro 

Nacional de Información Biotecnológica (NCBI) https://www.ncbi.nlm.nih.gov/gene 

y en Flybase de las especies D. arizonae, D. ficusphila, D. hydei, D. melanogaster, 

D. navojoa, D. novamexicana y D. serrata. Cada secuencia nucleotídica, fue 

clasificada por su respectiva familia Hsp para su posterior alineamiento y edición.   

4.2 IDENTIFICACIÓN DE LOS GENES HSP EN Drosophila 

mesophragmatica, D. cashapamba y D. machachensis   

 

Para la identificación de las secuencias de los genes Hsp en las tres 

especies en estudio, se utilizó el programa informático BioLinux (Field et al., 2006) 

y se creó una base de datos con los genomas ensamblados. Una vez creada la 

base de datos con D. mesophragmatica, D. cashapamba y D. machachensis se 

realizó un alineamiento entre los nucleótidos del genoma en estudio y el gen 

referencial. Cabe la pena recalcar, que todas las secuencias de genes Hsp 

utilizadas como referencia, fueron de Drosophila melanogaster.  

 

Una vez obtenidos los alineamientos, se escogió el alineamiento con el 

menor valor e, es decir, el alineamiento con mayor coincidencia o similaridad entre 

el genoma y el gen estudiado.  

 

Identificadas las secuencia de interés de los genes Hsp en los genomas de 

Drosophila mesophragmatica, Drosophila cashapamba y Drosophila 

machachensis, se procedió a la extracción de las mismas con el comando seqret 

presente en el programa Biolinux (Field et al., 2006). 

 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/gene
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Para la obtención de un gráfico que muestre el alineamiento del gen extraído 

con las similitudes de los genes Hsp de D. melanogaster, se utilizó el paquete dotter 

presente en Biolinux (Field et al., 2006), este mostró en un plano cartesiano la 

posición del gen Hsp  de D. melanogaster en el eje “x” y la posición del fragmento 

extraído del genoma de D. mesophragmatica, D.cashapamba o D.machachensis, 

en el eje “y”. Una vez determinadas las zonas de variación en el gráfico, se procedió 

a la anotación del código de identificación de estas regiones para la extracción de 

estas secuencias. 

 

Con la utilización del software Artemis  (Carver, Harris, Berriman, Parkhill, y 

McQuillan, 2011), se analizó y anotó la presencia o ausencia de Open Reading 

Frame (ORFs) de los genes Hsp de las especies estudiadas. El archivo final creado 

en Artemis (Carver et al., 2011)  con las regiones codificantes fueron guardadas en 

formato EMBL. 

 

4.3 BUSQUEDA MEGABLAST DE NUCLEOTIDO-NUCLEOTIDO ENTRE 

Drosophila mesophragmatica, D. cashapamba, D. machachensis  Y LA BASE 

DE DATOS DEL NCBI 

 

Las secuencias nucleotídicas obtenidas mediante el programa Biolinux (Field 

et al., 2006) de D.mesopragmatica, D. cashapamba y D. machachensis, fueron 

alineadas con todas las especies presentes en el NCBI, para esto se realizó un 

megablast, es decir, con alineamiento con alta similaridad. 

 

Este procedimiento, se efectuó con el objetivo de confirmar que las 

secuencias obtenidas en Biolinux (Field et al., 2006) correspondían a los 

respectivos genes Hsp 22, Hsp 23, Hsp 26, Hsp 27, Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 83 según 

la especie en estudio. 
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4.4 ALINEAMIENTO Y COMPARACIÓN DE GENES HSP ENTRE Drosophila 

mesophragmatica, D. cashapamba, D. machachensis Y LAS ESPECIES DEL 

GÉNERO Drosophila OBTENIDAS EN LA BASE DE DATOS DEL NCBI  

 

Cada gen Hsp 22, Hsp 23, Hsp 26, Hsp 27, Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 83 de D. 

mesophragmatica, D. cashapamba y D. machachensis fueron alineados con los 

respectivos genes Hsp de las especies D. arizonae, D. ficusphila, D. hydei, D. 

melanogaster, D. navojoa, D. novamexicana y D. serrata.  

 

El alineamiento múltiple se realizó con todas las especies y con cada una de 

las 4 familias de los genes Hsp, de modo individual, identificando así, las regiones 

con mayor similitud y cortando los extremos no útiles para el estudio. El programa 

utilizado para el alineamiento múltiple y la edición de las secuencias fueron 

realizadas con el programa Bioedit (Hall, 1999) de Windows. 

 

4.5 TRADUCCIÓN DE LAS SECUENCIAS HSP EN Drosophila 

mesophragmatica, D. cashapamba, D. machachensis Y LAS ESPECIES DEL 

GÉNERO Drosophila OBTENIDAS EN LA BASE DE DATOS DEL NCBI 

 

Para facilitar el análisis de divergencia, se ingresó cada secuencia 

previamente editada en Bioedit (Hall, 1999) a la base de datos Pfam (El-Gebali et 

al., 2019) en línea con el siguiente URL: http://pfam.xfam.org/. Esta página web 

arrojo los dominios presentes en la secuencia analizada, se escogió y descargó el 

dominio relacionado con la función de choque térmico (Hsp).  

 

Las secuencias obtenidas fueron alineadas mediante la herramienta 

accesoria ClustalW versión 1.4 (Thompson, Higging y Gibson, 1994) presente en el 

programa Bioedit (Hall, 1999). En caso de ser necesario, las secuencias fueron 

editadas para facilitar el posterior análisis de divergencia.  

 

http://pfam.xfam.org/
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4.6 CLASIFICACIÓN DE Drosophila mesophragmatica, D. cashapamba, D. 

machachensis, D. arizonae, D. ficusphila, D. hydei, D. melanogaster, D. 

navojoa, D. novamexicana Y D. serrata EN LAS REGIONES GEOGRÁFICAS Y 

ALTITUDES EN LAS QUE HABITAN ESTAS ESPECIES.  

 

Se utilizó las coordenadas GPS obtenidas en la base de datos TaxoDros, 

disponible en: http://evolution.ibmc.up.pt/node/15. Con las coordenadas de latitud y 

longitud, se procedió a encontrar la altura mediante el programa Google earth en 

línea.  

 

Para la clasificación de regiones geográficas, se insertaron las coordenadas 

de latitud y longitud en Googlemaps en línea; este nos arroja la ubicación exacta 

de las coordenadas, con lo cual se procedió a clasificarlas según las regiones 

geográficas.  

 

Cabe la pena recalcar que todas las coordenadas presentes en TaxoDros, 

son resultado de muestreos realizados alrededor del mundo. 

 

4.7 ANÁLISIS DE DIVERGENCIA DE LOS DOMINIOS PROTEICOS HSP EN 

FUNCIÓN A LA REGIÓN GEOGRÁFICA EN LA QUE HABITAN Drosophila 

mesophragmatica, D. cashapamba, D. machachensis Y LAS ESPECIES 

SELECCIONADAS DEL NCBI 

 

Para analizar la presencia o ausencia de una relación entre las variaciones 

de los dominios proteicos Hsp y la región geográfica en la que habitan estas 

especies, se realizó un dendrograma por cada secuencia aminoacídica 

correspondiente a los dominios Hsp  22, Hsp 23, Hsp 26, Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 83.  

 

El dendrograma se realizó con el programa MEGA (Molecular Evolutionary 

Genetics Analysis) (Kumar, Stecher, Li, Knyaz y Tamura, 2018), bajo el método 

estadístico de máxima verosimilitud (Maximum likelihood), debido a que este nos 

http://evolution.ibmc.up.pt/node/15
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permitiría obtener dendrogramas más precisos respecto a las secuencias 

estudiadas (Saitou y Nei, 1987).  

 

El test de la filogenia utilizado, fue Bootstrap con 100 repeticiones con el 

modelo de sustitución WAG, este modelo es el ideal para el estudio  de reemplazo 

de aminoácidos en aplicaciones que no son necesariamente de filogenética, como 

es el caso de este estudio, siendo así, utilizado mayormente en aplicaciones en las 

que se enfatiza la detección de homologías entre secuencias (Whelan y Goldman, 

2016). 

