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INTRODUCCION

La competicidn seglin Birch (1957), se produce cuondo un de
terminado nimero de animales (de la misma o de diferente especie) u
tilizan recursos comunes, cuya cantidad es limitoda; o si estos re-
cursos no son limitados, la competicidn tiene luger cuando los ani-
males se perjudican mutuamente en el proceso de su utilizocidn. As{
la competicidn puede astablecerse entre individuos de diferentes es
pecies (competicidn interespecifica), o entre organismos pertenecien
tes o yna misma especie{competicidén intraespecifica).

En la naturaleza ombos tipos de competicidn se producen si
multaneamente, originando complejas interacciones intra e interespe
cificas, dificiles de abordar experimentalmente, por lo que general
mente el estudio de las mismas se realiza en situcciones simplifica
das, analizando diversos componentes de una u otra,

Son numerosos los trobajos dedicados al estudio de lo com-
peticidén interespecifica, con diferentes enfoques experimentales, co

mo los de Park (1948 y 1954) con Tribolium confusum y T, castaneum,

Ayala (1970) con Drosophila nebulosa, D, serrata y D. pseudoobscura

o Goodman {1979) analizando las relaciones de la habilidad competi-
tiva entre 16 especies de Drosophila.

De la propia definicidén de competicidn se deduce que esta
serd tanto mds intensa cuanto mds semejantes entre si sean los orgg
nismos que compiten, ya que la coincidencia de los recursos preci-
s0s para su normal desarrollo serd mayor. Debe pues esperorse que -
la competicidn sea mdxima entre individuos de la misma especie y -

que entre especies sea de menor intensidad (Parsons, 1973). Diferen



-2-

tes aspectos de la competicidn interespecifica han sido también ot
jeto de numerosos estudios por parte de diversos investigadores, -
Dobzhansky (1948, 1950, 1951) y Dobzhansky et al. (1961, 1964) ana

lizan la habilidad competitiva en poblaciones de Drosophila pseudo-

obscura portadoras de diversos polimorfismos cromosdmicos de inver
sidn. Ayala (1966) estudia la influencia de factores genéticos y
ambientales en el taomaifo de poblacidn, biomasa y peso de adultos -
en la especie D, serrata,

En general todos estos trabajos analizan el efecto de la
competicién sobre la estructura de la poblacidén mediante la estima
cién de pardmetros obtenidos de la poblacidn adulta. Ahora bien, en
Drosophila, dal igual que en todos los insectos holometdbolos, el ci -
clo vital comprende dos fases claramente diferenciadas: la larvaria,
altamente especializada para la alimentacidn, y la de adulto, espe-
cializada en la reproduccidn (Judi, 1974), siendo ademds la movili-
dad durante el desarrollo larvario muy inferior a la del adulto, =~
Por todo ello la competicidn se manifiesta con mucha mayor intensi
dad durante el desarrollo larvario. Pero las dificultades técnicas
que conllevad su estudio ha determinodo una menor informacidn sobre
las modificaciones provocadas por la competicidn en el desarrollo,

y sobre las adaptaciones surgidas en laos poblociones larvarias co-
mo respuesto a la misma,

A partir de los trabajos de Sang (1956) y Bakker (1961) -
que analizan la influencia de diversos componentes de lo dieta y -
de las condiciones de los cultivos sobre el desarrollo de Drosophi-
la melanogaster, se sucedieron una extensa serie de publicaciones
de Robertson (1960a, 1960b, 1960c, 1961, 1963, 1964 y 1966) y Church
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y Robertson (1966) que tratan de las relaciones entre genotipo, com
ponentes de la dieta y diversos curocteres relucionados con el va-
lor adaptativo, como tiempo de desarrollo, tamofio corporal y hobili
dad competitiva, Se ha prestado asimismo atencidn, por parte de di-
ferentes autores a la influencia que sobre el desarrollo larvario -
tienen los metabolitos excretados al medio por las propias larvas
en cultivos densificodos (Weisbrot, 1966; Dawood y Strickberger, -
1966; Brncic y Budnik, 1976 y Budnik y Brncic, 1976) asi como a va-
riaciones en el comportamiento relacionado con la alimentacidn (Se-
well et al., 1975 y Burnet et ol.,, 1976). Tambien se han onalizado
las relaciones entre el crecimiento y lo presencia de levaduras,  u-
tilizando mutaciones que afectan a la sintesis de esteroles (Bos ot
al., 1976, 1977 y Bos, 1979). '

Estos trabojos aportan datos sobre la influencia de diver-
sos factores fisioldgicos, ecoldgicos y genéticos en el desarrollo
larvario, considerado o nivel individual, sin abordar las modifico-
ciones producidos por la competicidn en la estructura de las pebla-
ciones larvarias. Se creydé pues de interés iniciar su estudio, eli-

giendo para ello una especie, Drosophilc hydei, dque en trabdjos pre

vios habfa manifestado una alta copacidod competitiva, tanto intra
como interespecifico.
D, hydei es una especie colonizadora, que en la poblacidén

natural analizada coexiste con D, melanogaster, D, simulans y D. bu-~

zzatii, alcanzando duronte el Otofio tamafos de poblacidn muy eleva-
dos,
Las poblaciones naturales o experimentales en el equilibrio

determinado por la dansidad de saturaciérn, frecuentemente sobrepasan
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las capacidades de soporte del medio alimenticio, provocando una -

drdstica reduccidn del mismo con el consiguiente detericro de la

poblacidn(Shorrocks, 1970; Nogués, 1977). En especies como D, hy- -

dei que producen altos densidades poblacionales, cabe esperar la
existencia de mecanismos adaptotivos que permitiendo obtener un a-
provechamiento Sptimo del olimento a su vez eviten las consecuencia
de lo sobresaturocién,

Para llevar a cabo el estudio del desarroilo de poblacio-
nes larvarias se ha puesto a punto una técnica sencilla, que permite
1a extraccidn, fijacién y medida de los individuos que las componen
estimdndose por medio de sus tomafios las modificaciones experimenta
das en el desarrollo como respuesta a la competicidn,

Los primeros andlisis llevados o cabo en D, hzdei mostra -
ron la existencia, no esperada, de distribuciones bimodales de tama
fios que producian una gran varianza para dicho caracter, Este tipo
de respuestu ante situaciones de alta densidad se mdnifesté en diver’
sas poblaciones naturales, suficientemente alejadas entre si, como
para considerarlas independientes. La generalidad con que aparecid
dicho modelo de comportamiento sugirid la existencia de ventdjcs a-
daptativas del mismo (Bakker, 1961; Belvetzen, 1963), El andlisis
de diversas poblaciones experimentales, mantenidas durante varios a
fios en el laboratorio reveld la existencia en una de ellas de un mo
delo de respuesta diferente, presentando distribuciones de tamafios
larvarios unimodales., La existencia de estovpoblocién permitid dis-
poner de un término de comparacién pare el estudio de las posibles
ventajas adaptativas de las poblaciones con respuesta bimodal,

Mediante el empleo de técnicas adecuadas, se han tratado



de determinar las modificaciones producidas por la competicidn en
poblaciones larvarias con ambos tipos de comportamiento, asi como
la hase genédtica que los determina, onalizaondo los posibles meca-
nismos fisioldgicns que intervienen en su regulacién y las venta-

jos ecoldgicds que pueden representar,
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MATERIAL

El presente trabajo se ha efectuado con poblaciones de Drosophi

———— e T

la hydei (Dip. Drosophilidae), procedentes de una poblacién natural loca-
lizada en las proximidades de Carboneras (Almeria), en terrenos semidesér
ticos cercanos al mar, donde coexisten con otras especies, principalmente.

D, melanogaster, D, simulans y D, buzzatii. Estas especies utilizan los

frutos de OEuntio, que se encuentran caidos en el suelo en proceso de pu-
trefaccidn, como sustrato alimenticio de larvos y adultos, pudiendo ser
recolectados directamente de los mismos con la ayuda de un aspirador,

) A partir de una captura realizada en Octubre de 1973, se aisla-
ron en viales independientes unas 500 hembras fecundadas en la naturale-
zd, con cuya descendencid se crearon dos cajas de poblaciones denomincdus‘
Dh 73 y Dh 73a, En Octubre de 1974 se efectud otra captura y por un proce
so similar se cred una nueva caja de poblaciones, Dh 74,

Cada afio y a partir de 1976 se realizaron capturas duronte el
otofio en la misma localidad de Carbonerds, aisldndose cada vez 100 hem-
bras fecundados, manteniendo su descendencia en linmeas independientes du-
rante un aflo, Con este procedimiento se preserva en lo posible la variabi
lidad gendtica presente en la muestra copturada y se minimizan los efec-
tos de la selecciédn en el ambiente experimental.

De la descendencia de una de los hembras de la recoleccidn de
1976 se aislé un mutante recesivo denominado "guinda" por la coloracién
que toman los ojos del homozigético, Su viabilidad y tiempo de desorrollov
son semejantes a los de los individuos normales, Este mutonte se utilizé
pdara marcar fenotipicomente la poblacién Dh 76, Para ello se cruzdron mu- .

tantes "guinda" con individuos normales procedentes de la mismo captura,



recuperdndose en la 29 generacidn los homozigdticos "guinda". Este pro-
cedimiento se repitid una segunda vez para incorporor la méxima variabi-
lidad genética de la poblacidn Dh 76 y se cred la poblacidn marcada "Guin
da",

En 1977 se crearon 20 lineas a partir de individuos procedentes
de la caja de poblacidén Dh 73, y otras 20 a partir de la recoleccidn efec
tuoda ese mismo ofio en Carboneros, Estos linecs se hon mantenido por cru-
zamientos entre hermanos completos, para obtener altos coeficientes de en
dogamia,

También se han analizado poblaciones de D, hydei procedentes de
los siguientes origenes,

Azares, -

Captura de 138 hembras en lo localidad de Pico da Pedra, Isla

de San Miguel de los Azores, por el Dr, Martinez écbrerc.

Vendrell,-

Procedente de una captura efectuada en una bodega de la locali-

dad, facilitada potr el Dr, Prevosti Pelegrin,

Vallecas,-

Captura de mas de 200 hembras realizada en Junio de 1979, en

una poblaciédn natural a 5 Kms,., del pueblo de Vallecds por el

Or. Torroja.

Las poblaciones se mantienen en cajas de moterial pldstico de
30 x 18 x 10 cms,, provistas de 15 orificios en su base donde se acoplan
los tubos conteniendo el alimento, Cada dos dias un nuevo tubo con alimen
to es colocado en la caia, retirdndose el mds antiguo, por tanto los tu-
bos permanecen un mes. Tres veces al affo se pasa lo poblacidn a una caja

limpia para evitar la acumulacidn de residuos en la misma. Los tubos con
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tienen 50 c,c, de medio de cultivo,

Para el mantenimiento de las poblaciones en lineas se usan via-
les conteniéndo 15 c,c. de medio de cultivo., En cada generacidén todos los
individuos procedentes de cada linea son transferidos a un nuevo vial con

teniendo alimento fresco,
METODOS

Obtencidén de larvas recién emergidas

Para homogeneizar las condiciones de obtencidn de larvas y ase-
gurar un gran ndmero de ellas, necesarias para los distintos experimentos
sin agotar excesivamente las poblaciones, se formaron a partir de las co-
jas Dh 73 y "Guinda" poblaciones paralelas en series de cuatro botellas
con 35 c,c, de medio de cultivo, Los poblaciones mantenidas en cada serie
son transferidas tres veces por semana a nuevas botellas, efectudndose re
novaciones periddicas mediante la incorporacidn de individuos procedentes
de las cajas originacles,

De manera similar y a partir de individuos extraidos de todas
las 1l{neas formadas de la recoleccién de 1976, se cred una poblacidn para
lela en series de cuatro botellas que se mantienen con renovaciones perié
dicas durante un afio, Cada otofio la poblacidn es reemplazada por indivi-
duos procedentes de una nueva captura efectuada en Carboneras, A esta po-
blacidn, mantenida en el loboratorio de tal manera que conserve al méximo
la variacién genética contenida en la poblacidn naturol, lo denominamos
BI.

En las poblaciones paralelas el desarrollo se realiza en bote-

llas, con alimento abundante y a densidades larvarias medias, con lo que



se obtienen gran nimero de adultos con una alta fertilidod. Cada dos dias
se extraen todos los adultos emergidos de los botellas aisldndolos por se
X0 . ,

Para la obtencidn de gran ndmerc de huevos en un momento dado,
se colocan grupos de unos 25 machos y hembras, previamente oislados y se-
xualmente moduros, en tubos abiertos por ambos extremos, En un extremo se
acopla una ploguita de pléstico, con 1,5 ¢.,c. de medio de cultivo ennegre
cido eon carbdn vegetal en polvo, paio posteriormente focilitor la extrac
cidn y recuento de las larvas. El otro extremo se cierra con un tapdn de
algodén, Al dia siguiente, las plaquitas son retirodas y sustituidas por
otras con alimento nuevo. Posadas 24 horas de incubacién la mayoria de
los huevos eclosionan y las larvas recién emergidas son extraidas con la
ayuda de una aguja enmangada y se depositan., en nimeros determinados, en

viales para el posterior estudio de su desarrollo.

Desdrrollo larvario en diferentes condiciones de competicién

Para el estudio del desarrollo en dusencia de competicidn y en
condiciones 6ptimds, se colocan larvas recién emergidas en plaquitas igua
les a las utilizadas para la oviposicidn pero conteniendo medio de culti-
vo enriquecido con levadura viva, Cada doce horas las larvas se transfie-
ren @ nuevas plaquitas para evitar que la desecacidn.o un excesivo creci-
miento de la levadura puedan alterar el desarrollo larvario,

El estudio del desarrollo en competicidn, producida por altas
densidodes larvarios, se ha llevado a cabo en dos tipos de viales: uno de
17 mm, de didmetro por 61 mm., de altura, conteniéndo 2 c,c. de medio de
cultivo, el otro de 10 y 45 mm, respectivamente con 0,4; 0,3 & 0,2 c.c.

de olimento, segldn los casos, El medio de cultive se sirve con la ayuda
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de una pipeta automdtica reguloble, Cuande se utilizan los viales peque-
fios, y para evitdr la desecacidn de la pequefiao cantidad de medio de culti

vo, se mantienen en una atmosfera saturada de humedad,

Extraccién y medicidén de la poblacidn larvaria

Las larvas que se desarrollan a determinadas densidades en el
medio de cultivo, pueden ser extraidas de é1 para su medida y recuento en
cualquier momento de su desarrollo, Mediante chorros de agua a presidn im
pulsados por una pipeta se disuelve el medio de cultivo liberando las lar
vas, Después de varios }évados éstas son fijadas en Carnay (etanol - dci-
do acético, 3:1), quedando las larvas en un estado de distensidn semejan-
te al que presentan en vivo y rectas, lo que facilita su medida,

Los tamafios y pesos larvarios se han estimado a partir de la
longitud, para cuya medicién se ha acoplado al ocular del estereomicrosco
pio una escala graduada en 20 unidades, Con los diez gumentos usados, ca-
?o unidad de la escala corresponde a una longitud de 0,4 mm, £n la Tabla
19 se encuentran las equivalencias entre clases (unidades de la escala) y'
longitudes en milimetros,

Las viabilidades se calculan en cada caso'como el porcentaje de
larvas supervivientes tras el periodo de desarrollo en estudio,

Para estimdar el peso de las larvas correspondientes a cada cla-
se (unidades de la escala) y asi poder determinor su biomasa se tomaron
grupos de larvas de un tamafio semejante, cubriendo todo el rango de tama-
fios desde los recién emergidos hosta los mds grandes preparados para pu-
par, Coda grupo se pesd en vivo en una balanza de precisién, a continua-
cidn se fijaron las larvas y se midieron. Por tanto de cada grupo se ob-

tiene una longitud media asi como un peso medio por larva, En la figura
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Unidades Escala Longitud Peso
(Clases) (rmom. ) (mgr.)
20 T 7,8 4,96
19 T 7,4 4,26
18 T 7,0 3,62
17 T 6.6 3,06
16 T 6,2 2,55
15 T 5,8 2,10
14 T 5,4 1,71
13 T 5,0 1,37
1
12 4,6 1,08
11 T 4,2 0,84
10 T 3,8 0,63
9 T 3,4 0,46
8 T 3,0 0,32
7 T 2,6 0,22
6 I 2,2 0,14
5 1,8 0,08
4 T 1,4 0,04
3 T 1,0 0,02
2 T 0,6 0,01
1 T 0,2 -
Tabla 1.- Equivalencia entre unidades de la escala

(Clases), longitudes y pesos larvarios.



V;'

re]

-12-

1.6
1,44
12
1.04
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‘ ¥=0,051+ 0,021x
(r=0,99)
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FIG. 1 RECTA ODE REGRESION OE LA RAIZ CUBICA DE 1LOS PESOS

SOBRE LAS LONGITUDES LARVARIAS
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12 estan representadas, en ordenadas las longitudes larvarias y en abci-
sas las roices clbicas de los pesos, observdndose una clora relacidn li-
neal, La recta de regresidn de la raiz cibica de los pesos sobre las lon-
gitudeé es:
y= 0,051 + 0,021X (r 0,99)

Mediante esta ecuacién se estimaran los pesos medios de las lar
vas de cada clase. Las longitudes en milimetros y loc pesos medios en mi-
ligramos correspondientes o coda clase se encuentran en la Tablo 19,

El medio de cultivo donde se produce el desarrollo larvario, y

el utilizado para mantener las poblaciones tiene la siguiente composicidn

Levadura de panificacién 100 ‘grs.
Azdcar (Sacorosa) 100 grs.
Cloruro sédico 4 grs.
Agar - agar 11 grs.
Agua 1.000 ¢c,c.

Los componentes se diluyen en el agua y se hierve la mezcla du-
rante 30 minutos para csegurar que no quede levadura viva, Despuds de en-
friar el medio hasta 602C se ofiaden 5 c,c, de dcido propidnico por litro,
para inhibir el crecimiento de mohos, y a continuacidn se sirve en bote-
llas y viales,

Tanto las poblaciones como los cultivos larvarios se mantienen
en una cdmara con iluminocidn artificial permanente, a una temperatura de

24%1ecC,
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RESULTADOS

I.- Desarrollo larvario en poblaciones noturales y experimentdles

En estudios anteriores encaminados o explicar como se alcanzan
los niveles de equilibrio intra e interespecifico en cojas de poblacidén
con diferentes especies de Drosophila, se observé que cuando los cultivos
se densifican por un gran ndmero de huevos puestos, la viabilidad huevo
adulto se reduce, siendo acompafiada por un incremento en el tiempo de de-
sarrollo. La produccidn media por tubo en el equilibrio es un valor con
omplias oscilaciones dependiendo de causas externdas y de la dindmica in-
terna de crecimiento y saturacidén de la poblocién (Lewontin, 1955; Ohnis-
hi, 1976; Nogués, 1977).

No se conocen, si embargo, estudios sobre las condiciones inter
nas en el tubo donde se produce la competicidn larvaria, cuando apdrece
la mortalidad y como se desarrolla en conjunto la poblacidn larvaria &
densidades de saturacidn. E1l modelo experimentol disefiado para analizor
estos dospectos, consiste en sembrar 200 larvas recién emergidas en viales
con 2 c.c. de medip de cultivo (densidad considerada media y semejante a
la que se produce en las cajas de poblacidén), donde se desarrollan duran-
te siete dias, periode tras el que, dpdrecen las primeras pupas. En este
dia-se extraen las larvas, se fijan y se mide su longitud. Con ello se
pretende determinar la mortalidad larvaria y el estado de desarrollo de
la poblacidn.