 

Para el análisis geográfico, los rangos de distribución de las especies en 

estudio, se caracterizaron en seis regiones (OR: Oriental; PA: Paleártica; NE: 

Neártica; NT: Neotrópica; AU: Australiana y ANT: Antártica); y sus respectivas 

combinaciones (NE+NT: Neártica y Neotrópica; AU+ET: Australiana y Etiópica; 

OR+PA: Oriental y Paleártica). Cada región geográfica y sus combinaciones, fueron 

representadas mediante diferentes esferas en las ramas de los dendrogramas.  La 

distribución geográfica obtenida mediante TaxoDros, de las 10 especies en estudio, 

se muestra en la Tabla 1. 

 

Tabla 1. Distribución geográfica obtenida de TaxoDros de las 10 

especies en estudio 

 

Género Subgénero Grupo Especie Distribución  

Drosophila  Drosophila  D. machachensis  Neotrópica 

Drosophila  Drosophila mesophragmatica  D. mesophragmatica Neotrópica, Oriental 

Drosophila  Drosophila mesophragmatica  D. cashapamba  Neotrópica 

Drosophila  Drosophila repleta D. arizonae Etiópica, Neártica, Neotrópica  

Drosophila  Sophophora melanogaster D. ficusphila Australiana, Oriental, Paleártica 

Drosophila  Drosophila repleta D. hydei  
Australiana, Etiópica, Neártica, 
Neotrópica, Oriental, Paleártica 

Drosophila  Drosophila repleta D. navojoa Neártica, Neotrópica  

Drosophila  Drosophila virilis D. novamexicana  Neártica, Neotrópica  

Drosophila  Sophophora melanogaster D. serrata 
Antártica, Australiana, Etiópica, 
Neotrópica, Oriental  

Drosophila  Sophophora melanogaster D. melanogaster Cosmopolita  
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5. RESULTADOS 

5.1  BASE DE DATOS DE LOS GENES HSP PRESENTES EN NCBI DE 

ESPECIES DEL GÉNERO Drosophila  

 

La búsqueda de los genes Hsp 22, Hsp 23, Hsp 26, Hsp 27, Hsp 68, Hsp 70 

y Hsp 83 en el NCBI, resultó en la obtención de una base de datos de 10 especies 

del género Drosophila, donde D. ficusphila, D. serrata y D. melanogaster, 

pertenecen al subgénero Sophophora, mientras que, D. hydei, D. navojoa, D. 

novamexicana y D. arizonae pertenecen al subgénero Drosophila.  

 

Los códigos de identificación, peso molecular, localización y tamaño de los 

genes Hsp de cada especie, se encuentran en la Tabla 2.  

 

Tabla 2. Caracterización de los genes Hsp 22, Hsp 23, Hsp 26, Hsp 27, Hsp 68, 
Hsp 70 y Hsp 83 de Drosophila arizonae, D. ficusphila, D. hydei, D. navojoa, 
D. novamexicana, D. serrata presentes en el NCBI 
 

Especie  Hsp  Gene ID Localización  Pares de bases  Anotación  

D. arizonae Hsp22 108613830 7012616..7013374 759 Genoma  

D. ficusphila Hsp22 108096308 1..802 802 Predicho 

D. hydei Hsp22 111595146 1..987 987 Predicho 

D. navojoa hsp22 108658122 1..1098 1098 Predicho 

D. novamexicana  hsp22 115770106 1..875 875 Predicho 

D. serrata hsp22 110190604 1..1014 1014 Predicho 

D. melanogaster Hsp22   3772576 9372931..9374964                    2033 Genoma 

D. arizonae hsp23 108614715 1..640 640 Predicho 

D. ficusphila hsp23 108096307 1..1018 1018 Predicho 

D. hydei hsp23 111603974 1..1164 1164 Predicho 

D. navojoa hsp23 108652529 1..675 675 Predicho 

D. novamexicana hsp23 115770110 1..963 963 Predicho 

D. serrata hsp23 110190537 1..1030 1030 Predicho 

D. melanogaster  Hsp 23  39077 9381882..9382765 884 Genoma 

D. arizonae hsp26 108613826 1..684 684 Predicho 

D. ficusphila hsp26 108096304 1..1016 1016 Predicho 

D. hydei hsp26 111595142 1..893 893 Predicho 

D. navojoa hsp26 108651792 1..808 808 Predicho 

D. novamexicana  hsp26 115770445 1..856 856 Predicho 

D. serrata hsp26 110190595 1..1046 1046 Predicho 

D. melanogaster Hsp 26  39075 9376418..9377427 1010 Genoma 
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5.2 IDENTIFICACIÓN DE LOS GENES HSP EN Drosophila 

mesophragmatica, D. cashapamba Y D. machachensis 

 

La exhaustiva búsqueda de los genes Hsp en los genomas completos de D. 

mesophragmatica, D. cashapamba y D. machachensis, mediante la utilización de 

los genes Hsp de D. melanogaster como secuencias de referencia, resultó en la 

identificación de una sola secuencia nucleotídica por cada gen Hsp 22, Hsp 23, Hsp 

26, Hsp 27, Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 83 en el caso de D. mesophragmatica (Tabla 3) 

y D. cashapamba (Tabla 3), mientras que, en D. machachensis (Tabla 3) se 

encontraron varias secuencias nucleotídicas cortas de los genes Hsp 22, Hsp 23, 

Hsp 26 y Hsp 27 a lo largo del genoma. 

D. arizonae hsp27 108613827 1..967 967 Predicho 

D. ficusphila hsp27 108096448 1..1131 1131 Predicho 

D. hydei hsp27 111601696 1..908 908 Predicho 

D. navojoa hsp27 108652516 1..814 814 Predicho 

D. novamexicana hsp27 115770426 1..1022 1022 Predicho 

D. serrata hsp27 110190596 1..824 824 Predicho 

D. melanogaster Hsp 27  39078 9384063..9385694 1632 Genoma 

D. arizonae hsp68 108612285 1..1938 1938 Predicho 

D. ficusphila hsp68 108091996 192..2102 1910 Predicho 

D. hydei hsp68 111604194 1..2646 2646 Predicho 

D. navojoa hsp68 108658722 1..1969 1969 Predicho 

D. novamexicana hsp68 115764083 1..2258 2258 Predicho 

D. serrata hsp68 110191071 1..2020 2020 Predicho 

D. melanogaster Hsp 68  42852 24055080..24057310 2231 Genoma 

D. arizonae hsp70 108613909 1..1741 1741 Predicho 

D. ficusphila hsp70 108086915 1..3229 3229 Predicho 

D. hydei hsp70 111600965 1..2828 2828 Predicho 

D. navojoa hsp70 108651228 1..3236 3236 Predicho 

D. novamexicana hsp70 115770077 1..2887 2887 Predicho 

D. serrata hsp70 110189874 1..2851 2851 Predicho 

D. melanogaster Hsp 70   48582 12505793..12508139 2347 Genoma  

D. arizonae hsp83 108613601 1..2498 2498 Predicho 

D. ficusphila hsp83 108099150 1..2719 2719 Predicho 

D. hydei hsp83 111598466 1..2541 2541 Predicho 

D. navojoa hsp83 108650751 1..2368 2368 Predicho 

D. novamexicana hsp83 115769351 1..2750 2750 Predicho 

D. serrata hsp83 110182799 1..2717 2717 Predicho 

D. melanogaster Hsp 83   38389 3192969..3197059 2960 Genoma 
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Las secuencias nucleotídicas de los genes Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 83 en D. 

machachensis fue de una sola por gen (Tabla 3).   

 

Tabla 3. Caracterización de las secuencias nucleotídicas obtenidas de 

los genes Hsp de Drosophila mesophragmatica, D. cashapamba y D. 

machachensis  

Especie  Hsp  Pares de bases  

Sentido de la cadena 
nucleotídica respecto 
a D. melanogaster  

Número de 
secuencias por gen 
Hsp 

D. mesophragmatica 22 481     

D. mesophragmatica 23 519     

D. mesophragmatica 26 580 Inverso   

D. mesophragmatica 27 313 Inverso   

D. mesophragmatica 68 1812 Inverso   

D. mesophragmatica 70 1823 Inverso   

D. mesophragmatica 83 2163     

D. cashapamba  22 346     

D. cashapamba  23 560     

D. cashapamba  26 311 Inverso   

D. cashapamba  27 312 Inverso   

D. cashapamba  68 1817     

D. cashapamba  70 916     

D. cashapamba  83 2159     

D. machachensis 22 238 Inverso 1 

D. machachensis 22 480   2 

D. machachensis 22 439   3 

D. machachensis 22 211   4 

D. machachensis 23 323   1 

D. machachensis 23 216   2 

D. machachensis 23 327 Inverso 3 

D. machachensis 23 293 Inverso 4 

D. machachensis 23 554 Inverso 5 

D. machachensis 23 340   6 

D. machachensis 23 324   7 

D. machachensis 26 263 Inverso 1 

D. machachensis 26 245   2 

D. machachensis 26 218   3 

D. machachensis 26 312 Inverso 4 

D. machachensis 26 210 Inverso 5 

D. machachensis 26 742 Inverso 6 

D. machachensis 26 315   7 

D. machachensis 
D. machachensis 

27 302 Inverso 1 

27 316 Inverso 2 
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D. machachensis 27 467 Inverso 3 

D. machachensis 27 364 Inverso 4 

D. machachensis 27 221 Inverso 5 

D. machachensis 68 1830     

D. machachensis 70 1941 Inverso   

D. machachensis 83 2160     

 

5.3 BUSQUEDA MEGABLAST DE NUCLEOTIDO-NUCLEOTIDO ENTRE 

Drosophila mesophragmatica, D. cashapamba, D. machachensis Y LA BASE 

DE DATOS DEL NCBI 

 

El alineamiento de las secuencias de los genes Hsp de las tres especies en 

estudio, con la base de nucleótidos del NCBI, mostró alta similaridad con los 

respectivos pesos moleculares de los genes Hsp en D. mesophragmatica y D. 

cashapamba, por lo tanto, se confirmó, que las secuencias obtenidas mediante el 

programa Biolinux (Field et al., 2006) corresponden a las secuencias nucleotídicas 

de los genes Hsp analizados respectivamente.  

 

Drosophila machachensis, al tener varias secuencias nucleotídicas 

correspondientes a un mismo peso molecular de los genes Hsp y al ser estas de 

pocas pares de bases, se escogió para el análisis la secuencia que tuvo alta 

similaridad con su respectivo peso molecular, que en el caso de Hsp 22, fue la 

secuencia 2 con 480 pares de bases (Tabla 3), en Hsp 23, la secuencia 5 con 554 

pares de bases (Tabla 3), en Hsp 26, la secuencia 6 con 742 pares de bases (Tabla 

3) y en Hsp 27 la secuencia 3 con 467 pares de bases (Tabla 3).  

5.4 TRADUCCIÓN DE LAS SECUENCIAS HSP EN D. mesophragmatica, D. 

cashapamba, D. machachensis Y LAS ESPECIES DEL GÉNERO Drosophila 

OBTENIDAS EN LA BASE DE DATOS DEL NCBI  

 

Se obtuvo la región aminoacídica correspondiente al dominio proteico de 

choque térmico (Hsp) de cada gen y  especie en estudio; los dominios encontrados 

se encuentran en la Tabla 4.  
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Las secuencias aminoacídicas y el alineamiento múltiple de las proteínas 

codificadas por los genes Hsp 22, Hsp 23, Hsp 26, Hsp 27, Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 

83 se encuentran en los Anexos 2, 3, 4, 5, 6, 7 y 8 respectivamente.  

 

 

Tabla 4. Descripción del tipo de dominio proteico encontrado en la 

traducción de las secuencias nucleotídicas Hsp en las 10 especies 

analizadas del género Drosophila  

 

HSP  Family Description  Entry Type Clan Envelope 

     Start       End 

Hsp 22 D. machachensis  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 59 158 

Hsp 22 D. mesophragmatica  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 59 157 

Hsp 22 D. cashapamba  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 17 114 

Hsp 22 D. arizonae  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 92 190 

Hsp 22 D. ficusphila  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 99 196 

Hsp 22 D. hydei Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 171 269 

Hsp 22 D. navojoa  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 99 197 

Hsp 22 D. novamexicana  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 139 237 

Hsp 22 D. serrata Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 129 226 

Hsp 22 D. melanogaster Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 497 594 

Hsp 23 D. machachensis  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 63 161 

Hsp 23 D. mesophragmatica Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 76 172 

Hsp 23 D. cashapamba  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 385 483 

Hsp 23 D. arizonae  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 72 170 

Hsp 23 D. ficusphila  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 143 241 

Hsp 23 D. hydei Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 96 194 

Hsp 23 D. navojoa Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 75 173 

Hsp 23 D. novamexicana  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 128 226 

Hsp 23 D. serrata  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 147 245 

Hsp 23 D. melanogaster  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 101 199 

Hsp 26 D. machachensis  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 84 181 

Hsp 26 D. mesophragmatica Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 87 184 

Hsp 26 D. cashapamba  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 1 96 

Hsp 26 D. arizonae  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 88 185 

Hsp 26 D. ficusphila  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 149 247 

Hsp 26 D. hydei  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 116 213 

Hsp 26 D. navojoa Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 92 189 

Hsp 26 D. novamaxicana Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 123 220 

Hsp 26 D. serrata Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 162 259 

Hsp 26 D. melanogaster Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 160 258 

Hsp 27 D. mesophragmatica Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 1 96 

Hsp 27 D. machachensis  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 24 121 
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Hsp 27 D. cashapamba  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 1 96 

Hsp 27 D. arizonae Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 186 286 

Hsp 27 D. ficusphila  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 125 222 

Hsp 27 D. hydei Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 110 205 

Hsp 27 D. navojoa Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 116 213 

Hsp 27 D. novamexicana Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 112 209 

Hsp 27 D. serrata  Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 107 207 

Hsp 27 D. melanogaster Hsp20 Hsp20/alpha crystallin family Domain Cl0190 124 221 

Hsp 68 D. mesophragmatica Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 5 603 

Hsp 68 D. machachensis Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 4 609 

Hsp 68 D. cashapamba Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 1 605 

Hsp 68 D. arizonae  Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 3 608 

Hsp 68 D. ficusphila  Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 3 608 

Hsp 68 D. hydei Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 235 840 

Hsp 68 D. navojoa Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 11 616 

Hsp 68 D. novamexicana Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 70 675 

Hsp 68 D. serrata Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 10 615 

Hsp 68 D. melanogaster Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 71 676 

Hsp 70 D. mesophragmatica Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 6 607 

Hsp 70 D. machachensis Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 6 612 

Hsp 70 D. cashapamba Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 1 304 

Hsp 70 D. arizonae Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 44 459 

Hsp 70 D. ficusphila Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 83 768 

Hsp 70 D. hydei Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 109 765 

Hsp 70 D. navojoa Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 89 776 

Hsp 70 D. novamexicana Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 14 671 

Hsp 70 D. serrata Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 85 740 

Hsp 70 D. melanogaster Hsp70 Hsp 70 protein Domain ClO108 83 689 

Hsp 83 D. mesophragmatica Hsp 90 Hsp 90 protein  Domain  189 715 

Hsp 83 D. machachensis  Hsp 90 Hsp 90 protein  Domain  185 710 

Hsp 83 D. cashapamba Hsp 90 Hsp 90 protein  Domain  184 710 

Hsp 83 D. arizonae Hsp 90 Hsp 90 protein  Domain  189 715 

Hsp 83 D. ficusphila  Hsp 90 Hsp 90 protein  Domain  238 765 

Hsp 83 D. hydei Hsp 90 Hsp 90 protein  Domain  236 762 

Hsp 83 D. navojoa Hsp 90 Hsp 90 protein  Domain  184 709 

Hsp 83 D. novamexicana  Hsp 90 Hsp 90 protein  Domain  233 757 

Hsp 83 D. serrata Hsp 90 Hsp 90 protein  Domain  243 768 

Hsp 83 D. melanogaster  Hsp 90 Hsp 90 protein  Domain  694 1220 
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5.5 ANÁLISIS DE DIVERGENCIA DE LOS DOMINIOS PROTEICOS HSP EN 

FUNCIÓN A LA REGIÓN GEOGRÁFICA EN LA QUE HABITAN Drosophila 

mesophragmatica, D. cashapamba, D. machachensis Y LAS ESPECIES 

SELECCIONADAS DEL NCBI 

 

Se obtuvo un dendrograma por secuencia aminoacídica de Hsp estudiada, 

estos se encuentran en las Figuras 1, 2, 3, 4, 5, 6 y 7 respectivamente, alado del 

nodo se encuentra el valor de bootstrap. Aunque el valor idóneo ha sido de gran 

discusión, se ha estandarizado que un buen valor de bootstrap para confiar en la 

robustez de una reconstrucción filogenética, es del 70% al 100% especialmente en 

los estudios en los que se busca encontrar un ancestro a partir de taxones 

terminales; sin embargo, cuando el objetivo es la detección de homología entre 

secuencias, se acepta como confiable un valor mayor al 50% (Hillis y Bull, 1993).  