El resultado de la primera poblacidn natural de Drosophila hy-
dei estudiada mostrd una distribucién de los taomafios de la poblacidn lar-
varia claoramente bimodal a los siete dios de desarrnllo,

Las larvas del cultivo aparecian escindidas en dos grupos, uno
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de larvas grandes prdéximas a la pupacién, y otro de larvas psqueiias, no
encontrdndose apenas larvaos de tamafios intermedios, E1 significado biold-
gico de esta distribucign bimodal originada en cultivos altamente densifi
cados de QL_nggi parece tener ventajas ecolégicos, por lo Que se proce-
did a analizar detenidamente este comportamiento larvario,

Para mostrar la generolidod de este comportamiento se analiza-
ron por el procedimiento anteriormente descrito, cuatro poblaciones natu-
raoles de D. hzdei: Carboneras BI, Azores, Vendrell y Vallecas, asi como
tres poblaciones experimentoles mantenidas en el laboratorio durante mdés
de dos afios en cajas de poblaciones: Dh 73, Dh 73a y Dh 74. De cado una
se analizaron tres réplicas de 200 larvas.

En 1a Tablo 2 se encuentran para las siete poblaciones estudia-
das los distribuciones medias de los tomoffios larvarios obtenidos de las
tres réplicas, y en las Figuras 2 a la 8 los poligonos de frecuencias co-
rrespondientes. Para la poblacidn natural BI y la experimental Dh 73 se
realizaron en afios sucesivos andlisis de la misma noturaleza con tres ré-
plicas, Por tanto para estas poblaciones aparecen tres distribuciones, a-
nalizadas en momentos diferentes, espcciogos mds o menos un afio.

Dos tipos de poligonos de frecuencios aparecen en las Figuras 2
a lo 8, En lu pohlacién experimental Dh 73 (Fig. 2) los formas de los po-
1igonos son oprdximadomente normales, unimodales, coen un ligero sesgo ha-
cia la frecuencia de larvaos pequefias, El resto de las poblaciones presen-
tan poligonas de frecuencias de longitudes larvarias claramente bimodoles
con dos méximos, uno alrededor de las clases 8 § 9 (larvas pequefias) y o-
tro sobre las clases 15 £ 16 (larvas grandes), y un minimo que se situa
en los clases 10, 11 v 12, La distincidn entre distribuciones unimodal y

bimodal es siempre clara, pero la forma de las curvos puede variar entre
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FIG. 2 DISTRIBUCIONES OE LAS LOMGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Dh 73
A LOS SIETE OIAS DOFf DESARROLLO EN  CULTIVOS OE 200 LARVAS POR  VIAL.
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FIG. 3 DISTRIBUCIONES U£ LAS LONGITUDES LARVARIAS DE LA POBLACION OH 73
A LOS SIETE DIAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR VIAL.
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FiG. 4 DISTRIBUCION DE LAS LONGITUDES L ARVARIAS DE LA POBLACION Dh 74
A LOS SIETE DIAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR VIAL.
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FIG. 5 DISTRIBUCION DE LAS LONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES BI
A LOS SIETE DIAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR VIAL,
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FIG. 6 DISTRIBUCION DE LAS LONGITUDES LARVARIAS OE LA POBLACION AZORES
A LOS SIETE DIAS DE DESARROLLO €M CULTIVOS DOE 200 LARVAS PCR ViAL.
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FIG. 7 DISTRIBUCION DE LAS LONGITUDES LARVARIAS DE LA POBLACION VENDRELL

A LOS SIETE DIAS DE DESARROLLO EN
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FIG. 8 DISTRIBUCION DE LAS (ONGITUDES LARVARIAS O0E LA POBLACION VALLECAS
A LOS SIETE DIAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR ViAL,
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poblaciones y dentro de cada poblacidn en estimaciones realizodas en dis-
tintos momentos. El ndmero de larvads recuperadas, indicador de la mortali
dad larvaria, tombién varia entre poblaciones y dentro de ellas en estima
ciones sucesivas, Sin embargo, las tres réplicos simultdneas de cacda esti
macidn muestran valores muy similares,

En la Tabla 3 estdn recogidos los tamofios medios larvarios para
cada una de las tres réplicas de cada poblacidn analizada, asi como la me
dia de las tres réplicas, La homogeneidad entre réplicas es muy grande y
el andlisis de la varianza muestra que el componente interno, 0,19, es
siete veces inferior a la varianzo externa 1,22, Las diferencias no sdlo
se dan entre poblaciones, sino dentro de una mismG pcblacidn en estimacio
nes realizadas en diferentes. momentos., Parece pues gqu: existen variables
no controlodas experimentalmente que modifican la viabilidad y el desarro
1lo larvario cuendc las estimaciones no son sincrdniecas, sin llegor a o-
fectar al tipo de distribucidn, uni 6‘bimodal.

En 1o Tabla 4 estd recogido un andlisis de la varianza similar
al de 1o Tabla 3, pero calculado sobre el ndmero de larvas recogidas por
vial a los siete dias de desarrollo. De nuevo el componente entre répli-
cas de la varionza 97,5 ss mds pequefio que el componente entre poblaciones
292,5; indicando una homogeneidad de condiciones en cultivos sincrdénicos
que no se repite en las estimaciones asincrdnicas. Los causas experimenta
les que pueden modificar tanto el tomfio larverio como su viabilidod no pg
rece en ningldn sentido asociar estos dos pardmetros, ya que la correlo-
cidn entre ellos, paro los 24 pdres de valores recogidos en las Tablas 3
y 4, de un valor de r= 0,03,

El trabajo experimental envuelto en el recuento de las larvas

recién emergidas y posteriormente en su extraccidn, fijacién y medido no



Dh 73a
Dh ?4

76
BI|77

78
Azores
Vendrell

Vallecas

F.

4

10,52
12,24
10,76
11,72
13,11
12,04
13,15

12,88

de variacidén
Externa
Interna

TOTAL

1

2

10,36
12,97
11,00
11,76
13,26
13,23
14,39

12,19

g.l.
7
16

23

13

10,15
12,69
10,70
12,12
13,38
11,90
13,70

12,93

S.C. C.M.
26,93 3,85

3,05 0,19

29,98

-y

10,34
12,63
10,99
11,87
13,26
12,39
13,75

12,67

F

Tabla 3,- Valores medios de las longitudes larvarias,

02~

20,21 **

obtenidas a los

siete dias de desarrollo en cultivos de 200 larvas por vial,

en cada una de las tres réplicas onalizadas de cada pobla-

cidn y andlisis de la varianza.



Dh 73a
Dh 74
76
BI |77
78
Azores
Vendrell

Vallecas

F. de variacidn
Externa
Interna

TOTAL

Tabla 4.~ NUmero total de larvas
. desarrollo en cultivos de 200 larvas por vioel,

una de las tres réplicas onolizadas de cada poblacidn

151
165
153
130

142

165

102

gel.

7

16

23

2 3
137 149
150 144
143 160
132 118
157 150
122 112
149 151

99 110

6.824,96

1.500,00

8.384,96

y arélisis de varianza,

145,67
153,00
152,00
126,67
149,67
127,33
153,67

103,67

recuperadas o los siete dias de

~23-
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hacen posible o1 andlisis sincrdénico, necesario por las causds anterior-
mente expuestas, de gran nidmero de poblacione, densidades larvarias y ré
plicas. Dado que la varianza dentro de réplicas es pequeiio, baosta un red
cido nimero de ellas, de 3 a 5 por estimacidn, para obtener una media fi-
ble con un error pequefio. Un especial empefio se ha puesto, siempre que h
sido posible, en realizar sincrdnicaomente las estimaciones que se desea-
ban comparar para evitar el efecto de las cdusas ambientales no controlg

bles experimentalmente.

II1.- Efecto de la densidad sobre el desarrollo larvario

Para estudiar las alteraciones en el desdrrollo larvario prody
cidas por la competicidn se escogieron dos poblaciones: Dh 73 y BI, La
primera, cuando se ancliza en la densidad de 200 larvas poer tubo, produc
una distribucidn de frecuencias de los tamafios larvarios claramente unim
dal, mientras que la poblacidn Bl responde dando origen a una distribu_-
cidén bimodal. Por tanto se consideron las poblaciones Dh 73 y BI como po
blaciones tipo de respuesta unimodal y bimodal,

Lo durocidn del desarrollo larvario, la viabilidad y el peso d
los adultos depende de la densidad de larvas en los cultivos. Para estu-
diar de una manera precisa el efecto de lo densidad sobre las larvas en
su desorrollo, se sembraron viales conteniendo 2 c.c. de medio de cultiv
con 25, 50, 100, 200, 400 y 600 larvas recién emergidas. Tras siete dias
de desarrollo las poblaciones larvarias contenidas en cada vial se fijan
y se miden para determinar sus tamafios.

Para evitar las posibles diferencias en las variables ambienta
les, las dos poblaciones Dh 73 y BI se analizaron sincrénicamente, en 1o

seis niveles de densidad citados, realizdndose cuatro réplicas para cada
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poblacidn y densidad. En las Tablas 5 y 6 se encuentran las distribucio
nes de frecuencias correspondientes a Dh 73 y BI respectivamente, obteni
das como media de las cuatro réplicas.

Lo viobilidad, calculada como el porcentaje de larvos recuperg
das vivas a los siete dias respecto al ndmero de larvas sembradas en el
vial, disminuye progresivomente con la densidad en los dos poblaciones a
nalizados, A bajo densidad, 25 laorvas por vial, la viabilidad es seme jan
te en las dos poblaciones con una pérdida por mortalidad del 16 al 17%.
Si consideramos esta densidod dptima, en donde la competicidn larvaria es
minima, esta mortolidad se deberia mds bien a causas genéticds o a caousas
ambientales no derivadas de la presencia de otras larvas en el cultivo.

El descenso en la viabilidud al -cumentar la densidod es mds acuy
sado en la poblocidén BI que en Dh 73, si bien en ambas se presentan las
mismas caracteristicas. Un incremento de la densidad de 25 a 100 larvas
por ‘cultivo produce un descenso en la viabilidad del 36 y 22% respectiva
mente, mientras que un posterior incremento de la densidad de 100 é 600
larvas por cultivo sdlo produce un 16 y 21% de descenso en este parame-
tro.

Lo longitud media de los larvas recuperadas a los siete dias,
en la densidad de 25 larvas por vial, es iguul para las dos poblaciones
Dh 73 y BI. Este valor permanece constante, ol incrementor la densidad
hasta 100 larvas en la poblacidn Dh 73, si bien como anteriormente se ci
ta la viabilidad desciende significotivamente. En la poblocidn BI 1la lon
gitud medioc de las lurvas se reduce con la densidod a lo largo del rongo
de densidades estudiadas.

A los siete dias de desarrollo larvaorio una pequefia proporcidn

de ldrvas han pupado y por tanto no es posible determinar su tomafio larva



Longitudes
Larvarias
PUPAS

22

21

20

19

18

17

16

15

14

i3

12

11

10

W & U 0 N O VO

2

Viabilidad

Longitud
media

Varianza

83,00
18,46

1,64

50

1,25
5,50
9,75
8,25
6,50
5,35
1,25

75,50

18,10

2,13

DENSIDADES
100 200
0,75 -
3,00 0,50

14,00 6,50

13,00 12,00

14,50 16,50
9,75 17,00
5,75 14,50
0,75 11,00
0,75 9,50
0,50 8,50
0,50 10,25
0,50 4,75
0,25 4,75
0,50 3,00
0,25 3,25

- 1,00
- 0,50

64,75 65,75

18,13 15,23
4,58 10,50

400

3,50

9,25
14,50
19,00
17,25
20,00
21,25
25,50
14,50
24,50
25,25
20,00
14,00

7,00

4,00

0,75

59,06
11,90

12,46

600

0,25
2,25
9,00
10,00
14,75
14,00
25,50
25,25
19,25
22,00
42,00
54,75
39,00
16,25
9,00
1,00

50,88
11,12

9,99
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Tabla 5,- Distribuciones de frecuencias de las longitudes larvarias ob-

tenidas a los siete dias de desarrollo en cultivos de 25, 50,

100, 200, 400 y 600 ldarvas por vial, de la poblacidn Dh 73,



Longitudes

Larvarias 25
PUPAS 5,25
22 -
21 -
20 0,50
19 4,50
18 7.25
17 2,25
16 Q,50
15 -
14 0,25
13 -
12 . 0,25
11 0,25
10 -

9 -

8 -

7 -

6 -

5 -

4 -

3 -

2 -
Viabilidad 84,00
gt o
Varianza 3,72

0,50
1,00
1,25

0,50
G,50
1,25
0,50

-

71,50

17,27

8,07

DENSIDADES
100 200
3,50 1,00

- 0,25
2,00 0,50
8,00 3,50
9,25 8,25
6,75 18,50
2,25 14,25
1,75 4,50
1,50 1,25
0,75 -
1,75 0,75
1,00 2,00
2,75 5,75
6,00 11,75
3,50 12,00
1,00 7,00
0,75 4,50
0,25 1,75
0,25 1,00

54,00 49,25

14,91 12,77

20,61 21,16

0,50
0,25
2,00
6,00

13,50

15,00

19,00

12,50
3,75
3,75
1,75
4,75
8,25

20,75

29,00

14,25

13,75
6,25
3,25
1,75

45,13
11,51

21,81

600

0,50
2,00
7,25
19,25
13,75
16,75
8,75
10,75
9,75
5,00
10,00
16,00
38,75
43,25
30,50
19,50
13,00
6,50
1,75
0,25
45,54

10,00

19,18

27~

Tabla, 6.~ Distribuciones de frecuencias de las longitudes larvorias ob-

tenidas o 12s siete dias de desarrollo en cultivos de 25, 50,

100, 200,

400, y 600 larvas por vial,

de la poblacién BI.



rio alconzado., Para el cdlculo de los longitudes medias se las considera
con un tamofio de 21 unidades, es decir en el limite del rongo de longitu
des.

En la poblacién Dh 73 (Table 5} sdlo se recuperan pupas en la
densidad de 25 larvas por vial, mientras que en la poblucidn BI (Tabla 6)
se encuentran pupds en toddas las densidades, si bien su numero decrece
claramente con el ndmero de larvds que se desdarrollan en cada vial.

Mds interesante que el andlisis de las longitudes medias de la
poblacidn de larvas que se desarrollan en coda vial es la distribucidn de
los tomafios. En las figuras 9 a 14 se encuentran los poligonos de frecuen,
cias de ambas poblaciones correspondientes a cada una de las densidades
larvarias, representando las columnas situadas en el extremo del eje de
abcisas las frecuencias de pupdas observadas.

En las densidades de 25 y 50 larvas por vial los grdficas co-
rrespondientes a las dos poblaciones son similares, si bien en 1la densji
dad de 50 (Figura 10) yo se aprecia en la poblacidn BI una cola a la iz
quierda correspondiendo a larvas de pequefios tamafios, A partir de la den
sidad 100 la forma de los poligonos de frecuencias de las dos poblaciones
son muy diferentes. Las distribuciones de la poblacidn Dh 73 son unimoda
les, moviéndose la moda desde tomafos grandes hacia pequefios al incremen
tar la densidad larvario. La varianza aumanta progresivamente a la vez
que se reduce la media, manteniendo el rango de tamaofos casi constante.
En todas las densidades, hasta las mas elevadas, siempre se encuentran
larvas con el tamafio médximo de 20 a 21 unidades.

Por el contrario la poblacidn BI a partir de la densidod 100
larvas por vial preéenta unos poligonos de frecuencias marcadomente bimo

dales en las que los incrementos de densidad no modifican la posicidn de
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FIG. 9 DISTRIBUCION DE LAS LONGITUDES LARVARIAS OE LAS POBLACIONES Dh 73 Y BI

A LOS SIETE DIAS ODE ODESARROLLO EN CULTIVOS DE 25 LARVAS POR VIAL.
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FIG. 10 DISTRIBUCION DE LAS (ONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Dh 73 Y BI

A 1OS SIETE DIAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS DOE 50 LARVAS POR VIAL,
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FIG. 11 DISTRIBUCION DE LAS LONGITUDES LAARVARIAS OE LAS POBLACIONES Oh 73 Y Bl
A LOS SIETE DIAS DE OESARROLLO EN CULTIVOS O0E 100 LARVAS POR WVIAL.
]
s —_ FOBLACION Dh 72
. ..-.. POBLACION B8t
20
'°-
oy P
T - T v T — oy <y T T == T ——
2 4 L] 8 10 12 e e 18 20 22 LONGITUD

FIG. 12 DISTRIBUCION DE LAS LONGITUDES

LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Dh 73 Y Bl

A LOS SIETE DIAS DOE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR VIAL.
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FIG. 13 DISTRIBUCION DE LAS 1.ONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Ch 73 Y B1
A LOS SIETE OrAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 400 LARVAS POR VIAL.
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FIG. 14 DISTRIBUCION DE LAS. LONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Oh 73 Y BI

A LOS SIETE DIAS DE OESARROLLO EN CULTIVOS ©DOE 600 LARVAS POR VIAL.
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las modds, Estas distribuciones bimodales presentan unas caracteristiccs

similares a4 las observadas anteriormente en las poblaciones Dh 73a, Dh -
74, Dnh 76, Vendrell, Azores y Voleecas, E1l minimo aparece siempre en las
clases 11, 12 y 13; la moda de las larvas "pequeRas" (situadas a la iz-
quierda de la clase 1l1) estd en las clases 8 § 9 y la moda de los larvas
"grandes" (a la derecha de la clase 11) en las clases 16, 17 § 18,

Dado que los distribuciones analizadas no son normales, las
comparaciones entre réplicdas de cada densidad y poblacidn para estudiar
su homogeneidad, 'se han efectuado mediante test de 7?, agrupando los dg
tés en tres bloques:

a - Frecuencia de las larvas comprendidas en las clases 10 e inferi
res, Corresponde en la poblacién Bl a las larvas que denominomo
"pequefias™",

b - Agrupa las frecuencias de ‘las clases 11, 12 y 13,

¢ - Frecuencia de larvas comprendidas en lo clase 14 y superiores,
més los pupas. En las distribuciones bimodales b + ¢ equivale a
la frecuencia de larvas "grandes",

En la Tabla 7 se encuentran agrupados en los blogues a, b y ¢
los dotos correspondientes a las densidades 200, 400 y 60O de la pobla -
cién Dh 73 y 100, 200, 400 y 600 larvas por viol de BI, con sus corres -
pondientes test de homogeneidad, No se ha podido realizar el test para -
las densidades inferiores yo que los valores de los bloques a y b son ce
ro o muy bajos, En los densidades 100 y 200 de la poblacidén BI el bloque
b agrupa las frecuencias de las clases 11, 12, 13 y 14 pora evitar valo-
res demaosiado bajos en las frecuencias esperadas.

El test detecta desviaciones significativas de la homogeneida

entre las réplicos de todas las densidades en la poblacidn Dh 73, Sin em
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bargo para la poblacidn BI, en las cuatro densidades anglizadas no se dg .
tectan diferencias significativas entre los valores de las réplicas, Est

resultado muestra que la poblacidn Bi, en donde aparece como respuesta a
la densidad larvaria una distribucidn de tomafos de naturaleze bimodal, -
con modas y minimos fijos, es menos sensible o variables ambientales, mo
dificdndose poco los valores contenidos en los bloques a, b y c. Por el

contrario la respuesta de la poblacidn Dh 73, de naturoleza unimodal, en
donde la close de frecuencia mdximo se desplaza hacia valores inferiores
con el incremento de la densidad, es mas sensible a los cambios ambientg

les producidos entre réplicas.