 

 

 

 

 

Figura 1. Dendrograma de máxima verosimilitud del dominio proteico 
sHsp 22 en 10 especies del género Drosophila. El dendrograma se 
generó con el programa MEGA, utilizando el modelo de sustitución 
WAG. Los números presentes en los nodos indican los valores de 
soporte medidos por la probabilidad posterior. Las esferas presentes 
en las ramas, representan la distribución geográfica de cada especie 
(Tabla 1).  
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Figura 2. Dendrograma de máxima verosimilitud del dominio proteico 
sHsp 23 en 10 especies del género Drosophila. El dendrograma se 
generó con el programa MEGA, utilizando el modelo de sustitución 
WAG. Los números presentes en los nodos indican los valores de 
soporte medidos por la probabilidad posterior. Las esferas presentes 
en las ramas, representan la distribución geográfica de cada especie 
(Tabla 1).  
 

 

 

 

Figura 3. Dendrograma de máxima verosimilitud del dominio proteico 
sHsp 26 en 10 especies del género Drosophila. El dendrograma se 
generó con el programa MEGA, utilizando el modelo de sustitución 
WAG. Los números presentes en los nodos indican los valores de 
soporte medidos por la probabilidad posterior. Las esferas presentes 
en las ramas, representan la distribución geográfica de cada especie 
(Tabla 1).  
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Figura 4. Dendrograma de máxima verosimilitud del dominio proteico 
sHsp 27 en 10 especies del género Drosophila. El dendrograma se 
generó con el programa MEGA, utilizando el modelo de sustitución 
WAG. Los números presentes en los nodos indican los valores de 
soporte medidos por la probabilidad posterior. Las esferas presentes 
en las ramas, representan la distribución geográfica de cada especie 
(Tabla 1).  

 

 
 

Figura 5. Dendrograma de máxima verosimilitud del dominio proteico 
Hsp 68 en 10 especies del género Drosophila. El dendrograma se 
generó con el programa MEGA, utilizando el modelo de sustitución 
WAG. Los números presentes en los nodos indican los valores de 
soporte medidos por la probabilidad posterior. Las esferas presentes 
en las ramas, representan la distribución geográfica de cada especie 
(Tabla 1).  
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Figura 6. Dendrograma de máxima verosimilitud del dominio proteico 
Hsp 70 en 10 especies del género Drosophila. El dendrograma se 
generó con el programa MEGA, utilizando el modelo de sustitución 
WAG. Los números presentes en los nodos indican los valores de 
soporte medidos por la probabilidad posterior. Las esferas presentes 
en las ramas, representan la distribución geográfica de cada especie 
(Tabla 1).  

 

 

Figura 7. Dendrograma de máxima verosimilitud del dominio proteico 
Hsp 83 en 10 especies del género Drosophila. El dendrograma se 
generó con el programa MEGA, utilizando el modelo de sustitución 
WAG. Los números presentes en los nodos indican los valores de 
soporte medidos por la probabilidad posterior.  Las esferas presentes 
en las ramas, representan la distribución geográfica de cada especie 
(Tabla 1). 
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Figura 8. Registro de la distribución altitudinal de 10 especies del 
género Drosophila.  
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Distribución altitudinal de 10 especies del género 
Drosophila

1  =   D. arizonae              2  =  D. ficusphila               3  =  D. hydei             4  =  D. melanogaster      

5  =  D. navojoa                6  =  D. novamexicana       7  =  D. serrata           8  =  D. mesophragamatica 

9  =  D. machachensis      10 = D. cashapamba  
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6. DISCUSIÓN 

 

Para desentrañar la posible relación de divergencia de los dominios 

proteicos Hsp respecto a la altitud y la región geográfica en la que habitan estas 

especies, se analizó cada variable de modo individual.  

6.1 Relación de la divergencia de los small Hsp respecto a la altura y las 

regiones geográficas en las que habitan Drosophila mesophragmatica, D. 

cashapamba y D. machachensis incluyendo en el análisis a D. arizonae, D. 

ficusphila, D. hydei, D. melanogaster, D. navojoa, D. novamexicana y D. 

serrata 

 

La Figura 1 muestra un dendrograma de máxima verosimilitud creado con 

los dominios proteicos de Hsp 22 en 10 especies del género Drosophila; bajo este 

esquema,  D. arizonae y D. navojoa se agrupan cercanamente, lo que permite inferir 

que la similitud en la variación aminoacídica entre sus secuencias es alta, por lo 

tanto, bajo la hipótesis de este estudio, se esperaría que estas dos especies 

compartan o se encuentren en gradientes altitudinales similares. Dicha hipótesis se 

cumple entre estas 2 especies, donde, D. arizonae ha sido muestreada desde los 

0 a 2758 m s.n.m y D. navojoa, desde los 5 a los 1378 m s.n.m, por lo tanto, ambas 

especies comparten una distribución en altitudes bajas, sin embargo, D. arizonae 

se puede distribuir en altitudes mayores que D. navojoa. Dicha diferencia en la 

altitud alcanzada por D. arizonae, es mayor a 1000 m en comparación a D. navojoa, 

lo cual, implicaría variaciones en las condiciones climáticas. Puesto que, se espera 

que por cada incremento de 100m de altitud, exista un descenso de temperatura 

de 1 °C y de ~0,6 °C cuando existe condensación de aire (Allca, 2017). 

 

Bajo este conocimiento, se esperaría que los especímenes de D. navojoa 

que habitan en mayor altitud respecto a D. arizonae, hayan tenido que sufrir una 

mayor variación en las proteínas Hsp para adaptarse a altitudes mayores, debido a 

que se ha informado en experimentaciones con D. melanogaster, que la 
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sobreexpresión de estas proteínas, se ven influenciadas visiblemente cuando la 

temperatura varía alrededor de 5°C (Coronato et al., 1999).  

 

A pesar de que las small heat shock protein están estrechamente 

relacionados con la resistencia a cambios de temperatura, cada proteína 

perteneciente a esta familia, tiene una “función específica”. La presencia de Hsp 

22, está estrechamente relacionada con la vida útil (Morrow et al., 2004), y se ha 

comprobado experimentalmente que la sobreexpresión de esta, incrementa la 

esperanza de vida hasta en un 30% cuando las células son sometidas a factores 

estresantes, por lo tanto, actúa como un efecto protector ante lesiones oxidativas, 

ambientales y el envejecimiento (Štětina et al., 2015; Zhao, 2005). Lo cual también 

podría tener una influencia en la adaptación a climas más o menos cálidos, debido 

a que el envejecimiento está dado por acumulación de proteínas alteradas y tanto 

el estrés térmico como oxidativo provocan la alteración de proteínas, lo que deriva 

en la disminución en la esperanza de vida.  

 

La sobreexpresión de las proteínas Hsp 22 va aumentando la resistencia 

contra el estrés térmico, disminuyendo así la sensibilidad de las células contra estos 

factores estresantes (Zhao, 2005) dando como resultado, mayor tolerancia a los 

cambios térmicos y una respuesta más rápida ante choque térmico (Štětina et al., 

2015; Jagla, Dubińska-Magiera, Poovathumkadavil, Daczewska, y Jagla, 2018). 