III.~ Crecimiento larvario en ausencia de competicidn

La determinacién del conjunto de circunstancios ambientales que
conducen a un desarrollo larvario "Sptimo" es dificil. En general se asy
me que cuando la competicidn intraespecifica es minima, se obtiere una -
mayor viabilidad asociade o un desarrollo rdpido y a un tamafio mdximo de
los adultos. Sin embargo, dentro del género Drosophila esto no siempre -
es cierto (Lewontin y Matsuo, 1963), y en determinadas especies las condi
ciones Sptimas se obtienen a densidades intermedias. D, hydei es una espe
cie cosmopolita que se adapta a condiciones agmbientales diversas y tolera
bien altas concentrociones larvarias, En cultivos a beja densidad su vig
bilidaod es alta siendo la varianza en los tiempos de desarrcllo pequeifia,
lo que hace pensar en un Sptimo ambiental. Por esto se decidid estudiar
el crecimiento larvario en ausencio de competicidn en cultivos indepen -
dientes.

Una sola larve, recien emergida, se coloco en cada plaquita con

teniendo 1,5 c.c. de medio de cultivo, inoculado con levadura viva, Las
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larvas son exominadas y medidas en vivo, sin onestesio, en sucesivos in

tervolos, hasta que alcanzan la pupacidn, Cuando las ploquitas mostraoban
indicios de contraccidn por desecomiento, les larvas eran transferidas a
nuevas plaquitas. Se realizaron 14 réplicas de cada poblacidn D h 73 y BI

En la Tablo 8 se recogen los pesos medios de las larvas para -
ccda poblacidn y a la derecha la media total, osi como los srrores de las
medias. En ningun momento del desarrolleo los valores medios de las lon -
gitudes larvarias de ambas poblaciones difieren significotivamente por -
lo que se les ha ogrupado considerdndolos una sola muestra. Con estos -
datos agrupados se han representodo las longitudes larvarias correspon-
dientes a cada momento del desar?ollo, obteniéndose una curva de creci-
miento de tipo sigmoideo (Figura 15), que alconza la médxima pendiente -
(moyor velocidad de crecimiento) el cuorto dioc de desarrollo, pasando a
partir del quinto a una fase de crecimiento lento qu: se mantiene hasta
la pupacidn en el dia séptimo.

De las 28 larvas con que se inicid el experimento sobrevivie-
ren hasta lo pupacidn 20, lo que representa el 70%, otribuyéndose la -
mortalidaod producida tanto a cousos intrinsecus como al manejo necesa-
rio para efectuar las mediciones y transferencias a nuevas placas.

Conjuntamente se observaron las modificaciones morfoldgicas -
producidas tras las mudas que determinan los tres estadios larvarios. -
La estructura mundibular y los espirdculos anteriores son los drganos -
en donde mejor se detactan las diferencias en las larvas vivas,

En el primer estadio las mandibulas presentan una estructura
muy simple, con dos pequefids piezas posteriores, casi puntuales a la ob
servacidén, apdrentemente independientes entre si, y otras dos anteriores

muy pequefias y préximas que dan la apariencic de una pieza dnica.



Dia horas Dh 73 BI Dh 73481
e} 0 2,024+0,02 2,05+0,03 2,0440,02
a 2,1410,04 2,1240,05 2,13+0,03

8 2,314+0,04 2,25+0,07 2,2840,04

1 24 2,98+0,04 3,00+0,05 2,99+0,03
28 3,2710,05 3,1740,08 3,23+0,04

32 3,5810,06 3,50+0,08 3,54+0,05

2 48 5,27+0,10 5,60+0,11 5,41+0,08
52 5,9210,10 5,90+0,13 5,91+0,08

56 6,3810,10 6,35+0,12 6,33+0,08

3 72 8,65+0,07 8,28+0,17 8,50+0,08
76 - - - 8,5640, 24 8,56+0, 24

80 10,3140,17 9,63+0,20 10,05+0,13

4 97 13,6940,18 13,2510,36 13,60+0,16
100 14,154+0,20 14,00+0,33 14,1040,16

104 14,31+0,23 14,0040, 41 14,2040,19

5 122 16,08+0,18 16,2940,20 16,15+0,13
129 16,3840, 25 16,2910,31 16,35+0,19

6 146 17,1510,26 17,2940,31 17,2040,19
7 169 (P)12,8310,12 (P)12,7540,39 (P)12,80+0,16

Tabla 8.- Longitudes larvarias medias a lo largo del de-
sarrollo sin competicidn en Dh 73 y BI, y media
total de los datos de ambas poblaciones

(P = Longitud pupal).
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Inmediatamente despues de la primera muda larvaria aparece un

apurato mandibular mas complejo. Las dos piezas posteriores son de mayor
tamafio y conectadas entre si por un pequeifio puente quitinoso. Las dos -
piezas dnteriores estan claramente diferenciadas,

Tras la segunda muda se producen cambios en la estructura tan-
to de los mandibulas como de los espirdculos. En las primeras, las piezas
anteriores oparecen conectadas entre si y articuladads por su parte media.
Las piezas posteriores presentan un mayor tamoafie con un ancho puente que
las une. Los espirdculos anteriores apdarecen invaginados con una estruc-
tura plumosa claramente visible, y en los posteriores se destaca una pig
mentacidn marrdn no presente en los dos estadios dnteriores.

Directamente se han observado muy pocas mudas larvarias debido
a que estas se realizan en pocos minutos, pero una vez efectuadas opare-
cen las estructuras claromente definidas y por consiguiente se determinan
con precisidén los momentos en que se producen. Como media la primera mu-
da se produce a las 42 horas de desarrollo, cuando las larvas tienen un
tamafio medio de 4,9 unidades (1,9 mm). A las 78 horas como promedio se -
produce la segunda muda, teniendo las larvas una longitud de 9,7 unida-
des (3,9 mm). Las dos mudas se producen, en las condiciones experimenta-
les descritas, con uno gran sincronia, no distancidndose mas de 6 u 8 h,

En la Figura 15 se representan, esquematicamente, lds caracte-
risticas de cadao estadio larvario, sefialdndose sobre la curva de creci=-
miento los puntos en que tienen lugar las mudas.

Las larvas de Drosophila se glimentan continuamente, desde que
emergen del huevo hasta pogo antes de la pupacién, momento en que ascien
den por las paredes del vial para buscor un sitio apto para pupar. Si el

alimento se acaba o experimentalmente se les priva de €1, aislandolas en
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un vial ccr solo papel de filtro humedecido, las larvas después de un -
cierto tiempo mueren a no ser que hayaon aglcanzodo un tamafio y edad cri=-
ticos que les permita lleger a pupar sin incorporacidn de mas alimento.
Para determinar en D. hydei este momento critico, se mantuvieron larvas
en condiciones de baja densidod (10 larvas por viol) duraont2 4, 5, 6 &

7 dias en el medio de cultivo normal, y posteriormente fueron lavadas
para eliminar los restos de alimento que pudieran llevar adheridos, sien
do transferidas a continuacidn a viales conteniendo unicomente papel de
filtro humedecido. Se realizaron 10 réplicas para cada uno de los tiem-
pos de desarrollo indicados, registrdndose el momento en que se produce
la pupacidn y la longitud de lo pupa,

A partir del 59 dia de desarrollo lo casi totolidod de los lar
vads son capaces de pupdr, pero unicomente algunas lo hacen cuando han es
tado olimentdndose solo durante 4 dias. En la Tabla 9 se indicon los por
centajes de pupacidn alconzades, los tamofios y el dia en que tiene lugar,
para los cuatro grupos analizados.

Er las condiciones descritas, el momento de la pupacidn no po-
rece modificarse con la folta total de alimento. Si las .orvas han olcon
zado el tamafio critico de unas 12 unidades,son capoces de pupar aun cuan
do no tengan o su disposicién mds alimento, si bien producen pupas de pe
quefio tamafo, 8 unidudes, de donde raraomente emerge un adulto. Periodos
de 2limentacidén mds prolongados, dan lugor a pupas mas grandes, siendo -

el tamafio de la pupa proporcional al de la larva de la cual se origina,

IV.- Crecimiento larvario en competicidn.

Para determinar en que momento del desarrollo larvario aparece

la bimodalidad de los tamafos larvarios en la poblacidn BI, y conocer la



Tamafio Dia de % de
Dias
de pupa pupacidn pupacidn
a 8,0 7 20
5 9,4 7-8 80
6 11,9 7-8 90
7 12,8 7-8 90

Tabla 9.- Porcentaje de pupacidn, obtenido en culti-
vos privados de alimento a partir de los

dias 4, 5, 6 y 7 de desarrollo.

~40-
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dindmica del crecimiento en esta poblacidn y en la Dh 73, se estudid en
colaboracidn con Silvia Prieto la evolucidn del crecimiento larvario en
el tiempo, desde la emergencia de las larvos hasta el dia 12. La densi-
dad utilizoda fué de 200 largas por vial conteniendo 2 c.c, de medio de
cultive, y se partidéd de un total de 36 réplicas por poblacidn. Cada 24
horas se extrajeron las poblaciones larvarias de tres viales de cada po
blacidn, se fijaron y se midieron, apareciendo los resultados en las Ta
blas 10 y 11, En cada una se encuentron los distribuciones de los toma-
flos larvarios, correspondiendo caoda valor de las Tablas o la media de -
los tres réplicos. En la parte inferior se encuentran las medids tota -
les de larvas recuperadas.

En los primeros dios de desarrollo los larvas de pequefo tamg
flo excavan galerias en el medio de cultivo que se mantiene sélido., A -
partir del quinto dia se empieza a fluidificar por la actividad larva -
ria, llegando a estar el medio completomente removido el dia sexto, Es-
to lleva consigo uno facil y completa extraccidn de las larvas o vartir
de dicho momento, mientras que en los primeros dias de desarrollo, al -
intentcr’recuperor las larvas, el medio de cultivo se desprende en blo-
ques de los que resulta dificil su extraccidn, Consecuentemente el ndms
ro de larvas recuperadas en los primeros dias es ligeramente inferior -
al real y es necesario realizar una correccidn para estimor su nidmero.

Asumiendo que la tasa de mortalidad es constante durante los
doce primeros dias, y que a partir del sexto se recuperan la totalidad
de las larvas, se ha calculado la recta de regresidn del numero de lar-
vas sobre el dia de desarrollo a partir del dia cero (200 lorves sembra
das) y de los valores obtenidos del sextc al duodécimo dia. La ecuacidn

de las rectas de regresidn, calculadas para lo poblacidn Dh 73 es:
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Y=197,13-4,21X (r=0,84) y para la poblacidn BI:Y=189,97-8,59X (r=0,95),

Con objeto de no alterar las distribuciones de los taomafos -
larvarios, estas se han corregido mediante las rectos de regresidn, au-
mentando proporcionalmente todos los valores para ajustar los totales,
Las distribuciones corregidas se encuentran en las Tablas 12 y 13, La -
mortolidad detectada a partir de las rectas de regresidn muestra un va-
lor doble en la poblacidn BI que en Dh 73,

€1 promedio de crecimiento de lo poblacidén laorvario se calcula
como el incremento de las longitudes medias, para cada dia de desorrollo
Dado el caracter bimodal de las distribuciones de frecuencias de la po-
blacidén BI, esta se ha dividido en dos grupos. Uno de ellos integrodo -~
por larvas pequeiias, inferiores o 11 unidades (bloque a), y el otro por
larvas denominadas grandes, de tamafio igual o superior o 11 unidades (blo
ques b y c¢). Las longitudes medius para coda dia de desarrollo y pobla-
cidn se encuentran en la Tabla 14, En Dh 73 el tamafic medio aumenta cons
tantemente los 7 primeros dias hasta alcanzar un volor mdximo de 13,5 u-
nidades (Figura 16). A continuacidn se registra un descenso debido a que
con la pupaciédn de las de mayor tamafo se incrementa relativamente la -
proporcién de las pequefias, Las lurcos de la poblacién BI alcanzan toma-~
flos medios muy similores a los de la poblacién Dh 73 durante los tres -
primeros dias de desarrollo, En el cuarto dia se escinde la poblacidn -
larvaria en dos grupos cuyas longitudes medias permanecen estables a par
tir del quinto dia.

En la Figura 17 se representan las curvas de crecimiento de las
dos poblaciones Dh 73 y BI en las condiciones de competicién producidas
en cultivos de 200 larvas por vial, junto a la curva de crecimiento de -

estas mismas poblaciones en ausencia de competicidn, Hasta el tercer dia



-45-

D S$3juaIpuodssdJaod

PAA

—

"

ct
vl
91
44
L1

051

[QV | [

< ~ oo

S61

- ~ ~

c1
€1
€2
ov

61
o1

‘€ Ug uoTODTIGOd DT ud

091

142

L1
61
61
sc
L

o1

691

- 0 T T NN~

pa

oT1oJ44pSep 8p SDIQ

‘O DTAD] DY 8P SeJOTDA SOT

'SOTJDAYDT SOuDwDl 8p SopTbeduod seuotdonqralsTg ~"gl1 OIGDY
el 9LT 181 14:A 881 €61 L61 Iviot
- - - - - oc €61 2
- - - - 9 sel v €
- - - - (o72 8t - v
- - 1 4 €9 - - S
T 4 v S 9¢ - - 9
v < v ov L1 - - P
9 S o1 18 9 - - 8
€1 o1 91 %24 - - - 6
€T 81 44 ot - - - o1
S1 1c (43 - - - - 11
Oc (44 €2 - - - - 21
1< 61 81 - - - - [ 3
€c 1c 1 - - - - 1
1c (44 8 - - - - ST
61 v 14 - - - - 91
21 8 4 - - - - L1
€ 9 - - - - - 81
1 1 - - - - - 61
- - - - - - - o¢
- - - - - - - spdngd
9 S 14 € 14 1 0

pn3tbuon



=4h =

‘Il DTAD] BT 8P S8JOTDA

SO0T D s@ju2tpuodsaddod ‘1g UOTODTqod DT U® SOTJDAJDT Soupwpl 8p sopibaduaod SdUOTIONQTJLISIQ -"E€T pIgP)

98 56 140) ET1 121 051t BET L1 951 691 €21 181 061 giatel!
- - - - - - - - - - 9 €€ v ez
- - - - - - - - 2 € L2 g6 981 €
v % 1 1 1 r4 T 1 9 € v Ly - v
3 9 i S 3 £ v v 11 ot os 9 - 3
2 11 21 11 6 < o1 o1 .2 vl 1€ - - 9
11 ] 6 v1 £1 91 81 z€ g€ 61 o1 - - L
Z A ] ST vl 81 91 €g 8e Ly S - - 8
S L 9 o1 L1 ST v1 11 6 8Y - - - 6
v v v 9 S . 9 3 € A ¢ - - - o1
z 1 z v S S 1 4 2 v - - - 1
1 € v v € v v £ € - - - - T1
3 4 8 € € = v 3 9 - - - - €1
4 3 11 v v 4 9 9 o1 - - - - vl
£ 3 g g s £ ] 8 9 - - - - st
1 € 4 9 o1 21 v1 o1 S - - - - 91
1 £ 2z 4 9 S1 oz vl - - - - - L1
- 4 - 1 z ] z1 l - - - - - 81
- - - - - 4 1 - - - - - - 61
- - - - - 1 - - - - - - - oz
({3 ze ve ze 61 s - - - - - - - sodng
21 1 ot 6 g L 9 S v € 4 T o]

o0110J4doseq ep solQ pn3tbuor



Dias  Longitud % E.T.

VW ® N O U A W N = O

-
N o= O

Tabla 14.-

Dh 73

2,0210,01
3,1510,04
4,9810,08
8,0410,07
11,15%0,15
12,69+0,22
12,9410,23
13,4940,22
12,79+0,21
13,0710, 20
12,5010,13
12,3810,13
11,8810,20

BI (pequefias)
Longitud & E,T.

2,0210,01
3,1410,05
4,7110,08
7,94r0,13
6,90+0,13
7,5340,13
7,6410,18
8,0110,19
7,8610,20
7,681+0,20
7,21+0,23
7,1310,24
7,2610,20

Longitudes larvarias medias,

vos de 200 larvas por vial,

BI (grandes)
Longitud + E.T.

14,1310,25
15,7540,18
16,00+0,19
15,9810, 35
15,2710, 31
14,6410,35
13,9710,19
14,9510,43
14,2710,45

obtenidas en culti-

en las poblaciones

Dh 73 y BI, a partir de lo emergencia hasta el

duodécimo dic de desarrollo.
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de desarrollo las tres grdficas son similares no presentando diferencias
significativas. A partir del cuarto dia, el crecimiento de las larvas de
Dh 73 es mas lento bajo condiciones de competicidn, y las diferencias -
hasta el dia 7 son significotivas. En condiciones de alta densidad larva
rig, en la poblacidn BI, como hemos visto, se detecta una escisidn de la
poblacidn larvaria en dos grupos: grandes y pequefias. E1 grupo de larvas
grandes crece con la misma velocidaod que lo hacen las larvas en ausencia
de competicidn, mientras que el grupo de las pequefias se mantiene esta -
cionario sin apenas incrementar su tamafio medio.

De las frecuencias de pupacién observadas, en las condiciones
experimentales descritas, se deduce que las larvas grandes de la pobla-
cidn BI se desarrollan mds rapidomente que los de la poblacidén Dh 73, -
Lo pupacidn aparece mds precozmente en la poblacidn BI siendo el ndmero
medio de pupas recuperadas por tubo superior en esta poblacidn hasta el
dig décimo.

La distribucidn de los tamofios larvarios para ambas poblacio-
nes desde el dia 3 al . 9, se encuentran representadas en las Figuras 18 ¢
24, Hosta el tercer dia (Figura 18) las distribuciones larvorias de las
dos poblaciones son semejantes, pero a partir del cuarto empieza la es-
cisidn en larvas grandes y pequefios en la poblacidn BI que da origen a
la distribucidn de frecuencios bimodal., En dias sucesivos se mantiene -
este tipo de distribucidn sin que varie ni lo posicidn de su minimo ni
la de las modas correspondientes a los dos grupos de larvas. Por el con-
trario, en la poblacidn Dh 73, se gprecia un progresivo incremento del -
tomafio de las larvos, que mantienen una distribucidén de frecuencias uni-
modal con un rango de tamafios semejante al de la poblacidn BI.

A partir de los pesos medios calculados para cada clase larvao-
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FIG. 18 DISTRIBUCION DE LAS LONGITUDES C(ARVARIAS DE LAS POBLACIONES Oh 73 Y 81
A 10S TRES DIAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR VIAL.
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FIG. 19 DISTRIBUCION DE LAS LONGITUDES ULARVARIAS DE LAS POBLACIONES Oh 73 v BI

A LOS CUATRO DIAS DE DESARROLLD EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR VIAL.

— POBLACION Dh 73
~~~ POBLACION BI

]

FIG. 20 DISTRIBUCION DE

22 LONGITUD
LAS LONGITUDES LARVARIAS OE LAS POBLACIONES Dh 73 ¥ Bl
A LOS CINCO DIAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR VIAL.
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FIG. 21 DISTRIBUCIONES DE LONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Oh 73 Y 81

A LOS SEIS DIAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR VIAL.
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FIG. 22 DISTRIBUCIONES DE LONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Dh 73 v BI1

A LOS SIETE DIAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 200 LARVAS FOR ViaL.
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FIG. 23 DISTRIBUCION DE LAS LONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIOMES ©Oh 73 Y Bl

A LOS OCHQO DIAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS OE 200 LARVAS POR VIAL.
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FIG. 24 DISTRIBUCION DE LAS LONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Dh 73 Y Bl
A LOS NUEVE DIAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR ViAL.
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rin se hon obtenido los biomasos y los pesos medios totales para cadc dia
de desarrollo. En la poblacién Dh 73 (Tabla 15} la biomasa aumenta rapidg
mente duronte los cuatro primeros dias y mds lentamente hosta alcanzar -
su méximo el dia séptimo. A partir de oste momento se observa un descen-
so en la biomasa debido a la mortalidad larvaria y a la pupacidn.

Lo biomasa y los pesos medios correspaondientes a lo poblacidn
BI se encuentran en la Taobla 15. De igual forma que parg el andiisis de
las longitudes larvarias, a partir del cudarto dia los cdlculos se han -
realizodo independiertemente con los grupos de larvas grandes y pequefios.
Durcnte los tres primeros dias el incremento en biomasa es similar al -
producido en Dh 73. A partir del cuarto dio la biomasa en la poblacidén -
BI es aproximadamente la mitad que la encontrada en la poblacidén Dh 73,
debido a que el peso medio de las larvas pequefias es unas diez veces in-
ferior al de las grandes, como puede observarse en la Tabla 15.

La" segunda muda larvaria en condiciones de baja deansidad (ousen
cia de competicidn) se produce cuando la larva adquiere un tamaRo de 9 -
unidades, como término medio, presentando poca variacidn. Esto ocurre en
tre el tercer y cuarto dia de desarrollo. Dado que la bimodalidad de ~
de los distribuciones de frecuencias de los tomafios larvorios oparece en
tre el tercer y cuarto dia y que el minimo de la distribucidn se centra
alrededor de la clase 10, se tratd de determinar la relacidn de los esta
dios larvarios segundo y tercero con la bimodalidad. Para ello se sembra
ron 21 viales por cada poblacidn con 200 lorvas recién emergidos. A por-
tir del tercero, cada dia, se extrajeron y lavaron las larvos de tres ré
plizas. A continuacidn, bajo el microscopio, y en vivo, se separdron por
estadios, se fijaron y midieron. Dado que los caracteres diferencidgles -

de los estadios larvarios no se aprecian con cloridad en el material fi-
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jado se realizd la separacidn en vivo,

En la Tabla 16 se recoge la proporcidn de larvas del 12 y 22 -
estadios compdrados con la proporcidn de larvas del 32 mas las pupas, en
las dos poblaciones analizadas. En Dh 73, entre el tercer y cuarto dia -
de desarrollo pcsan al tercer estadio larvario el 70 & 75% de las larvas,
y a partir del 72 dia el 90% de ellas se encuentran en este estado., Por
el controrio en la poblacidn BI, el cuarto dia de desarrollo unicaomente
han pasado al tercer estadio entre el 30 § 37% de las larvos, y en nin -
gun caso, a partir del 72 dia lo hacen més del 70%.

En las Figuras 25 y 26 se han representado conjuntamente para
las dos poblaciones las distribuciones de frecuencias correspondientes -
al 22 y tercer estodio respectivamente. En la gréfico correspondiente al
tercer estadio se ha representado, en forma de barras, la frecuencia de
pupas producidas. En lo poblacidén Dh 73 los larvas del 292 estadio pueden
alcanzar longitudes dz hasto 12 unidades, mientras que en BI la médxima -
longitud observada es de 1O unidades., El nuUmero medio de larvas en el 2¢
estaodio es cuatro veces superior en lo poblacidn BI.

En el tercer estadio (Figura 26) la minima longitud observada
ha sido de 8 unidades en ombas poblaciones, siendo el nUmero medio de lar
vas en esta fase de desarrollo suberior en Dh 73. Por el contrario =21 ng
mero de pupas formadas, @ los siete dias, ha sido cuatro veces mayor en

la poblacidn BI.

V.- Agentes que modifican el desarrollo larvario

Como hemos visto en los apartados anteriores, la competicidn -
producida por la escasez de alimento en los viales, da origen a un retro

so en el desarrollo de la poblacidn larvaria, acompafiado de un incremen-
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FIG. 25 OISTRIBUCION DE LONGITUDES DE LARVAS DEL SEGUNDO ESTADIO, A LOS SIETE DlAS
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F16. 26 DISTRIBUCION DF LONCITUDES DE LARVAS DEL TERCER ESTADIO Y PUPAS, A LOS
SIETE DIAS DE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR VIAL DE (AS
POBLACIONES DR 73 Y 8I.
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to de la varianza, de tal manera que cuando las larvas mds avanzadas em-
piezan a pupar todavia quedan algunas que apends han crecido desde su e-
mergencia. En la poblacidn BI, debido a la distribucidn bimodal de los -
tamafios larvarios, la varianza es aun mayor. Un grupo de larvas, a partir
del tercer bic, frenan su crecimiento dando lugar con este comportamiento
a que el grupo de las avanzadas alcance antes la pupacidn, y lo hagan en
mayor nUmero que en la poblacidn Dh 73, Este comportamiento hace suponer
lo existencio de algdn mecanismo que, cuando la densidod larvaria es al-
ta, detiene el crecimiento de una cierta proporcidn de larvas en benefi-
cio del resto, que continuan su desarrollo en condiciones mds fovorables,
Como se vid anteriormente la proporcién de larvas frenadas en su desarro
llo es dependiente de la densidad, sugiriendo la naturoleza adaptativa -
de este mecanismo.

Un posible agente cuya densidad en los cultivos es: proporcional
a la densidad larvaria lo constituye la acumulacidn de metabolitos excre
tados ol medio por las larvas. Para estudiar su efecto sobre el crecimien
to lorvario se sembraron 150 larvas recien eclosionadas en viales con -
2 c.c. de medio de cultivo, realizdndose ocho réplicas para cada una de
las poblaciones Dh 73 y BI. Despues de cinco dias de desarrolls los cul-~
tivos fueron congelados a -25°% durante 48 horas con el fin de matar la
poblacién larvaria, alterando al mfnimo.la composicidn quimico del medio
(Weisbrot, 1966; Dawood y Strickberger, 1969). Ung vez descongelados y -
llevados a una temperatura de 24°C, los viales dsi condicionodos fueron
sembrados con 50 larvas recien emergidas. Lo mitad de los viales condicig
nados con larvas Dh 73 fueron resembrados con larvas de la poblacidn Dh
73 y los cuatro restantes con larvas de la poblacién BI. De igual manera

cada mitad de los viales condicionados con larvas BI fueron resembrados
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con larvas de cada una de las dos poblaciones en estudio. Simul taneamen-
te se realizaron tres controles de cada poblacidn sembrando 50 larvas en
viales sin condicionar, sometidos a los mismos procesos de congelacién y
descongelacidén,

Las distribuciones de frecuenciaos obtenidas paru coda poblocidn
en los tres medios: control, condicionado Dh 73 y condicionado BI, se en
cuentran en lo tabla 17 y estan representadas en las Figuras 27, 28 y 29.
En el medio control las dos poblaociones presenton las distribuciones de-
cada una de ellas: unimodal en Dh 73 y bimodal en BI. Sin embargo los =
cultivoes en los medios condicionodos presentan distribuciones de frecuen
cios unimodoles, tanto en Dh 73 como en BI (Figuras 28 y 29), sin que se
aprecien diferencins significativas entre las longitudes medias de ambas
poblaciones. En todos los viales con medios condicionados se aprecid la
existencia de una gruesa copa de levadura viva recubriendo la superficie,
que no apdrece en los medics no condicionados y QQe podria explicair los
resul tados de este exparimento.

La cantidad de levadura viva en los cultivos varia relativamen
te poco, en‘unc observacidn directa, entre las réplicas realizadas en un
determinado momento, pero se observan diferencias considerables entre rg
plicas efectuadas en diferentes tiempos. A su vez la cantidad de levadu-~
ra disminuye con la densidad larvaria ya gque es el alimento principal de
las larvas. Por tanto otro posible agente que actuase sobre el mecanismo
que controla el crecimiento larvario podria ser la cantidad de levadura
viva en el vial.

Pdra analizar los efectos de una totol ausencia de levadura vi
va en los cultivos se sembroron 200 larvas recien emergidas en viales con

teniendo 2 c.c. de medio de cultivo al que se le adiciond, como inhibidor



21
20
19
18
17
16
15
14
13
12
11
10

Acondicionamiento

del medio

Control Dh 73 BI
Dh 73 BI Dh 73 BI Oh 73 BI

- 0,33 - - - -

- 2,00 - - 0,25 0,50
2,67 1,67 0,25 - 1,50 1,75
7,33 9,00 1,00 - 3,50 7,00

20,33 6,67 2,75 2,50 8,50 9,25
11,33 4,00 8,00 12,25 15,00 12,50
2,33 1,00 9,50 12,25 9,25 9,75
0,67 0,67 13,00 12,50 4,25 3,75
0,33 0,33 9,00 3,25 1,00 1,25
0,67 0,67 3,75 1,00 0,25 0,25

- 1,33 0,75 0,25 0,25 -

- 3,00 0,50 - 0,50 -

- 5,33 0,25 - - -

- 3,67 - - - -

- 2,33 - - - -

- 1,33 - - - -
45,67 43,33 48,75 44,00 44,25 46,00
16,77 13,87 14,35 14,87 15,89 16,18

10,70* * * 0,78(N.5.) 0,50(N.S.)
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Tabla 17,.~ Distribuciones de frecuencias de las longitudes larva-

riogs, obtenidas a los siete dios de desarrollo en cul-

tivos de 50 larvas por vial en medios de control y con

dicionados por Dh 73 y BI.
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FI1G. 27 DISTRIBUCIONES DE LONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Dh 73 Y Bl
EN CULTIVOS DE 50 LARVAS POR VIAL EN MEDIO CONTROL.
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FIG 28 DISTRIBUCIONES DE CONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Oh 73 Y Bl
EN CULTIVOS DE S50 LARVAS POR VIAL EN MEDIO CONDICIONADO POR Dh 73,
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F1G.29 DISTRIBUCIONES DE LONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Dh 73 ¥ BI
EN CULTIVOS DE 50 LARVAS POR VIAL EN MEDIO CONDICIONADO POR B8I1.
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de crecimiento de levaduras, 1 gr. de dcido sdérbico por litro(Bell y -
Etchells, 1959). Se realizaron tres réplicas para cada poblacidn. Des-
pues de siete dias de desarrocllo se extrajeron y midieron las poblacio-
nes larvarias de cada vial, obteniéndose las distribuciones de frecuen-
cias que se recogen en la Tabla 18 y estan representadas en la Figura -
30. En estas condiciones, paro ambas poblaciones Dh 73 y BI, se observa
un marcado retraso en el crecimiento de las larvas que no sobrepasan la
clase 10, presentando distribuciones unimodales muy semejantes, con una
menor viabilidad de la poblacidén BI,

Este retraso o posible paorada en el crecimiento de las larvas,
que despues de siete dias de desarrollo no alcanzan tamafios superiores a
9 unidodes, puede ser debido tanto a la ausencia de levadura viva como a
la adicidn del dcido sdérbico al medio de cultivo. Para excluir como cau-
sa principal al efecto del dcido sérbico, se sembraron 6 viales por pobla
cidn, conteniendo lgr. de dcido sérbico por litro, con 200 larvas recien
emergidas. A tres de los cultivos se les odiciond los dias 32 y 42 de de
sarrello O,1 c.c. de suspensidn de lequurc viva al 20% y a los tres res
tontes una cantiddd igual de suspensidén de levadura muerta por ebullicidn
A los siete dias se extrajeron laos poblaciones larvarias y se procedid a
su fijocidn y medida. Los resultados se recogen en la Tabla 19. Lo incor
poracidn de levadura muerta en el medio apenas modifica la distribucidn
de frecuencias encontrada previamente en la poblacidn Bl {(Figura 31), per
maneciendo unimodal y con valores nunco superiores a la clase 10, En la
poblacidn Dh 73 se observa un ligero incremento en el tamafio medio de las
larvas, estadisticomente significativo, llegando algunas de ellas a medir
hasta 12 unidades.

Cuando se incorpora al medio de cultivo levadura viva los dias
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FIG. 30 DISTRIBUCION ODE LONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Dh 73 Y B! EN
CULTIVOS DE 200 LARVAS POR VIAL EN MEDIO SATURADO DE ACIDO SORSICO.
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FIG. 31 DISTRIBUCION OE LONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Dh 73 ; BI, CSTENIDAS
EN CULTIVOS CON LEVADURA MUERTA SOBRE MEDIO COM ACIDO SORBICO
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FIG. 32 DISTRIBUCION DE LONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Dh 73y BI, CBTENIDAS
EN CULTIVOS CON LEVADURA VIVA SOBRE MEDIO CON ACIDO SORBICO
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tercero y cuarto, se produce un aumento mucho mayor del tamofo de las -
larvas en las dos poblaciones. De nuevo el incremento medio del tamafio
larvario es significativomente mayor en lo poblacién Dh 73. Los poligo-
nos de frecuencias, tanto de Dh 73 como de BI modifican su forma adqui-
riendo una estructura que no llega a ser la bimodal tipica (Figura 32).
En ambas poblaciones las longitudes larvarias se extienden hasta alcan-
zdr la cladse 16.

Las longitudes larvarias medids de las poblaciones Dh 73 y BI
en los tres medios de cultivo descritos se han comparado mediante un oné
lisis de la varianza (Tabla 20), resultando significativamente diferen -
tes. En la parte inferior de la Tabla las longitudes medias se han orde-
nado en orden creciente, encontrdndose subrayodos las que no difieren se
gun el método de Scheffé, que son unicomente las medias correspondientes
a las dos poblaciones en los cultivos con dcido sérbico, y los correspon

dientes a BI en dcido sdrbico solo y con levadura muerta.

VI.- Pupacidén y emergencio de adultos en competicidn

Con el fin de analizar cual de los dos comportamientos en el -
desarrollo larvario, el correspondiente a la poblacidédn Dh 73, unimodal,
o el de la poblacidn BI, bimodal, resulta mas ventajoso respecto a la -
produccidn de adultos, en situaciones de fuerte competicidén por el ali=-
mento, se sembraron viales con 2 c.c. de medio de cultivo con 200 lorvas
de las dos poblaciones consideradas. Se realizaron 30 réplicas de coda -
una, en 24 de laos cudles se 9not6 dia a dia la secuencio de emergencia -
de adultos, mientras que de los seis vidles restantes se extrajeron las
larvas @ los siete dias de desarrollo, procediéndose a su fijacidn y me-

dida.



F. de variacién g. 1. .S.C. M.C. F

Externa 5  109,9 21,95 166,04 * *

Interna 12 1,6 0,13 (P<0,005)

Total 17 111,4
Medio de Acido Acido sérbico + Acido sdérbico +
cultivo Sérbico levadura muerta levadura viva
Poblacidn Dh 73 BI BI Dh 73 BI Dh 73
longitudes 6,30 6,51 7,48 9,34 10,99 13,01
Tabla 20.- Andlisis de Varianza de las longitudes medias obteni-

dos de cultivos con levadura muerta y viva sobre me-
dios con Acido sérbico en las poblaciones Dh 73 y BI,

y significocidn de las diferencios entre las medios,

~-70-
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llas distribuciones de frecuencias obtenidas de la mediac de las
seis réplicas reproducen de nuevo las observaciones redlizadas arterior-
mente (Tabla 21 y Figura 33). Aparece una distribucidn unimodal en la po
blacidn Dh 73 y otra bimodal en lo poblacidn Bl con el minimo alrededor
de lo clase 11 y las modas de las larvas pequefias y grandes en los clo -
ses 7 y 16 respectivamente. En BI se recuperdron a los 7 digs, como me -
dia, mas de 10 pupas por réplica, mientras que en la poblacidn Dh 73 so-
lo alcanzaron un valor medio de O,5. La viabilidad de esta poblacidn sin
embargo fue de nuevo superior a la encontrada en lo poblacidn BI.

Los primeros adultos aparecen en ambas poblaciones el dia 12 -
en alguna de las 24 réplicas (Tabla 22), aunque en ndmero muy reducido -
en la poblacidn Dh 73 que solo llega a alcanzar una media de 1,33 adultos
emergidos, el dia 15, mientras que de las réplicas correspondientes a la
poblacidén BI han aparecido 6,26 en el mismo periodo. Lo emergencia de -~
adultos continda hasta el dia 22 en lo poblacidn Dh 73 y hasta el dic 24
en la poblacidn BI. E1l nimero total de adultos es significativamentz su-
perior en esta dltima poblacidn y aparecen antes en el tiempo como puede
apreciarse grdficamente en la Figura 34,

Estos resultodos muestran que en las condiciones experimenta -
les descritas, de alta densidod larvaria, se produce un drdstico descen-
so en la viabilidad huevo-adulto, acompafado de un retraso en el desarrg
1lo. Solo una pequefia proporcidn de las larvas que se desarrollan son ca
paces de pupar y producir adultos antes que el medio de cultivo se extig
ga. Probablemente, debido @ la relajacidn de la competicidn producida en
la poblacién BI, por la parodo en el crecimiento de una proporcidn de -
sus larvas, la emergencia de odultos es mds temprana y en mayor nidmero.

Para analizar la capacidad de llegar a generar adultos, de las
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LONGITUD  Dh 73 BI
Pupas 0,50 11,67
20 - 0,17
19 1,00 0,67
18 5,00 2,83
17 12,33 8,17
16 13,33 12,17
15 13,50 7,83
14 13,83 5,17
13 13,17 3,67
12 15,67 3,00
11 13,67 2,00
10 10,50 2,83
9 - 13,00 6,17
8 10,33 10,33
7 4,33 13,00
6 1,83 8,33
5 0,17 3,67
4 0,17 3,33
3 0,17 1,67
Total 142,50 106,67

Tabla 21.- Distribuciones de frecuencias de las longitudes
larvarios, obtenidas a los 7 dias de desarrollo
en cultivos de 200 larvaos por vial, de las pobla

ciones Dh 73 y BI.
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FIG. 33 DISTRIBUCION DE LAS LONGITUDES LARVARIAS DE LAS POBLACIONES Dh 73 Y BI,

A LOS SIETE OIAS OE DESARROLLO EN CULTIVOS DE 200 LARVAS FOR VIAL.




Dias

12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24

Dh_73 BI

N TteE.T. N T tE.T.
0,08  0,08£0,08 0,52 0,52%0,20
0,13  0,2110,21 2,15  2,6710,71
0,29  0,50+0,23 1,70 4,3710,93
0,83 1,3310, 34 1,89  6,26%1,01
2,00  3,3310,63 1,93  8,19%1,23
4,71 8,04%1,17 3,51 11,70%1,57
6,00 14,04%t1,68 4,30 16,00%1,93
4,59 18,63%1,74 4,33 20,33#2,16
2,95 21,58%1,87 4,30 24,63%2,10
0,84 22,42%1,83 2,81 27,44£1,95
0,21 22,63%1,86 2,04 29,48%1,60

- 1,76 31,24%1,46

- 22,63%1,86 0,80 32,04%1,47

Tabla 22.-~ Secuencia de emergencia de adultos

y produccidn acumulada en cultivos

de 200 larvas por viel de las po-

blaciones Dh 73 y BI.
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FIG. 34 EMERGENCIA ACUMULADA DE ADULTOS EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR
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larvas pequefas, frenadas en su crecimiento, se prepard una nueva serie