Por esta razón, este estudio contrastó la posibilidad de que las variaciones 

aminoacídicas encontradas en los dominios proteicos Hsp se puedan deber a una 

adaptación generada en las células de estas especies para poder encontrarse en 

estos gradientes altitudinales debido a que en los ecosistemas de montaña en los 

que habitan generalmente la familia Drosophilidae, tienen una característica 

llamativa, y es que a distancias relativamente cortas, estos ecosistemas sufren 

cambios ambientales robustos provocados generalmente por los diferentes 

gradientes de altitud en la montaña (Körner, 2007). Por lo cual, cada piso altitudinal 

implicarían diferentes factores estresantes, en los cuales, las proteicas Hsp podrían 

ser la respuesta adaptativa frente al estrés climático en Drosophila (Allca, 2017).  
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El dendrograma presente en la Figura 1 también incluye en el mismo grupo 

de D. arizonae y D. navojoa a D. hydei, D. mesophragmatica, D. cashapamba y D. 

machachensis, cuya distribución altitudinal detallada se encuentra en la Figura 8. 

 

Aunque los rangos altitudinales entre estas especies varían entre sí, existen 

pisos altitudinales en común, es decir, D. hydei se puede distribuir desde los 0 a los 

3300 m. s.n.m, mientras que D. mesophragmatica, D. cashapamba y D. 

machachensis se distribuyen desde los 234-5269, 1700-2220 y a los  2220  m s.n.m 

respectivamente, por lo tanto, estas 4 especies podrían compartir temperaturas 

similares, a pesar de que sus rangos por especies puedan ser menores o mayores 

respecto a las otras especies, lo cual explicaría su agrupación cercana en la Figura 

1.  

 

Las únicas dos especies que no compartirían rangos altitudinales, serian D. 

cashapamba y D. machachensis, debido a que el piso altitudinal tope de D. 

cashapamba, coincide con el inicio de la distribución altitudinal de D. machachensis, 

no obstante, tanto D. cashapamba como D. machachensis, son especies poco 

estudiadas hasta el momento, por ende, existen pocos muestreos de las mismas, 

razón por la cual, se podría esperar que se encuentren distribuidas en otros pisos 

altitudinales en los que todavía no se ha estudiado a estas especies.  

 

La distribución altitudinal de D. mesophragmatica es muy llamativa, ya que 

se distribuye en casi todos los pisos altitudinales, lo cual implica grandes cambios 

tanto en el clima como en el tipo de vegetación; las proteínas Hsp 22 al ser 

protectoras ante choques térmicos y estar relacionadas con la vida útil (Štětina et 

al., 2015; Zhao, 2005; Jagla et al., 2018), nos permitirían inferir que fueron 

esenciales en la adaptación climática que tuvo que sufrir esta especie para 

adaptarse a todos los pisos altitudinales y cambios en la temperatura, debido a que 

la regulación de las proteínas Hsp 22 de modo natural, son reguladas ante 

diferentes tensiones tanto internas como externas, y cada vez que la especie es 

expuesta a un factor estresante, aumenta la resistencia celular ante dicho factor 

(Zhao, 2005; Jagla et al., 2018).  
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En la Figura 1, se evidencia una segunda agrupación, donde se puede notar 

que D. ficusphila y D. melanogaster, se encuentran agrupadas cercanamente, esto 

se puede deber a que las alturas en las que habitan estas especies son muy 

similares, donde D. ficusphila se encuentra desde los 9 hasta los 2575 m s.n.m y 

D. melanogaster se ha encontrado desde los 3 hasta los 3258 m s.n.m, por lo tanto, 

estas dos especies, no solo compartirían la altitud en la que habitan, si no, también 

las condiciones y tensiones climáticas que implican estos rangos altitudinales 

(Allca, 2017). 

 

En la misma agrupación en la que se encuentra D. ficusphila y D. 

melanogaster, se incluye a D. serrata y D. novamexicana, cuyos rangos 

altitudinales, van desde los 2 hasta los 1091 m s.n.m en el caso de D. serrata y 

desde los 19 hasta los 3031 m s.n.m en D. novamexicana.  

 

D. novamexicana comparte altitudes con todas las especies en las que se 

encuentra agrupada en la Figura 1; mientras que D. serrata, D. fiscusphila y D. 

melanogaster, aparte de compartir altitudes entre sí, su agrupación las ubica de 

modo jerárquico en cuanto a las altitudes en las que pueden ser encontradas, ya 

que D. serrata alcanza hasta los 1091 m s.n.m, seguido por D. ficusphila que 

alcanza los 2575 m s.n.m y por D. melanogaster que puede llegar hasta los 3258 

m s.n.m, lo cual indicaría que entre cada especie hay una diferencia en altitud de 

1000 m. Esto nos permitiría inferir que la agrupación dada en el dendrograma, se 

debe a una posible adaptación de las secuencias aminoacídicas respecto a las 

altitudes en las que habita cada especie, agrupándolas así de manera más cercana 

cuando estas comparten rangos altitudinales y la diferencia entre el inicio y fin del 

rango altitudinal, no es grande.  

 

En cuanto a las regiones geográficas, en la  Figura 1, se puede notar dos 

agrupaciones; en la primera se encuentra D. arizonae, D. navojoa, D. hydei, D. 

mesophragmatica, D. cashapamba y D. machachensis. Todas estas especies en la 

primera agrupación tienen en común la región neotropical, caracterizada por la 

presencia de bosques húmedos tropicales, subtropicales, praderas, desiertos, 

bosque temperado de coníferas, chaparral, sabana, bosque deciduo tropical y 

bosques secos tropical y subtropical (Cayuela y Granzow, 2012). A pesar de que 
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se podría aludir que la agrupación de estas especies este dada por la región 

neotropical, hay especies en este grupo que se encuentran distribuidas en otras 

zonas geográficas, así, tanto Drosophila arizonae y D. hydei, pese a que 

pertenecen al grupo repleta conocido por tener un origen neotropical (Betancourt, 

2012), los eventos migratorios y la presencia del hombre, han permitido la 

dispersión de estas especies a otras regiones con características climáticas 

similares. Lo cual ha permitido su colonización en la región etiópica, misma que 

cuenta con bosque y matorral mediterráneo, chaparral, praderas, sabanas, 

sabanas inundadas, desiertos,  bosques húmedos y secos tropicales y 

subtropicales (Allca, 2017); por lo tanto, a pesar de que se encuentran localizados 

en regiones geografías diferentes, la agrupación presente en el dendrograma de la 

Figura 1, se podría deber a que en ambas regiones tienen los mismos tipos de 

bosques (biomas). Como son el bosque húmedo tropical y subtropical, bosque seco 

tropical y subtropical, chaparral, sabanas, desiertos y matorral montano, el tipo de 

bosque en el que habitan estas especies están directamente relacionados con el 

tipo de clima existente en estas zonas; además, se ha comprobado que las 

condiciones estresantes pueden conducir a una adaptación local y a diferenciación 

genética (Carmel, Rashkovetsky, Nevo y Korol, 2011), donde se comprobó que la 

variación climática local en D. buzzatti, mantiene una variación geográfica mínima 

(Bubliy y Loeschcke, 2004), por lo tanto, las proteínas Hsp podrían tener un papel 

importante en la adaptación de estas especies a estos biomas, debido a que los 

biomas son productos de condiciones ambientales; donde el clima es el mayor 

influyente y está dado por dos factores primordiales, que son la temperatura y la 

precipitación (Allca, 2017), y a su vez, estos dependen de la latitud, la posición 

relativa respecto a masas de aire, montaña, tierra y de la altura.  

 

Drosophila hydei, que se encuentra en la primera agrupación, ha sido 

muestreada también en la región neártica, paleártica, oriental y australiana (Tabla 

1), donde la región neártica cuenta con bosque boreal, temperado, taiga, tundra, 

chaparral y praderas temperadas, la región paleártica, cuenta con pradera y 

matorral montano, bosque temperado de coníferas, bosque boreal, taiga, bosque 

temperado, praderas y tundra, la región oriental, tiene bosque húmedo y seco 

tropical, y bosque deciduo tropical y la región australiana se caracteriza por tener 

bosque y matorral mediterráneo, bosque temperado, praderas temperadas, sabana 
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y desierto (Allca, 2017). Por lo tanto, D. hydei tendría en sus diferentes regiones 

geográficas todos los tipos de biomas presentes en las especies con las que se 

agrupa en la Figura 1, en cuanto a D. mesophragmatica, D. machachensis y D. 

cashapamba, solo han sido registradas en la región neotropical, consistente con los 

estudios que las han determinado predominantemente como especies, Andina 

(Figuero, 2017; Mason, Hall y Gausz, 1984), no obstante, D. mesophragamatica 

también ha sido encontrada en la región Oriental, lo que es coherente si se 

examinan los tipos de biomas presentes en ambas regiones.  