de vigles con 2 c.c. de medio alimenticio en los que se sembraron 200 -
larvas, realizdndose 14 réplicas para la poblacién Dh 73 y 21 para la -
poblacidn BI. Despues de siete dias de desarrollo, en los condiciones -
descritas, el medio de cultivo conteniendo las larvas de cada vial fué
transferido a botellas conteniendo 50 c¢.c. de medio, con el objeto de rg
bajaor la competicidén por el alimento y el espacio. En cada bctella se re
gistrd lc secuencia de emergencia de adultos, cuyas medids aparecen en -
la Tobla 23, Las moscas emergen a pdrtir del dia 12 y a los 15 dias han
nacido tan solo, como término medio, 7,86 adultos de las botelldas de la
poblacidén Dh 73, mientras que en la poblacidn BI se registro una media =~
de 20,84. La emergencio se prolonga hasta el dia 25 en Dh 73 y hasta el
28 en la poblacidén BI. El nUmerc total de adultos producidos de cada bo-
tella es significativamente superior en Oh 73 con un total de 120 respec
to al valor medio de 89 que emergen de las botellas de la poblacidén BI.
En la Figura 34 se representa la emergencia diaria acumulada obtenida de
las botellas, conjuntamente con la producida en los viales del experimen
to anterior. La produccidn total de adultos en botellas es superior en la
poblacidn Dh 73, pero de la poblacién BI emergen los adultos antes, de -
tal manera que su numero es significativamente superior hasta el dia 16.
Esto indica que a los siete dias de desarrollo en condiciones de olta -
competicidn existe un grupo de larvas mds avanzadas en la poblacidn BI -
que en la Dh 73, si bien la viabilidad larvaria y consiguientemente el -
nimero de adultos es superior en esta Ultima poblacidn.

Tomando como referencia el nimero de larvas que sobreviven des
pues de siete dias de desorrollo en los viales, el porcentaje de adultos

que emergen posteriormente en las botellas es similar en Dh 73 y en BI



Dh 73 BI

Dia N T +E.T. N Ttre.T,

12 0,08 0,08+0,08 0,21 0,21+0,13
13 0,71 0, 7910, 36 2,53 2,7440,64
14 1,15 1,86+0,81 3,42 6,1610,88
15 6,00 7,86+2,54 14,68 20,84+1,88
16 22,57 30,43+6,08 25,74 46,58+2,82
17 47,00 17,4246,11 20,68 67,26%3,77
18 28,57 106,004+3, 82 6,85 74,11%4,08
19 8,00 114,00%4,34 4,47 78,58+4,00
20 3,00 117,0044,72 3,63 82,21+4,02
21 1,50 118,50+4,94 2,37 84,58%3,99
22 0,64 119,1445,03 1,53 86,11%4,04
23 0, 65 119,7945,12 0,89 87,00+4,07
24 0,14 119,93+5,12 0,68 87,68%4,07
25 0,14 120,07+5,04 0,27 87,95+4,05
26 - 0,37 88,3244,05
27 - 0,34 88,66+4,05
28 - 120,0745,04 910 88,76+4,25

Tabla 23.- Secuencia de emergencia de adultos y pro-
duccidn acumulada en cultivos de 200 lar-
vas por vial transferidas a los siete dias

a botellas.
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con . un 84% y 83% respectivomente (Tabla 24). Para detarminar en que pro-
porcidn puede ser atribuida a mortalidad larvaria la diferencia hasta el
100%, se procedid al recuento de las pupas producidas en cada botella, -
una vez que finalizd la emergencioc de adultos. Los resultados muestran -
que en ambas poblaciones llegaron a pupar un porcentaje superior al 96%
de las larvas que fueron transferidas a las botellas. Consiguientemente
es la mortalidad de pupas el componente fundamental que reduce el nimero
de odultos emergidos.

Cuando las poblaciones larvarias permanecen en los viales con
2 c.c. de medio de cultivo, el porcentaje de adultos emergidos en 14 po-
blacidén BI es oproximadamente el doble que en Dh 73, indicando una venta
ja adaptativa de esta poblacidn en condiciones de saturacidn. Parc deter
minar si esta ventaja en ia utilizacidn del alimento de la poblacidn BI
se expresaba a mayores densidades, se incrementd adn mds la relacidn del
nimero de larvas respecto a la cantidad de alimento. En los viales de 2
c.c. de medio de cultivo se requeria la obtencidn simultdnea de un gron
nimero de larvas para incrementar 1los niveles ya probados, por lo que se
optd por reducir el volumen del medio de cultivo asi como la utilizacidn
.qe'viales de tamafio reducido con O,4; 0,3 y 0,2 c.c. de alimento. En ca-
da Qicl se sembraron 50 larvas recién emergidas, que equivalen a unas -
densidades de 250, 333 v 500 larvas por vial con 2 c.c. de medio de cul-
tivo respectivamente, éunque tambien resulto modificada la relacidén super
ficie-volumen en los cultivos. Se realizaron seis réplicas de cada concen
tracidn para Dh 73 y cinco para BI.

Los viales fueron mantenidos en una atmdsfera saturcda de hume
dad durante todo el experimento, para evitar la desecacidn del pequefio -

volumen de medio. Cade dio se registraron los pupas producidas, retiran-
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dose estos a nuevos viales para estimar la duracidén del periodo pupal y
su viabilidaod. En la Tabla 25 se recogen los rasultados expresados como
valores medios. En las tres concentraciones analizadas la pupacidn comien
za de nuevo mas precozmente en la pcblacidn BI y se prolongo por mas tiem
po. No se observd ninguna pupa en el 50% de los viales con 0,3 c.c. de -
medio de cultivo, y en el 75% de los viales con 0,2 c.c. de la poblacién
Dh 73, mientras que en todos los viales de la poblacidn BI se observaron
pupas (Tabla 26). El porcentaje de pupacidén de la poblacidn BI es paora -
todas las densidudes significativamente superior al encontrado en la po-
blacidn Dh 73 .

Lo duracidn del periodo pupal no parece ser afectada por la concen
tracidn larvaria ni por las diferencias encontradas entre las dos pobla-
ciones , obteniendose a partir del conjunto de resultados un periodo pu-

pal medio de 5,23 + 0,07 dias.

VII.- Competicidn en cultivos larvarios mixtos entre las poblaciones Dh73

y BI

En los apartodos anteriores se ha estudiado las modificaciones en

el desarrollo larvario, producidos por la limitacidn del alimento, en --
dos poblaciones Dh 73 y BI. Los resultados muestran una posible ventaja
ecolégicc-del comportamiento generador de la bimodalidad en lo.poblccién
larvaria, en condiciones de competicidn intraespecifica. En este apartado
se analiza la capacidad competitiva de las larvas de ambas poblaciones -
cuando compiten entre si en el mismo medio de cultivo.

Para ello es necesario identificar los individuos de cada pobla--
cidn. A nivel larvario y pupol la diferenciacidn no ha sido posible por

carecer de marcadores en dichos estodos de desarrolle. Un mutaonte del -~-
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color de ojos que denominamos guinda y gue aparecid en la descendencia =
de una hembra, procedente de la misma coptura de la que derivd la pobla-
cidn Bl, ha sido usado como marcador de dicha poblacidn .

En vidles con 2 c.c. de medio de cultivo se sembraron 1CO larvas
recien smergidas de la poblacidn Dh 73 junto con otras 100 de la pobla--
cidn BI (guinda), realizandose siete replicas. Simultanecmente se sembrg
ron tres viales de cada una de las poblaciones Dh 73, BI y BI (guinda) -
con 200 larvas, De estas tres series de cultivos simples se extrajeron -
las larvas a los 7 dias de desarrollo. Las distribuciones de frecuencias
se encuentran en la Tabla 27 y se han representodo graficamente en la fi
gura 35, manteniendose las caracteristicas tipicas de las distribuciones
unimodales en lo poblacidn Dh 73 y bimodales en las poblaciones Bl y BI
{guinda). La diferenciacidén en el nimero de lorvas recuperadas en las dos
Jdltimas poblaciones es pequefia, por lo que podemos considerar que la in-
troduccidn del marcador fenotipico guinda no reduce lo viabilidad de las
larvas ni altera la respuesta bimodal.

De los siete cultivos mixtos se analizd la secuencia de emergencia
de los adultos, dia a dia, anotando separadamente los fenotipos sclvaje
y guinda. Los resultados obtenidos se encuentran en la Tabla 28. Los adul
tos no empiezan a nacer hasta el dio 15, siendo desde el principio signi-
ficativamente superior el numero de individuos procedentes de la poblacidn
Dh 73, que alconzan un ndmero total tres veces superior al encontrado en
BI (guinda},

Para comprebor si esta superioridad competitiva de la poblacidn
Dh 73 se mantiene en concentraciones larvarias superiores y como ufecta
el resultado la proporcidn relativa de larvas que compiten en el mismo

cultivo, se sembraron en viales pequefios con 0,3 c.c. de medio de cultivo,
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Longitud Dh 73 BI BI (Guinda)

20 1,67 1,67 1,33

19 6,33 8,33 5,67

18 14,67 12,33 10,33

17 20,00 7,33 13,33

16 23,33 3,67 10,67

15 21,33 2,33 8,33

14 23,67 2,67 5,67

13 15,33 2,00 3,33

12 14,00 1,67 4,00

11 9,33 2,67 8,33

10 6,33 9,33 13,67

9 8,00 27,67 25,33 )
8 8,67 28,67 23,00

7 5,00 18,67 13,67

6 3,00 9,67 4,67

5 2,67 8,33 3,00

a 0,67 2,00 2,00

3 - - 0,33

T 184,0045,52 149,00+2,55 156,67+1,47

Tabla 27.- Distribuciones de frecuencias de las lon-
gitudes larvarias, obtenidas a los siete
dias de desarrollo, en cultivos de 200 =~
larvas por vial, de las poblaciones Dh 73,
BI y BI (Guinda).
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—.__ POBLACION Dh 73
...... POBLACION BI
POBLACION B (GUINDA)

FI1G. 35 DISTRIBUCIONES DE LONGITUDES LARVARIAS

T
22 LONGITHD

. DE LAS POBLACIONES Dh 73, BI ¥
BI (GUINDA), EN CULTIVOS DE 200 LARVAS POR VIAL.



Dias
15
16
17
18
19
20
21
22
23

27

29

.31
32

Dh 73
N T +E.T,
2,43 2,4310,74
6,00 8,43t1,22
6,29 14,71+1,76 .
5,86 20,57+2,64
2,43  23,0043,40
0,57  23,57+3,33
0,57  24,14%3,48
0,14 24,2943,60
0,14 24,4343,63
0,14  24,57+3,59

BI {(Guinda)

N

0,72
2,71
1,43
1,43
0,29
0,43
0,14
0,29
0,14

0,14

0,14
0,14

T +E.T.
0,7110,45
3,4310,85
4,86%1,12
6,2941,20
6,57£1,08
7,00£1,11
7,1441,07
7,431+1,13
7,5741,10

7,71%1,10

7,86+1,16
8,00+£1,20

Tabla 28.,- Secuencia de emergencia de adultos y

produccién acumuladao en cultivos mix

tos con 100 larvas Dh 73 y 100 larvas

BI

{Guinda).

~-86-~
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50 larvas recién emergidas de las dos poblaciones en las proporciones que
aparecen a la izquierda en la Tabla 29.

Simultaneamente se sembraron en las mismas condiciones lorvas de
la poblacidén BI (guinda) y BI (Tabla 30).

Todos los cultivos fueron mantenidos en una atmosfera soturada de
humedad, registrdndose diariamente el nimero de odultos emergidos proce-
dentes de cada poblacidn. La emergencia de adultos de los culivos de Dh
73 en competencia con BI (guinda) se encuentran en la Tabla 29. En la co
lumna correspondiente o Dh 73 se aprecia como el porcentoje de larvos que
alcanzan el estado adulto cféce a medida que disminuye la fraccidn de lap
vas de la poblacidn Dh 73 en cultivos mixtos, alcanzdndose un valor méxi-
mo cuando en cada vial sdlo hay cinco larvos de esta poblacidn, de las
que emergen el 76%.

Por el contrario el porcentaje de emergencia de BI (guinda) se in
cremento a medida que aumenta la proporcidn de sus larvas en los cultivos
y es mdxima cuando sdélo se desarrollan 50 larvas BI (guinda) en los via-
les. Consiguientemente si observamos los valores totole; a la derecha de
la Tabla 29, sin diferenciar lo poblacidn de origen, observamos un conti
nuo incremento en la viabilidad a medida que aumenta la proporcidn de lar
vas BI (guinda), cuya interpretacidn, sin emborgo, no es que esto pobla-
cidén tenga una capacidad competitiva supérior.

En lo Tabla 30 se recogen los resultados de emergencia obtenidos
en los cultivos donde se sembraron larvas de las poblaciones BI y BI (guin
da). Lo diferencia de viabilidad entre estas dos poblaciones, cuando se
siembran 50O larvas en 0,3 c.c., de medio de cultivo, es significativa y la
ventaja competitiva dentro de la poblacidn BI {guinda) se montiene cuando

compite con la otra poblaocidn, produciendo casi dos veces mds adultos que
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la poblacidén BI.

VIII.- Base genédtica del desarrollo larvario bimodal

Las diferencios en el desarrollo larvario de las dos poblacionas
analizadas Dh 73 {unimodal) y BI (bimodal), en condiciones de alta densi
dad larvario son claros, y se manifiestan en diferentes situaciones am-
bientales. Su naturaleza genética, por el contrario, es dificil de anali
zar experimentalmente, debido a que se manifiesta el caracter en pobla-
cidn y no en el individuo. Para estudiar si un individuo posee un genoti
po determinante de la respuesta bimodal, es preciso exbéndir su descenden
cia en un minimo de dos generaciones, debido @ que es necesario obtener,
sincronicamente, un elevado ndmero de larvas recién emergidas, y no es sy
ficiente la produccidén de una sola hembra. Esto lleva consigo la necesi-
dad de cruzar al individuo con una pareja determinade y a su vez cruzar a

su descendencia para llegar a la F Solo cuando la pareja posee el mismo

2"
genotipo homozigdtico obtendremos una descendencia homogened, sino apare-
ce en la F2 una segregacidn, con larvas de diferentes genotipos sin distin
cidn fenotipica posible. La dificultad experimental se ve acrecentada a
su vez por el enorme trabajo que representa el que por cada determinacidn
gendtica de un individuo habra que contor, fijor y medir un minimo de 600
larvas en la F2.

Debido a que las determinaciones del comportamiento que genera -~
las distribuciones bimodales de los tamafios larvarios, en condiciones -
de alta densidad, se reolizan a un nivel poblacional con una muestra de
larvas obtenida de la poblacidn, es necesario primero averiguar si la -
respuesta se debe a una heterogeneidad genédtica de la poblacidn o o la

genuina norma de redaccidn de un genotipo. Si la separacidn a partir del
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cuarto dia de desarrollo en un grupo de larvas de desarrollo rdpido
(grandes) y otro de desarrollo lento {pequefias) fuera debido a la
presencia en poblacidn de variacidn genética para la velocidad del
desarrollo de las larvas, este resultado experimental desaparece-
ria al analizar lineas puras, genéticamente homogeneas.

Para probar que la respuesta larvaria bimodal no se debe a
heterogeneidad genética de la poblacidn larvaria, se formaron o par
tir de hembras fecundadas de cada una de las poblociones Dh 73 y BI
1ineds independientes, en las que cada generacidn se forma por el -
cruzomiento de una pareja de hermanos completos, manteniéndose el -
proceso durante 20 generaciones. Se obtuvieron asi 1ineas con coefi
cientes de endogamia F = 0,986 y una probobilidad de fijocidn de --
0,975 (Falconer,1970), de las que se han analizado 10 lineas proce-
dentes de la poblacidn BI y 6 de la poblacidn Dh 73.

De cada una se sembraron tres réplicas de 200 larvas en via
les con 2 c,c, de medio de cultivo, que fueron fijadas y medidas a
los siete dias de desarrollo. Las distribuciones de frecuencias de
tomafios larvarios correspondientes a las lineas Dh 73 y BI se encuen
tran en las Tablas 31 y 32 respectivamente.

Las longitudes medias obtenidas para cada linea son signifi
cativamente diferentes en Dh 73 (Tabla 33) y en BI (Tabla 34), asi
como las viabilidades absolutas (Tablas 35 y 36). E1 alto valor de
la vdarianza externa detectado en el andlisis se debe, en gran medi-
da, a que las estimaciones de las distintcs lineas se realizaron en
diferentes momentos, y no sincronicamente como seria deseable. Parte
de las variaciones, sin embargo, pueden ser debidas a diferencias ge

néticas surgidas en el proceso dispersivo de la endogamia, especial
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LINEAS ENDOGAMAS Dh 73

Longitud a b c d e f

20 - 0,67 1,00 0,33 0,67 5,00
19 - 6,33 4,67 1,67 1,67 12,00
18 1,67 8,67 7,33 5,33 9,33 23,00
17 3,67 19,00 12,33 11,33 85,00 12,0
16 16,67 24,67 4,00 31,67 41,33 13,67
15 20,33 21,00 34,00 32,67 30,67 7,00
14 22,67 20,67 30,00 25,00 25,33 8,33
13 24,67 14,00 19,33 20,33 14,67 6,00
12 27,67 12,00 16,67 13,67 6,33 4,00
11 11,00 9,67 9,00 8,33 5,67 4,67
10 8,33 5,67 7,67 8,33 4,00 4,33
9 5,67 4,33 5,33 8,00 2,67 4,33
8 1,67 2,00 3,00 4,00 1,67 3,33
7 0,67 2,33 1,67 1,00 1,00 2,33
6 - 0,33 - 0,67 0,33 0,33
5 - - - 0,33 - -

TOTAL 144,33 152,33 173,00 172,33 170,33 110,33

Tabla 31,- Distribuciones de frecuencios de las longitudes lar
varias, obtenidas a los siete dias de desarrollo en
cultivos de 200 larvas por vial, de las lineas end$

gamas Dh 73
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Fuente de variacidn g.l. S.C. M.C. F
Externa 5 8,07 1,61 15,68% **
Interna 12 1,23 0,10 (p<0,001)

TOTAL 17 9,30
v = 0,10 Vg = 0,50

Tabla 33.~ Andlisis de varianza de los longitudes medias obte-

nidas en cultivos de 200 larvas por vial en lineas

endégamas Dh 73.

Fuente de variacién

a.l,. S.Ce M.C. F
Externa 9 26,61 2,96 13,08% **
Interna 20 4,53 0,22 (p<0,001)
TOTAL 29 31,14
v, = 0,22 Ve = 0,91

Tabla 34,.- Andlisis de varianza de las longitudes medias, obte-

nidas en cultivos de 200 larvas por vial en las lineas enddga-

mas BI.
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Fuente de variaeidn
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g.l. s.C. M.C, F
Externa 5 8.899,78 1.799,95 67,31% **
Interna 12 317,33 26,44 (p<0,001)
TOTAL 17 9,217,11

v = 26,44 Vg= 591,17

Tabla 35,- Andlisis de varianza de las viabilidades absolutos, ob-

tenidas'en cultivos de 200 larvas por vial, en las 1i-

neas enddgamas Dh 73,

Fuente de variacién

g.l. S.C, M.C. F
Externa 9 10.720,70 1.191,19 38,76* * *
Interna 20 614,67 30,73 (p<0,001)
TOTAL 29 11,335,37

V= 30,73 Vg= 386,82

Tablo 36.- Andlisis de varianza de las viabilidades absolutas, ob-

tenidas en cultivos de 200 larvas por vial en las 1i-

neas enddgamas BI.
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mente las que aparecen al estudiar la viabilidad.

Esta diferenciacidn entre lineas no afecta por el contra-
rio al tipo de distribucidn de los tamaRos larvarios de las dos po
blaciones. Las 1lineas procedentes de la poblacidn Dh 73 (Figura 36)
muestran siempre una distribucidn unimodal de sus larvaz, mientras
que las lineas de la poblacidén BI (Figuras 37 y 38) dan grdéficas
tipicomente bimodales. Las variaciones encontradas son similares a
las cbservadas en estimaciones efectuadas no simultaneamente a par-
tir de las poblaciones base.

La aparicidn de distribuciones de los tamafios larvarios -
en las lineas enddgomas, semejantes a las encontradas en las pobla
ciones Dh 73 y BI, constituye un claro argumento para suponer que
12 respuesta bimoddl se debe a una norma de reaccidn de un determi
nado genctipo, frente a la alta densidad laorvaria. La poblacidn -
Dh 73 estaria integrada por individuos de genotipo diferente que -
no responde a las condiciones de competicidn larvaria de dicha for
ma peculiar.

Los diferencias'en el comportamiento de las larvas en las
dos poblaciones analizadas Dh 73 y BI podria deberse, en el modelo
mas simple, a diferencias alélicas dentro de un gen que regularia
el crecimiento larvario. El alelo presente en la poblacién BI daria
lugor, en cendiciones de alta densidad, @ la pgroda del crecimiento
de las larvas que no hubieran superado un cierto estadio ol empobrg
cerse el alimento, E1l alelo presente en la poblacidn Dh 73 no respon
derfa g este estimulo frenando el crecimiento y las larvas continua
rion su desarrollo hasta agotar el alimento disponible,