 

La segunda agrupación incluye a D. novamexicana, D. serrata, D. ficusphila 

y D. melanogaster, a pesar de que se esperaría que estas especies compartan la 

mayoría de regiones geográficas, esto no ocurre en esta agrupación, sin embargo, 

D. serrata se encuentra en casi todas las regiones geográficas, y como es bien 

conocido, D. melanogaster es una especie cosmopolita, por lo que se podría aludir 

esta agrupación a la amplia distribución geográfica de estas especies, no obstante, 

la agrupación de D. serrata, D. ficusphila y D. melanogaster se podría deber a que 

estas tres especies pertenecen al grupo melanogaster dentro de Drosophila (Anexo 

9) , razón por la cual, existiría mayor similitud entre sus secuencias debido a su 

taxonomía, explicando así su agrupación en la Figura 1.   

 

El aumento en la esperanza de vida en Drosophila, también se encuentra 

relacionada con la expresión de los genes Hsp 23, al igual que su presencia ante 

choque térmico por calor (Qin, Neal, Robertson, Westwood y Walker, 2005; Štětina 

et al., 2015; Arrigo y Ahmad, 1981), además la ausencia de estas proteínas indujo 

a una recuperación lenta de coma por frío (Štětina et al., 2015),  por lo tanto, se 

espera que exista una agrupación entre especies que poseen el mismo rango 

altitudinal y/o región geográfica. En la Figura 2, se observan dos agrupaciones, en 

la primera se encuentra D. ficusphila, D. melanogaster, D. serrata, D. arizonae, D. 

navojoa y D. hydei; se puede notar, que todas estas especies, comparten los limites 

inferiores de altitud Figura 8 pero no limites superiores, donde cada especie difiere 

de la otra con alrededor de 1000m. La variación aminoacídica de los dominios 

proteicos de Hsp 23 no parecen mostrar una relación respecto a las regiones 

geográficas en las que habitan estas especies, debido, a que como se puede 

observar en la Tabla 1, cada una de estas especies habitan en regiones diferentes, 
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por lo que no se podría aludir que la agrupación presente se deba a una similitud 

aminoacídica respecto a las regiones en las que se pueden encontrar estas 

especies, de hecho, la agrupación dada en el dendrograma de Hsp 23, se ajusta 

fuertemente a la taxonomía de las especies estudiadas (Anexo 9); la falta de 

relación entre la variación aminoacídica, genera una expectativa interesante en 

realizar estudios de expresión génica, que nos permitan comparar la actividad 

transcripcional de cada gen Hsp.  

 

En la segunda agrupación de la Figura 2, no se encuentra relación entre las 

alturas en la que habitan estas especies y la agrupación dada por los dominios 

proteicos, debido a que estas cuatro especies, no poseen los mismos limites 

inferiores ni superiores de altitud; no obstante, esta agrupación muestra algo 

interesante respecto a las regiones geográficas, debido a que D. machachensis, D. 

novamexica, D. mesophragmatica, y D. cashapamba son especies que habitan en 

la región neotropical, por lo tanto, pueden habitar en los bosques antes 

mencionados de esta región, por lo que es posible aludir que las proteínas Hsp 23 

pudieron haber sufrido modificaciones para adaptarse a los climas presentes en los 

bosques de esta región, lo cual podría analizarse detalladamente si se realizaran 

estudios de expresión génica como se mencionó anteriormente.   

 

A pesar de que D. novamexicana ha sido registrada también en la región 

neártica y D. mesophragmatica en la región oriental, ambas regiones comparten los 

mismos tipos de bosques que la región neotropical, por lo que la agrupación de 

estas especies si pueden ser resultado de una adaptación de las proteínas Hsp 23 

con las regiones geográficas en las que habitan y por ende a los climas y factores 

estresantes que presentan las mismas (Allca, 2017).  

 

En la actualidad, no se conoce a profundidad cual es la función específica 

de las proteínas Hsp 26, sin embargo, ha sido confirmada su participación ante 

estrés térmico en varias experimentaciones (Marin, Valet y Tanguay, 1993; Dura, 

1981); la Figura 3, muestra dos agrupaciones dominantes, donde la primera 

agrupación, no parece deberse a los limites altitudinales de las especies (Fig 8); a 

pesar de que en la primera agrupación, todas las especies se encuentran en la 

región neotropical, no se puede aludir dicha agrupación por la región geográfica en 
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común en la que habitan estas especies, debido a que el dendrograma se ajusta 

con relaciones taxonómicas, donde D. arizonae, D. navojoa y D. hydei pertenecen 

al grupo repleta y D. mesophragmatica y D. cashapamba perteneces al grupo 

mesophragmatica, concordante con la filogenia realizada por diversos autores 

(Figuero, 2017), (Mason, Hall y Gausz, 1984).La segunda agrupación, también se 

encuentra fuertemente relacionada con la taxonomía de las especies, como se 

mencionó y detallo al grupo al que pertenecen las especies presentes en la Figura 

3. 

 

Las proteínas de choque térmico Hsp 27 son una de las proteínas más 

estudiadas. Se ha comprobado que participan en la protección y resistencia celular 

tanto ante estrés térmico como oxidativo (Arrigo y Ahmad, 1981; Bruey et al., 2000; 

Jagla et al., 2018). En un estudio, se observó que el silenciamiento de los genes 

Hsp 23, Hsp 26 y Hsp 27 desembocó en letalidad, por lo que se ha sugerido que 

las proteínas respectivas tienen funciones vitales en el desarrollo (Jagla et al., 2018)  

 

Hsp 27 es de gran importancia, debido a que se ha demostrado su presencia 

en células foliculares somáticas, que rodean quistes en la línea germinal en el 

germario y vitelio, por lo que se ha sugerido que Hsp 27 podría tener un papel 

importante en el control de división celular y/o diferenciación de células germinales 

en el crecimiento del organismo, además, ayudaría a proteger la integridad ovárica 

ante estrés ambiental (Jagla et al., 2018), razón por la cual, estas proteínas podrían 

haber sufrido variaciones en función de adaptar a los organismos a diferentes 

temperaturas o ambientes. Además un estudio determinó que la presencia de Hsp 

27 de Drosophila, es suficiente para conferir resistencia térmica en células de 

hámster chino, lo cual indica que la función de resistencia de los small Hsp se 

conserva a través de la evolución, no obstante, el modo en el que actúan los sHsps 

para convertir las células en termotolerantes es desconocida al momento (Rollet, 

Lavoie, Landry y Tanguay, 1992; Simões, Rumjanek y  Margis, 2003; Basha, O’Neill 

y Vierling, 2012). Los antecedentes antes mencionados, nos permiten proponer la 

existencia de una relación entre la altura y las regiones geográficas respecto a la 

agrupación dada de los dominios Hsp 27 en la Figura 4, la primera agrupación 

donde se encuentra D. arizonae, D. serrata y D. hydei, comparten rangos de altitud 

bajo (Fig. 8), por lo que se presume que se encontrarían expuestas a temperaturas 



34 

 

similares. En cuanto a las regiones geográficas, estas tres especies tienen en 

común la región neotropical y etiópica, mismas que tienen bosque húmedo y seco 

tropical y subtropical, chaparral y sabana, por lo tanto, al compartir estas especies 

los mismos rangos de altitud y región geográfica, se podría aludir su cercanía en la 

Figura 4, a una posible adaptación de la secuencia aminoacídica respecto a los 

factores a los que están expuestos estas especies. De modo cercano se encuentra 

D. mesophragmatica y D. cashapamba cuya relación taxonómica y regiones 

geográficas fueron descritas anteriormente.  

 

La agrupación cercana de D. navojoa y D. novamexicana en la Figura 4, 

parece responder a las regiones geográficas en las que habitan, donde ambas 

especies han sido muestreadas en la región neotropical y neártica, además 

comparten rangos altitudinales inferiores. Estos datos presentados en la Figura 4, 

nos permiten inferir la posibilidad de una relación entre la variación aminoacídica 

de los dominios Hsp 27 y la región geográfica en la que habitan estas especies.   