Si este fuera el modelo de lao base gendtica del caracter,
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la F1 del cruzamiento entre las dos poblaciones deberia manifestar
ung de las respuestas lorvarias de las poblaciones parentales, en
el caso de dominancia completa o bien una respuesto intermedia en
ausencia de dominancia.

Las poblaciones Dh 73 y BI se cruzaron en ambos sentidos
dd oh 73 x QQ Bl y &3 BI x QQ Dh 73 realizdndose cinco réplicas de
cada cruzamiento, De cada una de las poblaciones parentales se efec
tuaron otras cinco réplicas simultdneas, Las distribuciones de tama-
fios larvarios se analizoron a los siete d{as de desarrollo en culti
vos de 200 larvas con 2 c¢c.c, de medio de cultivo., Los valores medios
se encuentrun recogidos en la Tabla 37. Como muestran las estimaocio-
nes efectuados anteriormente la viabilidad {considerada como el por-
centaje de larvas supervivientes a los siete dias de desarrollc) es
inferior en la poblacidn BI que en Dh 73, manteniéndose los valores
de las dos Fl intermedios, pero mds préximos a los observados en
Oh 73,

En las figuras 39, 40 y 41 se representan los poligonos de
frecuencias correspondientes a Dh 73, Fl (33 oh 73 x QQ BI), Fl (dd ‘
BI x QQ Dh 73) y BI, respectivomente. Los dos distribuciones de
frecuencias de las poblaciones originales presentan de nuevo la for
mo unimodal en Dh 73 y la bimodal en la poblacién BI. Las dos F1 ma
nifiestan también poligonos de frecuencias tipicamente bimodales
con una fraoccidn de la poblacidn larvario de tomafios inferiores a
11 unidades, con una moda situada en la clase 8 y el réstc consti~
tuido por larvas de desarrollo rdpido con unda moda en las clases 15
é 16,

Las dos distribuciones de los tamafios larvarios de ambas
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o Dh 73 o BI
Longitud Oh 73 X X BI
¢ BI ¢¢ Oh 73

Pupas - 0,60 - 3,00
19 0,20 - 0,20 0,60
18 2,60 0, 80 2,40 3,60
17 15,00 10, 40 19,20 11,00
16 29,80 24,40 29,40 11,80
15 31,80 31,00 26,80 9,00
14 23,60 24,40 11,00 4,40
13 *+ 18,20 15,00 8,40 3,20
12 18,20 10,00 4,80 3,60
11 10,00 5,00 2,80 6,00
10 7,60 4,40 4,00 9,00
9 5,40 8,20 10,80 15,40
8 5,60 11,20 21,20 19,60
7 2,80 9,60 15,60 19,00
6 0,60 4,00 8,20 7,40
5 0,20 1,00 2,00 4,20
4 0,20 C, 40 0,80 . 1,40
3 0,20 0,40 0,20 1,00

Total 172,00+3,97 160, 202,01 167,80%3,65 133,20+4,85

Tabla 37,.- Distribuciones de frecuencias de las longitudes larvarias,
obtenidas a los siete dias de desarrollo en cultivos de
200 larvas por viel, en las poblaciones Dh 73 y BI y en -

las Fl de ambas.
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Fl presentan las caracteristicas tipicas de la bimodalidad, encontra
da a su vez en iu Jdistribucidn ae lu poblucidn parental BI. Las dife
rencias en la proporcidn de los dos grupos de larvas, pequefias y gran
des detectadas en las dos Fl son de una magnitud similar a las encon
tradas previamente cuando se analiza una mismo poblacidn varias ve-
ces en al tiempo, por tanto puede considerarse que no existen efec-

tos maternos considerables y tratar ambas F, como una estimacidn (-

1
nica,

Al objeto de detectar por la forma de la distribucidn de

frecuencias una posible segragacidn de caracteres en la F_ se reali

2

z8 esto por cruzomiento en masa de los individuos de las dos F e-

’
fectudndose cinco réplicas en las mismas condiciones que para io Fl.
La distribucién de las longitudes larvarias a los siete dias de desa
rrollo se encuentra en la Tabla 38, aprecidndoseun descenso en la
viabilidod respecto a la nbservada en los cruzamientos de la Fl' El
poligono de frecuencias correspondiente (figuro 42) de nuevo es ti-
picomente bimodol con las modas en las clases 8 y 16 y el minimo de
la distribucidn en la clase 11,

Simultaneamente se analizaron nueve réplicas del retrocru-
zamiento efectuado en mosa entre machos de la poblacidn Dh 73 y hem

bras virgenes procedentes de las dos F sembrando 200 larvas en vig

ll‘
les con 2 c,c., de medio de cultivo, Después de siete dias de desarro
llo se extrajeron y midieron las poblaciones larvarias de las nueve

réplicas obteniéndose las distribuciones de frecuencias que se reco-
gen en la Tabla 38, E1 nimero total de larvas recuperadas es superior

en el retrocruzamiento que en la F_ y la forma de la distribucién de

2
frecuencias de los tamafos larverios es claramente uriimodal con”la



Longitud

20
19
18
17
16
15
14
13

Total
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Fl 100 B1I
F2 x +
Dh 73 100 Dh 73

0, 20 - 1,00
1,80 2,67 4,33
4,40 10,00 10,67
10,40 23,56 29,67
18,60 32,00 24,67
10,00 23,22 15,00
3,80 14,22 11,67
4,40 8,00 5,33
2,00 6,44 4,67
1,60 5,67 6,33
8,80 4,44 6,67
15,20 6,22 4,00
17,80 4,89 6,00
13,40 3,67 3,00 }
3,80 3,56 2,67
2,20 0,78 2,33
0,40 0,22 1,00

118,8012,21 149,6714,99 139,33%11,28

Tabla 38,- Distribuciones de frecuencias de las longi-

tudes larvarias, obtenidas en cultivos de

200 larvas por vial, en la F en el cruza-

2(
miento de la Fl por Dh 73 y en poblaciones

larvarias mixtas,
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moda sjituada en la clase 15.
En el modelo mds simple de un gen con dos alelos, se espe-

ra en el retrocruzomiento entre la F. y el homozigoto recesivo un

5C% de individuos homozigdticos rece;ivos y el otro 5C% de heterozi-
géticos, Asi pues se esperarfa que la mitad de las larvas fueran ge
néticamente de respuesta unimodal y la otra mitad bimodal, Para si-
mular experimentolmenta esta situacidén se sembraron tres réplicas
con 100 lorvas de lao poblecidn Dh 73 mds 100 larvas de lo poblacidn
Bl, Estas tres réplicos, y las 9 del retrocruzamiento antes mencio-
nado, se realizaron simultaneamente y los resultados aparecen reco-
gidos en la Tabla 38 y en la Figura 43. Tanto la viabilidad como -
la formo de ambas distribuciones son muy semejantes,

A partir del cruzomiento F, se aislaron 20 hembras virge-

nes, que se cruzaror cada una de elios individualmente con tres ma-
chos Dh 73, formando las lineas Ml a MZO' Cada linea se expandid du
rante dos generaciones en cultivos no densificados, realizados en -~
botellas con 35 c.c, de medio de cultivo, para evitar en lo posible
cambios genéticos por seleccidn en los lineas. De cada una de ellas
se realizaron tres réplicas de 200 larvas cada una, colocodas en -

viales con 2 c.c. de medio de cultivo, A los siete dias de desarro-
1lo las ldrvas fueron extraidas y medidas. De las veinte lineas ini
ciales se perdieron cuatro durante el proceso de expansidn, onali -
zéndose las 16 restoantes., £n la Tabla 39 se encuentran las distribu
ciones de frecuencias de los tomafios larvarios de cada linea, obte-
nidos como media de las tres réplicas realizadas, Los valores subra
yados corresponden a las modas de cado distribucidn de frecuencias.

Las viabilidades obtenidos han oscilado entre el 75 y el -
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60%, si bien parte de esta variabilidad debe asignarse al hecho de
que los estimaciones no se realizoron simultaneamente al producir-
se desfases de las 1lineas. En 13 de los 16 lineas anclizadas se ob
servan distribuciones de frecuencias unimodales, siendo las tres -

restantes (MS, M.y Mlé) bimodales. lLos poligonos de frecuencias -

correspondientesgo estas Gltimas se han representado graficamente
en las Figuras 44, 45 y 46, observdndose que presentan las mismas
carocteristicas mencionadas anteriormente de la distribucidém bimo-~
dal con un minimo en las clases 11 y 12, y dos mdximos, uno en la
close 9 y otro en las clases 16 § 17;

Segun el modelo propuesto de la segregacidn que se produ-

ce en la F un 25% de las hembras, como término medio, serdn homo

'
zigéticas iaro el alelo recesivo que genera la respuesta bimodal,
El resto serdn homozigéticas pora el alelo que produce unimodali -
dad, o heterozigdticas. Por tanto al cruzar las hembras de la F2v-
con machos de la poblacidn Dh 73, es de esperar que un 25% de las
lineas que se derivan de estos cruces, manifiesten una respuesta
netamente bimodal, aquellas e. que la hembra era homozigdtica pa-~
ra el alelo que determina bimodalidad, El resto monifestard una -
distribucién tipicamente unimodal, correspondiente a hembras homo
zigéticas para el olelo de la respuesta unimodal, o semejante a -
la obtenida en los retrocruzamientos Fl x Dh 73, en los casos en
que la hembra sea heterozigdtica para el caracter., Los resultados
de 3 lineas de distribuciédn bimodal de un total de 16, no se ale-

jan del valor esperado del 25%.
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DISCUSION

Cuando una especie utiliza para su alimentacién un recur-
so cuyo aporte es finito, en unas condiciones simplificadas que su
pongan la ausencia de depredadores y un ambiente Jptimo, la densi-
dad de saturacidn, $ tamafio que alcanza la poblacidn, es dependien
te de la canticad del recurso y da lc ccpecidad competitiva de sus
individuos. Las poblaciones de Drosophila mantenidas en cajas de -
poblacidn, constituyen un modele apropiodo para estudior estas si-
tuaciones, con unas condiciones ambientales dptimas: temperatura,
humedad, espacio disponible, etc., donde el principal factor limi-
tante del tamafio poblacional lo constituye el alimento.

En principio la capacidad de soporte (Errington, 1934) -
del alimento va a ser el foctor determinante del tamafio que alcan-
cen estas poblaciones. Debido o su alta fertilidad, la poblacidén -
de adultos es potencialmente capaz, si disponen de alimento infini
to, de multiplicarse por varios centenares en cada generacidn, Cuan
do el alimento es finito y su aporte constante, solo una pequefia -
proporcién de los huevos puestos llegan a producir adultos, credn-
dose altas densidades larvarias en el medio y, consiguientemente,
una fuerte competicidn intraespecifica,

Como consecuencia de la olta concentracidn larvaria en el
medio, la cantidad de alimento por larva disminuye, provocando un -
retraso en el desarrollo, un incremento de la mortalidad y una re-
duccidén en el tomafio de los adultos (Sang,1956; Bakker, 1961; Robert
son, 1960a y 1963). Estos como consecuencia son menos longevos y -

fértiles que los desarrollados en condiciones dptimas, con exceso

BIBLICTECA
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de alimento (Tantowy y Vetukhiv, 1960; Dobzhansky y Pavvlousky, -
1961),

Estas poblaciones experimentales de Drosophila estan some-
tidas, por tanto, a fuertes presiones de seleccidén durante su desa-
rrollo larvario, de tal forma que solo aquellos individuos que po -
seen un genotipo altaomente competitivo logron alcanzor el estado a-
dulto. Un incremento evolutivo de lo capacidad competitiva media de
los individuos producird un mayor tamofio poblacional con el consi -
guiente aumento de la densidad larvaria en el medio. .

Por tanto en las poblaciones naturales de Drosophilg , que
tengan estas caracteristicas, y en las experimentales mantenidas du
ronte un espacio de tiempo suficiente en el laboratorio, es de espe
rar que existan, a nivel larvario, mecanismos odaptativos que produz
can una relajacién de la competicidn. Tanto la duracidn del periodo
de desarrollo larvario como el tamafio que alcanzan los adultos son
pardmetros sujetos o seleccidn y se encuentran fuertemente canaliza
dos (Robertson, 1964; Church y Robertson, 1966). Es necesario anali
zar directomente las poblaciones larvarias, que se encuentran en el
medio de cultivo, ya que los datos de emergencia de adultos, y sus
coracteristicos son insuficientes para el estudio de estos procesos,

Estudios de la base genética del desarrollo larvario han
sido llevados a cabo en D, melanogaster, en una extensa serie de -

trabajos, por Robertson (1960 a, 1960 b, 1960 c, 1961, 1963, 1964,

1966) y mas recientemente por Sewell, Burnet y Connolly (1975), -
Burnet, Sewell y Bos (1977) y Bos (1979), pero siempre analizando
en todos los casos, de manera individual los efectos sobre el desa-

rrollo de modificaciones del medio y las interacciones genotipo-om
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biente. Las modificaciones en el desarrollo de las larvGs que cre-
cen en un medio concreto y limitado, considerados como una pobla -
cidn, no habian sido estudiadas hasta ahora. Sin embarge las téeni
cas desarrolladas en el presente trabajo para llevar a cabo este a
ndlisis no son complejas, si bien resultan laboriosas. Bosicamente
consisten en la extraccidn de la poblaciédn larvaorioc del medio donde
se desdarrollan y su posterior fijacidn y medida. Con ello se logra
determinar, en los momentos del desarrollo desead»ns, el tomafio de
cada larva y por tonto su nivel de desarrollo, A portir de estos da
tos se confecciona la distribucidn de frecuencias de las longitudes
larvarias que nos indica la respuesta de estao poblacidn a las condi
ciones del medio.

Se escogid para este andlisis Drosophila hydei, por ser -

una especie cosmopolita que tolerc en las condiciones de laborato-
rio, una alta densidad poblacional, mostrando una elevada capacidad
competitiva intra e interespecifico. Experiencias previas habion -
mostrado que en cajas de poblaciones desplaza a todas las especies

probadas y solo D, melanogaster logra coexistir con ella en bajas

densidodes. Por otra parte se tenia lo posibilidad de recolectorla
en su medio natural, directamente de los frutos de Opuntia donde se

alimenta, compitiendo principalmente con D, melanogaster, D, simu-

lans y D, buzzatii, en lo locolidad de Carboneras (Almeria).

Los primeros andlisis realizados con una poblacidn de 0.
hydei recién capturada en la localidod citada, mostraron, que cuan
do se desarrollan 200 larvas en viales conteniendo 2 c.c. de medio
de cultivo durante siete dias oparece una distribucidn bimodal de

los tomafos larvarios., Este comportomiento de la poblacidn larvaria
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que como respuesta a la alta densidad origina un grupo de larvas pe
quefias y otro de larvas grandes bien definidos, con un minimo que -

separa ambos grupos, sugiere un mecanismo adaptativo enceminado g -
relajar la competicidn larvaria con claras implicaciones ecoldgicas.

Para determinar en principio la generalidad de este compor
tamiento en la especie D, hydei, se analizoron cuatro poblaciones -
ﬁcturcles suficientemente separadas entre si como para considerar -
las independientes y con distintos ambientes ecoldgicos. Las cuatro
mostraron poseer este comportamiento larvario como respuesto u lo -
alto densidad en los cultivos (Tabla 2, Figuras 5 a 8), De las trecs
poblaciones experimentales analizodos, con maos de tres ofos de per-
manencia en el laboratorio, dos manifestaron la misma respuesta bi-
modal y una, la poblacidn Dh 73 una respuesta diferente, donde no -
se detecta lo escisidn de la poblacidn larvaria en dos grupos. Dh
73 da lugor siempre a distribuciones unimodales de las longitudes -
larvorias.

El origen de las tres poblaciones experimentales es el mis
mo, la poblacién naturol de Carboneras, por tanto las diferencias -
en el comportamiento de Dh 73, Dh 73a y Dh 74, deben atribuirse a -
cambios genéticos, surgidos en el proceso de adaptacidn a las condi
ciones de laboratorio. La existencia de la poblacidn Dh 73, de res-
puesta unimodal, permite analizar comparativamente las posibles ven
tajas adaptotivas del comportomiento generador de la bimodclidad de
los tamafos larvarios y por ello, se empled como poblacidn de tipo
unimodal. La poblacidn denominada BI compuesta por descendientes de
individuos recientemente recolectodos en la naturalezo y montenidos

en lineas independientes, para evitar en lo posible la seleccidn en
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el loboratorio, constituye la otra poblocidn tipo de respuesto bi-
modal,

Dado que la distribucidn bimodal de las longitudes larva-
rias es una respuesta poblacional a la alta dersidad, lo primero -
que hay que determinar es si se debe a diferencics genéticas entre
las larvas que la componen o a un comportamiento especifico, comun
a todas las larvas de la poblacidn. En el primer caso se trataria
de una flexibilidad en el desarrollo determinada por una base gené
tica y en el segundo, de una flexibilidad fenotipica.

La variabilidad gerétice pcra la velocidad del desarrollo
presente en las poblaciones naturales, se expresario en las condi-
ciones experimentales de cultivos densificados. Aquellas larvas cu
yo genotipo determinase un desarrollo lento constituirian el grupo
de las pequefios, y las de genotipo rdpido formarian el grupo de -
los grandes. La forma de la curva bimocdaol, sin embargo, obligaria a
plantear la presencia de variabilidad genética con expresidén fenoti
pico discontinua, Dh 73 de respuesta unimodal habric surgido median
te un proceso de seleccidén natural en la caja de poblacidn, donde -
los genes de desdarrollo lento habrian sido eliminados.

5in embargo, el andlisis de las poblaciones larvarias pro-
cedentes de lineas endégamas derivados de la poblacién BI, que pode
mos considerar poblaciones isogénicas (probobilidod de fijacién -
0,975, Falconer, 1970), muestra la persistencia de las distribucio-
nes bimodales en los diez casos analizados (Tabla 32, Figuras 37 y
38), Dado que no se detecta la existencia de mecanismos que pudie-
ran bloquear la fijacidn durante el proceso de endogamia (sistemas

de inversiones o translocaciones con letales equilibrados), no pa-
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rece que la existencia de distribuciones bimodales de las longitu-
des lorvarias en las poblaciones naturales y experimentales pueda
ser debida o una heterogeneidad genética, sino mds bien a una plas
ticidad fenotipica,

La norma de reaccidn en el desarrollo de los individuos -
‘de la poblacidn Bl frente a condiciones de clta densidad larvaria,
genera una respuesta por la cual la poblacién se escinde en dos: -
un grupo de larvas crece normalmente, constituyendo el grupo de las
grandes y otro frena su desarrollo e integra el grupo de las peque-
flas. La dependencia de la respuesta, respecto de la densidad larva-
ria se pone claramente de manifiesto al variar el nimero de larvos
sembradas por viol (Toblas 5 y 6; Figuras 9 a 14), Cuando lo densi-
dad es baja las larvas se desarrollan ropidamente sin que se deten-
ten lurvas~pequeﬁcs‘o de desarrollo lento. Pero yo a partir de 50 -
larvas por viol empieza a desdoblarse la poblacidén larvaria en dos,
apareciendo una neta bimodolidad en las densidades de 100 hasta -
600,

Es importante destacar dos caracteristicos de las distriby
ciones de frecuencias bimodales, Primero que el minimo, y los méxi-
mos correspondientes a larvos pequefias y grandes, presenton posicio
nes fijas que no se modifican con la densidad; segundo que la rela-
cidn entre larvas pequefias y grandes depende de la densidod, de tal
formo que cuando esta aumenta, crece la proporcidn de las lorvas -
~que frenan su desarrollo y permanecen con tamafios pequefios,

En la poblacidn Dh 73 no se aprecia esta respuesta larva-
ria en el rango de densidades experimentado, permaneciendo la dis-

tribucidn de los tamafios larvarios con una curva mas o menss normal



-117-

sin que aparezca un minimo en las clases medias, Con el aoumento de
la densidad el mdximo de la distribucidn se desplaza sin disconti-
nuidades hacia la izquierda (Figuras 9 a 14) modificdndose el ses-—
go y la curtosis de la curva,

Las respuestas en las poblaciones Dh 73 y BI frente a den-
sidades crecientes, netamente diferentes, sugieren la existencia de
mecanismos cualitativamente diferentes que los generen, mds que po-
sibles efectos de umbrul octuando sobre un mecanismo dnico, como -
mds acdelante veremos,

En lo respuesta de las larvas de la poblacidn BI frente o
la alta densidad se detecta una discontinuidad que genera la bimoda
lidad. Parece existir un momento en el desarrollo, o un determinado
tamofio larvario critico, que si es superado, permite @ los larvaos -
continuar su desarrollo, mientras las que no lo han alcanzado detig
nen su crecimiento, En un momento dado, la proporcidn de larvas que
no han olconzodo este tamafio critico depende de 1o densidad, pero -
esta no afecta el punto critico.

La secuencia del desarrollo en cultivos de 200 larvas por
viol, desde la emergencia de la poblacidn larvaria hasta el dia 12,
nos permite determinar este punto critico (Figuros 18 a 24), Entre
el 32 y 42 dia de desarrollo se produce la escisidn de la poblacidn
BI en dos grupos que originan la distribucidn bimodal consiguiente,
y a partir de este momento la poblacidn larvario se montiene inva-
riablemente con la presencia de un grupo de larvas pequefias con mo
das alrededor de la clase 7 u 8, un grupo de larvas grandes con mo
das cercanas a la clase 16 y el minimo que separa ambos grupos en

las cleses 10 a 11, De nuevo esta peculiar distribucidn no se pro-~
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duce en ningun momento en lo potlacidn Dh 73 que se mantiene unimo-
dal,

La discontinuidad, que se produce entre el tercero y cuar-
to dia de desarrollo, en los larvas que olcanzan tamafios cerranos G
la clase 10, coincide, tanto en tiempo de desarronllo como =n tamafo
con la segunda muda larvaria, como se dprecia en la Figura 15, Esta
ocurre, cuando las larvas se desarrollon individualmente, entre los
dias 32 y 42, cuondo alcanzon un tomafio medio de 9 unidades.

En las densidades de 200 larvas por vial el desarrollo du-
rante los tres primercs dias no parece retrasarse, debido al peque-
fio tamafio de las larvas que disponen de alimento suficiente (Figura
17). A portir del tercer dia, cuando algunas larvas alcanzen el ta-
mafio suficiente para realizar la segunda muda y pasar al tercer es-
tadio, es cuando empieza a detectarse un retraso en el desarrollo -
medio, debido a la alta densidod de larvas.

La escasez de alimento, o alguna otra causa dependiente de
la densidoad, podria motivar el que soclo las larvas mds rdpidos en -
su crecimiento llegasen a pasar al tercer estadio y continuar su de
sarrollo, mientras que las mds retrO;odas quedarian paradas en su -
crecimiento sin poder realizar la segunda muda. En la primera muda
larvaria no se produciria este efecto sobre la poblacidn debido o -
que aun no se ha creado deficiencia de alimento o bien a que exis -~
tan diferencias en los requerimientos necesarios para que se produz
can ambas mudas,

Cuando las larvas se desarrollan individualmente hemos vis
to que entre el tercero y cuarto dia pasan todas al tercer estadio,

y antes del dfa 7 pupan, pero esto no ocurre cuando gran ndmero de
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lorvas compiten en un reducido volumen de medio de cultivo., En el -
caso de 200 larvas por vial con 2 c.c. de medio (Tablas 12 y 13, Fi
gura 17) vemos que tanto para la poblacidn Dh 73 como para BI, no -
se detectan retrasos en el crecimiento medio durante los tres prime
ros dias, ni se observa un excesivo incremento en la varianza de -
los tumafios. Pero a partir del cuarte dia, empieza a apreciarse un
claro retraso en el desarrollo en Dh 73, que se manifiesto en un -
descenso del tamafio medio de las larvos, acompafiado de un incremen-
to en la varianza, Esta misma situacidn aparece a partir del cuarto
dia en la poblaciédn BI, acrecentada por el desdoblamiento de la po-
blacidn larvaria en grandes y pequefias, lo que infla el valor de la
varianza,

A partir de este momento las larvas grandes continuan cre-
ciendo y alcanzan la pupocién, mientras que las pequefias permanecen
en su mayoria sin crecer y por tanto sin modificar la distribucidn
de sus tamofos, En la Figuro 17 puede observarse como, durante los
siete primeros dias de desarrollo, el grupo de larvas grandes crece
ton deprisa como si estuviesen solas, alcanzando las mds rdépidas la
pupacidn el dia 72, Al no crecer el grupo de los pequefias, de algun
modo, favorecen el desarrollo de las grandes, relajando la competi-
cidn, Esto se pone de manifiesto al comparar este comportamiento con
el observado en la poblacidn Dh 73, en donde al no desdoblarse la
poblacidn,. todas las larvas continuaen su desarrollo creando una de-
manda superior de alimento que retrasa la pupacidn.

A las mismas conclusiones se llega analizando los resulta-
dos de las Tablas S y 6 en donde las dos poblaciones Dh 73 y BI se

prueban en densidades crecientes de 25 o 600 larvaos por vial con 2
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¢.c, de medio de cultivo, Los retrosos en el desorrollo, detectoa-
dos el dia 72 como descensos en la longitud media de las larvas, -
son mayores cuanto mds se densificc el medio, aumentando en el mis
mo sentido la varianza., En la poblacidn Dh 73 el tamafio medio de -
las larvas desciende con el nimero de larvas sembradas, pero este
retraso en su desarrollo no provoca una escisién de las larvas en
dos grupos. Este comportomiento aparece claramente solo en la pobla
cién BI, originado por el grupo de larvas pequefias que frenan su de
sarrollo. A bujas densidaodes, 25 larvaos por vial, el retraso en el
desarrollo de las larvas es minimo y por tanto todas alcanzan a pa-
sar al tercer estadio antes de que escasee el alimento. A partir de
50 y mas claramente con 100 larvas por.vial, el retraso producido -
en la poblacidn larvarie determina que el alimento escasee o se de-
teriore cuando adn una fraccidn de la poblecidn lorvario no ha expe
rimentado lo segunda muda. La proporcidn de larvas afectadas por di
cha situvacién cumenta al incrementorse la densidod larvoria hasto -
los valores unalizddos de 600 larvas,

En 1o poblacidn Dh 73, a los siete dias de desarrollo, ob-
servamos que solo en la baja densidad de 25 larvas por vial daparece
alguna pupd. Sin embargo en la poblacién BI encontromos pupas a los
siete dias en todas las densidades, hasta la de 600 larvas por vial
y en numero elevado (Tablas 5 y 6), Esto nos indica que en los via-
les de la poblacién BI, debido al comportamiento larvario que genera
la bimodalidad, se produce una relajacién de la competicidn que per
mite @ un cierto ndmero de larvas tener un desarrollo rdpido y pupar
antes de los siete dfas, con las ventajas en el valor adaptative -

que esto proporciona,



Una demostracién mds directa de que la segunda muda larva
ria es la que determina la escisién de la poblacidn en dos grupos -
integrodos por larvas pequefias y grandes nos la proporcionag la de-
terminacidn directa de los estadios larvarios de estos dos grupos.
Esta se llevd a cabo desde el dia 4 al 92 de desarrollo, en las dos
poblaciones Dh 73 y BI, a densidodes de 200 larvas por vial (Tabla
16, Figuras 25 y 26), En la poblacidén BI las larvas del tercer es-
tadio larvario componen el grupo de larvas denominadas grandes y el
pequefio lo forman larvas de los estadios 12 y 29, El pequefio solape
que se observa se debe en parte o0 la técnico empleada ol medir motg
rial fijado, que puede presentar variaciones en el grado de disten-—
sidn de las larvas y probablemente tambien, a que en condiciones de
saturacidén larvaria, la segundo muda se produce dentro de un cierto
rango de tamafios y no de una manerda tan rigida como la observado en
cultivos larvarios independientes.

Con este conjunto de datos podemos visualizar un modelo -
que explique las distribuciones bimodales de los tamafios larvarios

encontradas en las poblaciones naturales de Drosophila hydei como -

respuesta a la alta densidad larvaria, con sus implicaciones ecold-
gicas,

Las larvas de D, hydei en su desarrollo atravesarian un -
punto critice (segunda muda larvaria), sensible a un cierto estimu-
lo, de tal manera que en su cusencia, o cuando se halle por debajo
de un cierto valor umbrdlico las lorvos continuan su desarrollo, pe
ré al sobrepasar dicho umbral les impediria el crecimiento. Este es
timulo debe depender de la densidad larvaria, aumentando con esta,

El crecimiento de la poblocidn larvaric antes de llegar al



momento critico, dependerd de la densidad o de la relacidn de oli-
mento por larva, de tol monera gue serd rdpido a baja densidad y -
lento a densidades elevadas, pero sin creaor discontinuidades en la
poblacidn sino meramente un descenso en el tamafio medio, acompafia-
do de un aumento de la varianza,

A déensidades muy bajas la poblacidn se acercard al punto
critico con una gran sincronioc y el estimulo se hallard por debajo
del valor umbral que determina la detencidn del crecimiento, por 1o
que todos las larvas continuardn su desarrollo.

A densidades mds elevodos (200 larvas por vial), 1la pobla
cién larvaria en su crecimiento anterior al punto critico, presentg
ré una cierte asincronia g la vez que se producird un continuo incre
mento en el valor del estimulo. Cuando este alcanza el valor umbré-
lico, una cierta proporcién de las larvas, ya habrdn pasado el mo -
mento critico, por lo que continuardn su desarrollo, mientras que
los mds retrasadas no podrdn continuar creciendo y se parardn, cons
tituyendo el grupo de las pequefas.,

Al aumentar la densidad larvaria el estimulo alcanza antes
el valor umbral y o su vez las laorvas presentardn una mayor disper-
sidn en su crecimiento por lo que solo una pequefa proporcidn lle-
gard a atravesor la segunda muda y continuar su desarrollo.

Dado que el valor del estimulo dap;nde de la dersidad y ~
mds especificamente de la relacidn alimento-larva, examinemos esta
relacién: El cociente serd tanto menor cuanto mayor sea el nidmero
de larvas, pero variard a lo largo del tiempo para una determinada
densidad. En un vial recién sembrn&o 1a relacidn es mdxima puesto -

que el alimento no ha sido adn utilizado y las larvas son de peque-
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ffio tamafio. A medido que avanza el desarrollo la ccantidad de alimen-
to disminuye da causa del consumo, creciendo las larvas simultanea-

mente, produciendo un descenso en la relacidn alimento-larva. En -

el modelo el estimulo es dependiente de dicha relocidn y por tanto

crecerd al aumentar la densidad, y tambien al avanzar el tiempo de

desarrollo.

Asi planteado el modelo, tendrioc una ventaja ecoldgica co-
mo regulador del tamofio poblacional en funcidn del alimento, que a-
seguraria, por otra parte, el desarrollo de una cierta proporcidn
de adultos. Los individuos de la poblacidn Dh 73 no responderian a
este estimulo y por tanto serian insensibles al mecanismo que fre-
ne el crecimiento de una cierta proporcidn de las larvas., Al conti-
nuar todos su desarrollo y no tener alimento suficiente se produce
un claro retraso en la pupacidn de las mds rdpidas y en situaciones
de alta densidad produciria incluso la extincidén total del alimento
sin que ninguna larva alcanzase a pupar.

El momento critico sensible al estimulo coincide en el -
tiempo y en el tamafio de ias larvas con la segunda muda que por -
otra parte es la dnica’'discontinuidad clara observable, Por tanto -
parece bastante 1l8gico pensar que ciertos requerimientos necesarios
para la muda buedon estar relacionados con el estimulo, o que el -
incremento de algun factor sea el responsable del bloqueo de este -
proceso, Dentro de este segundo planteomiento, es zonocido el efec-
to de los metabolitos larvarios excretados al medio en varias espe-
‘cies de Drosophila (Weisbrot, 1966; Dawcod y Strickberger, 1969; -
Brncic y Budnik, 1976; Budnik y Brncic, 1976), por lo que cabia es-~

perar que el bloqueo de la segunda muda larvaria se produjera al al
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canzar los metabolitos una determinada concentracidn.

Paro explorar esta hipdtesis acerca de la naturaleza del -
estimulo se acondicionaron viales mediante el desarrollo de 150 lar
vas durante 5 dias, procediéndose a continuacién a la congelacidn -~
de los mismos para matar las larvas., Sobre estos cultivos condicio-
nados se sembraron SO larvos recién emergidas para estudiar el posi
ble efecto de los metabolitos acumulados anteriormente, Los resulta
dos no muestran ningun efecto del acondicionamiento en el sentido -
de aumentar la proporcidn de las larvas pequefias, pero las conclu -~
siones no deben tomarse como vdlidas debido al gran desarrollo de
levaduras generado despues del proceso de acondicionomiento, que -
incluso modifica la respuesta de las larvas que no manifiestan la -
bimodal idad.

La importancio de las levaduras en el desarrollo de Droco-
phila ha sido puesta de manifiesto en diversos trabajos (Boumberger
1917; Northrup, 1917; wogner, 1944 y 1949; Ali y E1 - Helw, 1974;
Bos et al, 1977), lo que unido a los resultados observados en los -
cultivos condicionados sugirieron la idea de que quizas la cantidad
de levadura vivo en ios viales estuviero relacionade con el estimu-
lo. En el proceso de obtencidn de larvas recién emergidas siempre
una pequeiia cantidad de levadura se encuentra presente y ce trang -~
fiere en la siembra al vial, Si el numero de larvas es pequefio, la
levadura crece mds deprisa que es consumidao, invirtiendose esta re-
lacidn al incrementarse la densidad. A su vez la cantidad de levadu
ra viva desciende al avanzar el desarrollo de las larvas por dumen~
taor estos su capacidod de consumo,

Para probar esta hipdtesis se recurrid al uso de Acidn Sér
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bico como inhibidor del crecimiento de levaduras (Bell, Etchells y
Borg, 1959), que ya habia sido probado con anterioridad con la espe

cie D. melanogaster, Hubiera sido deseable emplear cultivos axéni -

cos, pero es imposible obtener en esas condiciones el elevado nime-
ro de larvas recién emergidas, que son precisas para realizar el ex
perimento,

En viales con medio de cultivo soturado de Ac. sdrbico las
larvas tanto de la poblacidn Dh 73 como de BI crecen sin llegar a -
sobrepasar las 9 unidades, permaneciendo en este tamafio muchos dias
(Tabla 18, Figurc 30), Es decir en medios carentes de levadura viva
y con Ac. sérbico las ldarvas no pueden posar al tercer estadio y =~
permanecen con tamafios larvarios préximos a los necesarios para reag
lizar la segunda muda, .

Si en estds condiciones se ofiade levadura muerta por ebu -
1licidn las larvas no logran pasar al tercer estadio, si bien se in
crementa ligeramente el tomafio medio. Pero si se afiade igual canti-
dad de levadura viva las laorvas pueden mudar y continuar su desarro
lio aun en presencia del Ac. sérbico en concentraciones de saturg -
cién. Parece pues, que no es el Ac, sdérbico el cousante del retraso
y parada del crecimiento larvario sino més bien la ausencia de leva
duro vivo {y no de levadura muerta) en el medio,

Estos resultados en conjunto parecen apuntar la idea de -

que en Drosophila hydei es necesaria uyno cierta cantidod de levadu
ra viva en los cultivos para permitir @ las larvas reolizar la se-
gunda muda y continuar su desarrollo, Cuando en los viales se desa
“Frollon gran ndmero de larvas, consumen la levadura disminuyendo su

cantidad hasta ciertos niveles que bloquean el paso al tercer esta-
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dio. El estimulo antes postulado seria pues lao reduccidén en los ni-
veles de levadura viva (o de alguna sustancia contenida en ella)., -
Por debajo de un cierto valor umbrdlico en la poblacién BI, se pro-
duciria la paroda de las larvaes que no han pasado la segundo muda,
Estos niveles de levodura viva cumplen los requisitos exigidos al -
estimulo en el modelo. Dependen de la densidad larvaria en los cul-
tivos y varian con el tiempo de desarrollo de los mismos, yo que al
crecer las larvas consumen por unidad de tiempo mds levaduras.

Hasto ahora hemos analizado solamente los efectos de la -
densidad sobre el crecimiento y tamafio de los larvas en las dos po-
blaciones tipo BI y Dh 73, encontrando dos respuestas diferentes, -
con unas coracteristicas peculiares en la poblacidn BI que parecen
conferirle uno mayor ventaja en situaciones de altao densidod. Paro
ver si esta ventcja conduce a una moyor produccidn de adultos es -
necesario dejar a los viales continuar su desarrollo y observar la
secuencia de emergencia de los adultos. ’

En la totalidad de los experimentos realizados y despues -
de 7 dias de desarrcllo, se recuperan mds larvos vivos en los culti
vos de la poblacidn Dh 73 que en los correspondientes a la poblacidn
BI. Esta posible desventaja deilc poblacidn Que muestra la respues-
ta bimodal puede ser atribuida a varias causas, Dado que es una po-
blacidn reciédn traido de la naturaleze y no adaptada o las condicio
nes de laboratorio, como lo estd la poblacidn Dh 73 despues de tres
afos de permanencia en él1, esta diferencio podria atribuirse o fal-
to de odoptacidn de BI al nuevo medio. De todas maneras no puede ex
cluirse que lo parada en el desarrollo como respuesta a la densidad,

no cause una cierta mortalidad larvaria. Los diferencias entre las



dos poblaciones en todo caso son pequefids y sensibles a combios om
bientales no controlables experimentalmente,

Para una misma poblacidn y densidad el ndmero de larvas -
recuperadas y su tamafio medio varia muy poco entre réplicas reali-
zadas simultaneamente, pero fluctua considerablemente entre répli-
cas efectuadas en distintos momentos. Esto ha conducido a la nece-~
sidad de realizar las comparaciones experimentales necesarias siem
pre en cultivos sincrdnicos y evitar sacor conclusiones de experi-
mentos realizados no simul taneamente.

Han tratado de detectarse las causas que producen la va -
riacidn entre réplicas realizadas asincronicamente, sin llegar a -
determinar su naturaleza, pues varios indicios apuntan a variacio-
nes en la floro de levaduraos y bacterias siempre presente en los -
cultivos. Una reduccidn ambiental de la vigbilidad podria relojar -
1a competicidn larvaria produciendo un incremento en el tamafio medio
de las larvas o por el contrario, si la reduccidn fuera debida a -
una contominocidn perjudicial del viol, este manifestoria tombien
una reduccidn en el tamafio de sus larvas. Sin embargo no se ha de-
tectado ninguna correldcidn significativa entre el ndmero de larvas
recuperadas y su tamofioc medio, que indicara una asociacidn.

Para que las larvas pueden pupar y dar origen a adultos es
necesario que alcancen un tamafio critico, por encima del cual, aun-
que no dispongan de mds alimento, se produce despues de un determi-