 

6.2 Relación de la divergencia del dominio proteico Hsp 68 respecto a la altura 

y las regiones geográficas en las que habitan Drosophila mesophragmatica, 

D. cashapamba y D. machachensis incluyendo en el análisis a D. arizonae, D. 

ficusphila, D. hydei, D. melanogaster, D. navojoa, D. novamexicana y D. 

serrata 

 

La Figura 5 muestra el dendrograma de los dominios proteicos Hsp 68, esta 

proteína ha sido poco estudiada, y lo único que se conoce es que no existió 

producción de la misma después de exponer a embriones de Drosophila a choque 

térmico (Dura, 1981; Hoffmann, Sørensen y Loeschcke, 2003). Razón por la que 

no se espera que exista una adaptación de los dominios proteicos a la altura y 

región geográfica. Los resultados arrojados confirman esta hipótesis, debido a que 

las especies se encuentran agrupadas según el grupo taxonómico de Drosophila.  
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6.3  Relación de la divergencia del dominio proteico Hsp 70 respecto a la altura 

y las regiones geográficas en las que habitan Drosophila mesophragmatica, 

D. cashapamba y D. machachensis incluyendo en el análisis a D. arizonae, D. 

ficusphila, D. hydei, D. melanogaster, D. navojoa, D. novamexicana y D. 

serrata 

 

La familia de proteínas Hsp 70 sin duda alguna es la proteína principal de 

choque térmico, por lo que es, una de las más conocidas y estudiadas actualmente. 

La importancia de estas proteínas en esta investigación radica en que su expresión 

está estrechamente relacionada con la exposición y aclimatación al frío (Štětina et 

al.,2015) y como se mencionó anteriormente, ante mayor altitud, menor 

temperatura (Allca, 2017), razón por la cual se presume que las proteínas Hsp 70, 

probablemente tienen un rol importante en la adaptación climática de las especies 

que habitan en altitudes mayores como es el caso de D. mesophragmatica, no 

obstante, los Hsp 70 no solo brindan protección ante temperaturas bajas, sino 

también en temperaturas elevadas, esto fue comprobado con D. arizonae, una 

especie que está siendo analizada en este estudio, misma que al ser expuesta a 

temperaturas mayores 40 °C, tuvo mayor producción de proteínas Hsp 70, lo que 

indico su rol importante en la termoprotección (Newman et al., 2005; Ravagnan et 

al., 2001). Otro dato importante presentado no únicamente en las proteínas de 

choque térmico Hsp 70, es el aumento en los niveles de producción de proteínas 

Hsp en especies que habitan en zonas cálidas respecto a las especies que habitan 

en climas temperados o fríos (Puig, Santos y García, 2020). Además, la producción 

de Hsp 70 es esencial para la sobrevivencia del organismo ante un choque térmico 

severo (Gong, 2005). Con estos antecedentes, se esperaría encontrar una 

agrupación de especies que se encuentren en regiones más cálidas, respecto a 

especies que se encuentran en regiones templadas o frías. En la Figura 6, existen 

dos agrupaciones marcadas, en la primera, todas las especies comparten los 

límites inferiores de altitud a excepción de D. machachensis y D. cashapamba 

cuyos rangos altitudinales se encuentran en la Figura 8. En cuanto a las regiones 

geográficas, esta se encuentra dada mayormente por su taxonomía, donde D. hydei 

y D. navojoa, pertenecen al grupo repleta, D. ficusphila y D. serrata pertenecen al 

grupo melanogaster y D. machachensis y D. cashapamba, a pesar de no pertenecer 

https://sci-hub.tw/https:/doi.org/10.1002/neu.20132.(Newman
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al mismo grupo de Drosophila, su agrupación se podría justificar debido a que son 

especies predominantemente Andinas, además han sido poco estudiadas, por lo 

que no se conocen con precisión otras regiones en las que podrían habitar.  

 

A pesar de que se ha comprobado que Hsp 70, juega un papel importante 

en la termoprotección, no parece existir una relación adaptativa entre la variación 

de sus secuencias aminoacídicas y las regiones geográficas en las que habitan.   

6.4  Relación de la divergencia del dominio proteico Hsp 83 respecto a la altura 

y las regiones geográficas en las que habitan D. mesophragmatica, D. 

cashapamba y D. machachensis incluyendo en el análisis a D. arizonae, D. 

ficusphila, D. hydei, D. melanogaster, D. navojoa, D. novamexicana y D. 

serrata 

 

La función de la familia de proteínas Hsp 83 no ha sido dilucidada en su 

totalidad hasta el momento, sin embargo su sensibilidad ante el choque térmico es 

lo que la convirtió en objeto de este estudio (Hoffmann et al., 2003; Carmel, et al., 

2011). Sin embargo, no se encontró relación entre la agrupación dada en el 

dendrograma de la Figura 7 y la región geográfica en la que habitan, debido a que 

el tipo de agrupación está dada por su taxonomía.   

6.5 Importancia de las proteínas Hsp en la adaptación a diferentes regiones 

geográficas en especies del género Drosophila 

 

Como se mencionó anteriormente, las proteínas de choque térmico Hsp 

tienen funciones muy importantes, principalmente cuando el organismo se 

encuentra expuesto a temperaturas extremas. Donde los small Hsp son los más 

influyentes; la importancia de estas proteínas radica en que se encuentran 

presentes en los testículos y ovarios. Las proteínas  Hsp 23, Hsp 26 y Hsp 27 se 

encuentran presentes en testículos, mientras que en los ovarios se han encontrado 

a las proteínas Hsp 26 y Hsp 27 (Jagla et al., 2018), por lo tanto, estas proteínas 

se encuentran en todas las etapas de desarrollo,  de hecho se ha comprobado que 

la omisión de los mismos, desencadena en letalidad en la F1, confirmando así, un 
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papel esencial en el desarrollo de Drosophila  (Jagla et al., 2018). Además, se 

confirmó que la carga materna de Hsp 23 tiene un papel importante en la tolerancia 

térmica,  ya que al inducir la sobreexpresión de estas proteínas en los ovocitos 

(Jagla et al., 2018), condujo a un aumento significativo en la tolerancia térmica en 

embriones y en el rendimiento larval; además, autores han sugerido que los genes 

de Hsp podrían tener un rol importante en la adaptación microclimática (Carmel et 

al., 2011), donde se ha demostrado que estos, estabilizan y reducen la temperatura 

local, lo cual disminuye el impacto ante temperaturas extremas a los que están 

expuestos organismos que habitan en estos microhabitats (Scheffers et al., 2013). 

 

 Hoffman y sus colaboradores describieron a las proteínas de choque térmico 

como factores importantes para la adaptación de temperaturas extremas 

(Hoffmann, Sørensen y Loeschcke, 2003), también se ha postulado que las 

condiciones locales son las que determinarían los patrones de termotolerancia en 

las especies (Carmel et al., 2011; Allca, 2017) por lo tanto, no es absurdo pensar 

que estas proteínas tengan un papel importante en la adaptación a factores 

climáticos presentes en biomas de diferentes regiones geográficas.  

 

Todos los antecedentes antes mencionados permitieron plantear la hipótesis  

de que las variaciones presentes en las proteínas Hsp podrían tener una relación 

con la adaptación de especies del género Drosophila en diferentes regiones, y por 

ende a los diferentes factores estresantes existentes en estas zonas. Los 

resultados mostraron que no existe una asociación directa entre los dominios 

analizados con las áreas geográficas. Únicamente los dominios proteicos Hsp 27 

mostraron una asociación con la distribución geográfica, lo cual, podría dar un 

indicio de un evento adaptativo; no obstante, estos resultados no descartan la 

posibilidad de que las proteínas Hsp tengan influencia en la adaptación a cada 

región geográfica.   

 

Las variaciones mostradas en los dendrogramas, podrían deberse a 

diferentes motivos, tales como:   

 

El tamaño; los organismos pequeños requieren de menos recursos para su 

sobrevivencia, ocupando áreas reducidas, por lo que ocupan mayor diversidad de 
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hábitats, razón por la cual tienen mayor diversidad (Allca, 2017), lo cual es 

característico en el género Drosophila. La mayoría de especies analizadas, se 

encuentran en la región neotropical, misma que cuenta con diferentes 

microecosistemas y microclimas, los cuales generan diferentes condiciones 

geográficas y por lo tanto, condiciones adaptativas. Esta amplia diversidad de 

hábitats es una de las posibles causas que pudo complicar una agrupación en los 

dendrogramas, debido a que, la mayoría de especies se distribuyen en varias 

regiones geográficas, que se caracterizan por tener diferentes ambientes, lo cual 

dificultó la clasificación entre zonas cálidas y zonas templadas.  

 

Las proteínas de choque térmico se caracterizan porque sus secuencias son 

altamente conservadas (Carmel et al., 2011); razón por la cual,  los dendrogramas 

de dominios proteicos Hsp 22, Hsp 23, Hsp 26, Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 83 reflejaron 

una relación taxonómica y no geográfica.  

 

A pesar de que las proteínas de choque térmico son las más conocidas para 

protección ante factores estresantes; la adaptación térmica no depende únicamente 

de estas, debido a que existen otros sistemas como la modificación de enzimas y 

membrana celular, la protección contra el estrés osmótico (Carmel et al., 2011) 

reservas energéticas (Hoffmann et al., 2003), la presencia de genes como el Fst, 

Dca y el hromega. Por lo tanto, encontrar una relación directa entre la adaptación 

de las proteínas Hsp y la resistencia a los diferentes factores estresantes que 

influyen en regiones geográficas, es compleja, debido a que los mecanismos de 

protección actúan a nivel celular, de tejidos, órganos, organismos e incluso 

especies, por lo que se requiere incorporar estudios genéticos, de expresión, 

ecológicos y fisiológicos.  

6.6 Importancia de las proteínas Hsp en la adaptación a diferentes altitudes 

en especies del género Drosophila   

 

En este estudio se tomó en cuenta los rangos altitudinales inferiores y 

superiores en las especies del género Drosophila, en función de estimar la 

disminución o aumento de temperaturas según la altitud alcanzada por las 

file:///C:/Users/jossy/AppData/Local/Packages/microsoft.windowscommunicationsapps_8wekyb3d8bbwe/LocalState/Files/S0/1734/Attachments/(Carmel
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especies. Debido a que se espera que especies que habitan en altitudes mayores 

estén expuestas a temperaturas menores, mientras que especies que viven en 

altitudes bajas habiten en temperaturas más cálidas (Allca, 2017). No obstante, la 

temperatura no es el único factor relacionado con la altitud; (Körner, 2007), informo 

que el incremento de altitud está relacionado con cuatro cambios atmosféricos 

principales que son el descenso de oxígeno y CO2, aumento de los rayos V, 

incremento en la radiación solar y la reducción de temperatura que desemboca en 

cambios en la humedad ambiental (Allca, 2017). Por lo tanto, la diferencia de altitud 

debería tener influencia en las proteínas Hsp, debido a que los cambios 

atmosféricos relacionados con el incremento de altitud, condicionan a las especies 

a factores estresantes a los que deben enfrentarse y adaptarse para su 

sobrevivencia.   

 

Los dendrogramas de los dominios Hsp, tuvieron agrupaciones de altitudes 

similares en Hsp 22, Hsp 23, Hsp 27 y Hsp 70, donde todas las especies agrupadas 

comparten rangos inferiores de altitud, lo cual, permite inferir que se pueden 

encontrar a temperaturas y factores estresantes similares, por lo tanto, la 

resistencia térmica podría ser parecida en estas especies. Esto se basa en que las 

especies que habitan en zonas con temperaturas bajas, tienen una resistencia 

mayor cuando son expuestas a choque térmico frío, en comparación con especies 

que habitan en zonas con temperaturas cálidas (Hoffmann et al., 2003), lo mismo 

ocurrió con D. buzzatii, donde se demostró que las poblaciones que se encuentran 

en tierras bajas tienen mayor resistencia al calor que las poblaciones que se 

encuentran en tierras altas (Sorensen, Dahlgaard y Loeschcke, 2001). Esto indica 

que las especies que se encuentran en las mismas altitudes, están expuestas a 

factores estresantes similares, y por lo tanto, la respuesta de protección de las 

proteínas Hsp parece ser muy similar; además, como se mencionó anteriormente, 

las exposiciones de tiempo prolongado ante factores estresantes hacen que las 

proteínas Hsp incrementen la resistencia a las células de los organismos expuestos 

a dichos factores de estrés (Štětina et al., 2015; Jagla et al.,2018).; la resistencia 

adquirida suele ser heredada, lo cual, a largo plazo podría desembocar en una 

adaptación a estas condiciones climáticas (Hoffmann, Sørensen y Loeschcke, 

2003).   

 

https://dspace.unila.edu.br/bitstream/handle/123456789/4915/TCC%20Angela%20A.Q..pdf?sequence=1yisAllowed=y.(Allca
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Estos resultados arrojan una relación respecto a la variación aminoacídica 

de los dominios proteicos Hsp 22, Hsp 23, Hsp 27 y Hsp 70 y la distribución 

altitudinal de cada especie, sin embargo, se sugiere realizar análisis a nivel 

poblacional e incorporar análisis estadísticos que respalden esta posible relación 

adaptativa.  
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7. CONCLUSIONES 

 

1. La variación aminoacídica de los dominios proteicos Hsp 22, Hsp 23, Hsp 

26, Hsp 68, Hsp 70 y Hsp 83  no está asociada a las distribuciones 

geográficas de las especies analizadas: D. mesophragmatica, D. 

cashapamba, D. machachensis, D. arizonae, D. ficusphila, D. hydei, D. 

melanogaster, D. navojoa, D. novamexicana y D. serrata, por lo tanto, en 

este estudio no se ha detectado una asociación adaptativa entre el dominio 

proteico y las regiones geográficas.  

 

2. No se observó una relación entre los dominios proteicos y la distribución 

altitudinal de las especies, sin embargo, el dominio Hsp 27 está conservado 

en las especies analizadas, por lo tanto, es de interés para futuros estudios 

de expresión de la familia Hsp   

 

3. Se evidencia que las proteínas de choque térmico pueden ser factores que 

influyan en la adaptación térmica, sin embargo, es necesario la inclusión de 

otros genes que actúen en la termoprotección. Además, es importante 

complementar con estudios de expresión génica.  
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9. ANEXOS 

 

Anexo 1. Esquema de dominios proteicos de la familia de proteínas Hsp  
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Anexo 2. Alineamiento múltiple de los dominios proteicos sHsp 22 en 10 

especies del género Drosophila. Los puntos (.) indican conservación 

aminoacídica entre las especies analizadas y las barras medias (-) indican 

ausencia del aminoácido  

 

 

 

Anexo 3. Alineamiento múltiple de los dominios proteicos sHsp 23 en 10 

especies del género Drosophila. Los puntos (.) indican conservación 

aminoacídica entre las especies analizadas y las barras medias (-) indican 

ausencia del aminoácido  
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Anexo 4. Alineamiento múltiple de los dominios proteicos sHsp 26 en 10 

especies del género Drosophila. Los puntos (.) indican conservación 

aminoacídica entre las especies analizadas y las barras medias (-) indican 

ausencia del aminoácido  

 

 

 

Anexo 5. Alineamiento múltiple de los dominios proteicos sHsp 27 en 10 

especies del género Drosophila. Los puntos (.) indican conservación 

aminoacídica entre las especies analizadas y las barras medias (-) indican 

ausencia del aminoácido   
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Anexo 6. Alineamiento múltiple de los dominios proteicos Hsp 68 en 10 

especies del género Drosophila. Los puntos (.) indican conservación 

aminoacídica entre las especies analizadas y las barras medias (-) indican 

ausencia del aminoácido  
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Anexo 7. Alineamiento múltiple de los dominios proteicos Hsp 70 en 10 

especies del género Drosophila. Los puntos (.) indican conservación 

aminoacídica entre las especies analizadas y las barras medias (-) indican 

ausencia del aminoácido  
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Anexo 8. Alineamiento múltiple de los dominios proteicos Hsp 83 en 10 

especies del género Drosophila. Los puntos (.) indican conservación 

aminoacídica entre las especies analizadas y las barras medias (-) indican 

ausencia del aminoácido   
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Anexo 9. Relaciones taxonómicas de especies del género Drosophila  
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