nada tiempo la pupacidn. Robertson (1963 y 1964), Royes y Robertson
(1964) y Church y Robertson (1966) han estudiado en varias especies
de Drosophila estos tamafios criticos asi como la canalizacidn de -

de ciertas faoses del desarrollo larvario.,
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Los resultados presentados para D, hydei muestran que el -
tamafio critico se alcanzo pasados los cuatro primeros dias de desa-
rrollo larvario en situaciones de baja densidad cuando las larvas -
poseen un tamofio superior a las 12 unidades, correspondiente @ lar-
vas del tercer e§tadio. En cultivos con alta densidad larveria los
tamafios criticos no se alcanzan hasta mds tarde, de tal modo que -
cuando el alimento se extingue solo unas pocas larvas llegan a pu-
par y otras presentan tamofios reducidos indicadores de la escasez -
de alimento en el desarrollo, En estas condiciones la respuesta bi-
modal posee ventajas adaptotivas ya que al desdoblarse la poblaciin
y quedarse frenada en su crecimiento una proporcidn de las larvas,
el alimento disponible pora las que contindan el desarrollo es mayor
y por tanto llegan a pupar mds individuos. R

El comportamiento adobtativo de las larvas de D, hydei en
condiciones de saturacidn del medio tendrd aun mds ventajas si la -
potencialidad de la poblacién no se pierde, de tol manera que ol en
riquecerse posteriormente el medio nutritivo puedan las larveos fre-
nadas continuar su desarrollo, pupar y producir adultos.

Mediante la transferencia de la poblacidn larvaria a bote-
llas conteniendo alimento en exceso, despues de desarrollarse a la
densidad de 200 larvas por vial durante siete dias, se ha podida de
terminar que en las dos poblaciones Dh 73 y BI, la casi totalidad -
de las larvas, el 95%, pueden pupar y llegar 4l estado adulto, No -
parece pues generarse una mortolidad de las larvas frenddas como con
secuencia de la densidad, ni su potencialidad para pupar esta alte-
rada, con lo que la situacidn es en cualquier momento reversible, -

Una colonizaciédn posterior por levaduras del medio nutritivo agota-
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do podria generar nuevo alimento para las larvas que reanudarian -
su desarrollo,

Analicemos ahora las ventajas de las poblaciones naturales
de D, hydei tipificadas en la poblacidn BI con respecto a la pobla-
cién Dh 73 de respuesta unimodal, cuando la totalidad del desarro -
110 se realiza en Viales con 2 c.c, de alimento y se siembran 200
larvas recién emergidas. A los 15 dias en la poblacidén BI han emrgi
do como término medio 6 adultos por vial, mientras que la produccidn
media de la poblacién Dh 73 ha sido de 1,3 adultos unicamente (Tabla
22), La proddccién acumulodo siempre es mayor en lo poblacidén BI y
como consecuencia se obtiene un total de 32 individuos frente a los
22,6 emergidos como media de la poblacidn Dh 73,

Por tanto la produccidn de la poblacidn que monifiesta el
comportamiento generador de la bimodalidad larvaria frente o la al-
ta densidad, es mayor y mds temprana que la de respuesta unimodal -~
(poblacidn Dh 73), Aun cuando o los siete dias de desarrollo el ni-

_mero de larvas supervivientes es superior en Dh 73 que en BI, la re
lajacidn competitiva que se produce como consecuencia de la parado
en el crecimiento de un grupo de larvas en la poblacidn BI, permite
al resto de ellas pupar antes y alcanzar la forma adultao,

Este sistema adaptativo que regula el nUmero de larvas que
frenan su desarrollo en favor de otras que continuan su crecimiento
en un medio mds relajado, se manifiesta aun mds claramente al incre
mentar la densidad larvaria o lo que es semejante, reducir la canti
dad de alimento,

En las Tablas 25 y 26 se recoge la secuencia de emergencia

de adultos de las poblaciones Dh 73 y BI cuando se siembran 50O lar-
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vas recién emergidos en pequefios viales conteniendo 0,4, 0,3 y 0,2
c.c. de medio de cultivo, En estas condiciones extremas se expresan
aun mejor los efectos de la respuesta bimodal y siempre los culti-
vos con larvas procedentes de la poblacién BI producen més pupas y
lo hacen mds precozmente,

Cuando las 50 larvas disponen de 0,4 c.c. de medio de cul
tivo, en la poblacidn BI pupan como media 14 larvas y solo 4,7 en
Dh 73. Si solo disponen de 0,3 c.c, de alimento la poblacidn BI pro
duce todavia 11 pupas, mientras que Dh 73 como media da lugar o -
0,67. Finalmente cuando las 50 larvas solo disponen de 0,2 c.c. de
alimento se reduce la pupacidén en BI o 2,2 lorvas, pero en la po-
blacién Dh 73 solo lo hacen 0,17,

En los cultivos de 1o poblacidn Dh 73 las 50 larvas inician
su crecimiento sin que se frene significativamente el crecimiento
de ninguna de ellas, Esto origina uno temprana éxtincién del alimen
to, antes de que ninguna lorva alcance el punto critico tros el -
cuol puede alcanzar la pupacidn, y consiguientemente en ese vial no
se producé rninguna pupa. Asi de los 12 viales conteniendo 0,3 8 0,2
c.c. de medio de cultivo 7 no produjercn ninguna pupa, 4 solo 1l vy
un vial produjo 2 pupas,

For el contrario en los cultivos de la poblacidn BI, debi-
do a lo respuesta adaptativa de sus larvas, siempre se produjeron
pupas en todos los viales, llegando algunos con 0,3 c.c. de alimen-—
to a producir hasta 14 y 15,

Esta clara ventaja adaptativa de la poblacidn BI cuando -
las larvas se desarrollan en pequefias cantidodes de alimento, se ve

oun mds clara cuando analizamos no solo los tamafios, sino los pesos
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de sus larvas y la biomasa totel que se desarrolla,

En la Tabla 15 estdn calculados los pesos medios y las bio
masas de los poblaciones larvarias de BI y Dh 73 cuando se siembran
200 larvas en viales de 2 c,c. de medio de cultivo. Si nos fijamos
en el 72 dia de desarrollo observaremos que en los viales de la po-
blacidn Dh 73 se encuentrdan como media 169 larvas con una amplia --
distribucidn de tomafios que equivalen a una biomasa total de 282 -
mgr., lo que representa un peso medio por larva de 1,67 mgr, En los
viales de la poblacidn BI se mantienen 150 larvas con una distribu-~
cidén de tamafios claramente bimodol, con una bicemasa total de 194 -
mgr, Pero es interesante seporar las larvas en los dos grupos: el -
de las pequefias contiene casi la mitad de las larvas con tan solo -
una biomasa de 25,8 mgr, y un peso medio por larva de 0,36 mgr; el
grupo de laos grandes arroja una biomasa de 168 mgr. lo gque supone un
peso medio de.estas larvas de 2,85 mgr.

Es decir que en el grupo de larvos pequefias el peso medio
por individuo es 8 veces inferior al de las grandes y consiguiente-
mente el consumo de alimento que han efectuado es del mismo orden -
de magnitud, La relajocidn competitiva que produce esta situacidn -
en el grupo de larvas que contienen su desarrollo, hace que pupen -
antes y emerjan mds odultos.

Parece pues que en D, hydei se ha desarrollado un meconis-
mo de control del desarrollo larvario que permite a la especie explo
tar los recursos alimenticios en condiciones de saturacidn, regulan
do odaptativamente, a traves de un mecanismo de respuesta de las lar
vas, la méxima utilizacidn del recurso. Esto se logra mediante una

respuesta de la poblacidn larvaria regulada por la cantidad de ali-
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mento (o de algun componente alimenticio), que provoca la parada en
el crecimiento de una cierta proporcidn de sus larvas en beneficio
del resto, que continua mds relojodamente su desarrollo. Un nuevo a
porte de alimento permite o las larvas frenadas en su crecimiento -
continuar este v producir adultos, Este comportomiento larvorio es
regulable, y depende de la relacién alimento~larva.

Esta respuesta a la densidad que aparentemente implica ven
tajos ecoldgicas se ha perdido en la poblacidén Dh 73, mantenida du-
rante tres afios en el laboratorio. Los resultados experimentales -
cuando se comparan separadomente las dos poblaciones muestran una
clara ventaja adaptativa de la poblacién BI, ol producir en condicio
nes de alta densidad mds adultos y mds tempranamente,

Sin embargo, cuando compiten en el mismo viagl lorvas de -
los dos poblaciones, los resultados muestran una situacidn competi-
tiva que claramente favorece a la poblaciédn Dh 73. En viales conte-
niendo 0,3 c.c. de medio de cultivo se sembraron 50 larvas recién -
emergidaos, tomadas en distintas proporciones de las dos poblaciones
en estudio Dn 73 y BI, En la Tabla 29 se encuentran el nidmeio de a-
dultos producidos y la viabilidad larva-adulto, distinguiendo el o-
rigen de los individuos por su fenotipo. En los cultivos de una so-
la poblacidén, BI presenta claras ventajas pues de las 50 larvas, a-
mergen como media casi 11 adultos, frente a solo 2,8 en lo poblocidn
Dh 73. Pero cuando compiten los dos tipos de larvas en el mismo ~
vial, Dh 73 es mds ventajoso, situacidn que se acrecienta tanto mdés
cuanto menor es su densidad relativa, Por el contrario en la pobla-
¢cién BI se observa una pérdide de la capacidad de producir adultos

a medida que se incrementa la densidad relativa de Dh 73, Consiguien
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temente en todo el rango de densidades relativas probado la capaci-
dad competitiva es muy superior en las larvas de las larvas de la -
poblacién Dh 73,

No es posible diferenciar los origenes poblocionales en -
l1as larvas debido a que no se dispone de marcadores fenotipicos pa-
ra ello y solo cuando los adultos emergen se reconocen por el feno-
tipo guinda., Asi pues, no es posible averiguar la estructuracidn de
tomafios de la poblacidn larvaria mixta a los siete dios de desarro-
110, pero podemos, con bastantes argumentos suponer que es lo que
ocurre en los viales,

Cuando se desarrollan 50 larvas de la poblacién BI, a par-
tir del tercer dia la poblacidn se escinde en dos grupos, como res-—
puesta a la escasez de alimento. El grupo de larvas pequeiias frena
su desarrollo permitiendo crecer rapidamente @ unas pocas larvas, pu
par y dar origen a 11 adultos, Cuando en el vial se siembran 45 lar
vas BI y 5 larvas Dh 73, el proceso discurre de una manera semejante
pero las 5 larvas Dh 73 al no ser sensibles al estimulo que frena a
las larvas BI, continuan su desarrollo en un ambiente mds relajado
y casi todas.llegan al estado adulto,

Si estas mismas 5 larvas de la poblacidn Dh 73 compitieran
con otras 45 del mismo origen, en su mayoria no llegarian al estado
adulto pues el medio se agotaria antes de alcanzar el estado criti-
co, al no frenar ninguna larva su desarrollo. Sus espectativos se-
rian tan solo de producir 0,3 adultos como medio entre las 5,

El resultado plantea problemas evolutivos complejos que ha
cen dificil comprender el origen del comportamiento bimodal y su -

mantenimiento en lo poblaciédn. En cierto sentido el comportomiento



-134-

de las larvas de la poblacidn Bl, que es el general en las poblacio

nes naturales, es de naturaleza oltruista pues permite el desarrollo
de ciertos individuos en funcidn de otros que permanecen sin crecer

y consiguientemente no llegardn al estado adulto, Una vez adquirido

este comportamiento por 1o poblacidn, presenta claras ventajas eco-

18gicas al regular la emergencia de adultos y evitar que el alimen-

to se agote sin produccidn.

Si todos los individuos presentan el caracter la seleccidn
no puede operorar por falta de variacidn genética y el que una larva
quede frenada en su desarrollo o continue su crecimiento dependerd
del momento en que ¢l estimulo alcance el dmbral, El1 comportamiento
altruista potencialmente lo poseen todas las larvas y que lo mani -
fiesten o no es exclusivamente ambiental,

Pero si hay variacién gendtica en lus poblaciones, aquellas
larvas cuyos genotipos no sean sensibles al estimulo generado por -
la escasez de alimento, tendrdn una clara ventaja. Al producir compa
rativomente mds adultos su frecuencia se incrementard en la poblo-
cidn con la consiguiente pérdidn del caracter adaptotivo.

Quizas sed esta la explicacién del origen de la poblacién
Dh 73 en el laboratorio, pero entonces seria dificil comprender por-
qué en las mismas condiciones otras dos poblaciones experimentales
no han modificado en el miswo sentido su respuesta larvaria, 5i la
variante genética insensible al estimulo es recesiva y se encuentra
en muy baja frecuencia, su efecto fenotipico podria no monifestarse
en la poblacidn a no ser en ciertos casos en los que la deriva gené
tica incrementase su frecuencia inicial,

La base genética responsable del comportomiento laorvario -



que hemos denominado bimodal en la poblacidén BI y que no esta pre-
sente en la poblacidn Dh 73 es dificil de determinar por la propia
naturaleza de su expresiédn. El fenotipo bimodal no se manifiesta a
nivel individual sino en el poblacional, ya que solo se expresa en
densidades elevadas, Por tanto para determinar el genotipo de un ip
dividuo hay que analizarlo en su descendencia, y no con sus hijos -

sino con individuos de la F_ ya que experimentolmente se necesita -

la obtencidn sincrénica de Sn gran ndmero de larvas, Esto obliga a
cruzar el individuo objeto del andlisis y a su descendencia, con -
las complicaciones de estudiar una poblacidn posiblemente integra-
da por varios genotipos.

Los resultados obtenides con las lineas enddgamas (Tablas
31 y 32, Figuras 36, 37 y 38) muestran que.cuando todos los indivi-
duos tienen el mismo genotipo, se obtiene una respuesta claramente
bimodal si proceden de la poblacidn BI y unimodal si proceden de la
Dh 73. Es decir la respuesta bimodal de la poblacidn BI no se debe
a un polimorfismo sino a una clara respuesta del genotipo de la po-
blacién.

Si el comportamiento bimodal se debiera a la acciédn combi-~
nada de varios genes (sistema poligénico), que estuvieran sustitui-
dos por otros en la poblacidén Dh 73, se deberia esperar en las 1i -
neds enddgamas una mayor varianza en la expresidn de sus genotipos.
Sin embarge todas las lineas procedentes de la poblacidn BI son neta
mente bimodales y lo que varian son la viabilidad larvaria y sus ta
mafios medios, caracteres cuya base gendtica si que es poligénica,

Por otra parte en el modelo fisioldgico propuesto, para ex

plicar la aparicidén de la distribucidn bimodal de las larvas, basta
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ria 1o presencia de un gen sensible a un cierto estimulo, que blo-
queara la sequnda muda larvario o partir de un cierto nivel umbrdé-
lico del estimulo. Si este gen no estd presente en la poblacidn Dh
73, esta no manifestaria el caracter y sus larvas no se escindirdn
en dos grupos en presencia del estimulo. Nos encontrarfamos pues -
con un modelo gendtico simple de un éen responsable del comporta-
miento larvario con dos alelos: Uno B que en estado homozigdtico y
a altas densidades larvarias provoce 1o escisidn de la poblaocidén -
larvaria produciendo la distribucién bimodal; y otro b que en las
mismas condiciones, no darfa origen a la distribucidn bimodal de -
las larvas que no se escindirian =2n dos grupos.

Veamos los resultados experimentales bajo esta hipdtesis -
simplificoda de un gen y dos alelos. E1 modelo de accidn génica pro
puesto predice que el heterozigdtico formado por el cruzamiento de
las dos poblaciones deberia manifestar uno respuesta bimodal, pues
bastaria la presencia de una dosis del alelo B para provocar la pa-
rada en el crecimiento antes de la segunda muda larvaria en presen-
cia del estimulo. Los resultados ?e la F1 son concordantes con esta
hip8tesis pues aparece una clara respuesta bimodal semejante a la
encontrada en la poblacidn BI. Consiguientemente el olelo B seria
dominante sobre el b.

Lo respuesta de la poblacidédn mixta F2 originada del cruzo-
miento en mase de individuos procedentes de 1o Fl es mds dificil de
preveer en el modelo genético propuesto, Estaria integrada por un -
25% de individuos B/B, un S0% de B/b y un 25% de b/b, Se esperard
pues un 75% de respuesta bimodal y un 25% de respuesta unimodal, -~

sin que pueda preveerse la interaczcion de los individuos en las con
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diciones fijados de competicidn, Los resultados muestran una res -
puesta de nuevo bimodal sin que aparentemente se detecte el 25% de
larvas esperadas de respuesta unimodal que quedarian englobadas en-~
tre las larvas del grupo de las grandes,

Si se cruzad la Fl con individuos procedentes de la pobla-
cidén Dh 73 se espera de nuevo una poblacidn larvaria mixta integra-
do por un 50% de larvas B/b y otro 50% de b/b. Por tanto la mitad -
de las larvas tendrd unc respuesta bimodal y la otra mitad unimodal
siendo de nuevo dificil preveer la accidén combinodo de esta respues
ta en un mismo cultivo., Para obtener una simulacidn experimental de
esta situacidn se sembraron simultaoneamente y en las mismas condicig
nes de densidad, viales con 100 larvas procedentes de 1o poblacién
BI mds 100 larvas de la poblacidén Dh 73, Los resultados que aparecen
en la Figura 43 muestran que las distribuciones obtenidas del retro

cruzamiento de la poblacidn F. con Dh 73 son semejantes a las simu-

ladas experimentalmente y ombis de aspecto monomodal, La explicacidn
de esta interaccidn en la situacidn 100 + 100 no es clora al no de-
tectarse la presencia de las larvas bimodales, y por tanto si bien
los resultados no invalidan el modelo gendtico propuesto, tampoco -
parecen apoyorlo,

Finalmente si se cruzan individualmente adultos de la F2
con moscas de 1la poblacidn Dh 73 credndose lineas y estas se mantie
nen independientemente durante dos generaciones, a baja densidad, .pg
ra lograr analizarla con suficiente ndmero de larvas y réplicas, se
deberian esperar los siguientes resultados: un 25% de las lineas pro

cederdn del cruzamiento de un individuo b/b de la F,_ por otro b/b

2
de la poblacidn Dh 73 y dardn origen a lineas b/b de respuesta uni=-
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modal. Un SO% de las lineas procederdn del cruzamiento B/b x bsb y
despues de las dos generaciones necesarias paro expandir la potla-
cidn, al menos un 5C% de las larvas serén b/b dando consiguieniemen
te una respuesta unimodal de ocuerdo con la distribucién obtenida -
en el cruzamiento de F, x Dh 73, Finolmente un 25% de las linedss -
procederdn del cruce B/B x b/b, que despues de laos dos generaciones
producirdn una segregacidn semejante o la ya udnalizade pora la F2
con una respuesta bimodal, Los datos obtenidos experimentalmenie -
muestran que de 16 lineas estudiadas, 3 muestran una respuesta bi-
modal, siendo este resultado compatible con el 25% esperado en base
al modelo genético propuesto, »

Si bien es posible analizar estos resultados con otros o~
delos genéticos mds complejos y encontrar compatibilidad, dabido a
la dificultad de andlisis de este caracter parece mds aconsejable
centrarse en los aspectos fisioldgicos y de accidn génica del siste
‘ma y ung vez conocidos, serd mdés sencillo determinar su base genéti
ca,

Por otra porte es de preveer que en el modelo genédtice pro
puesto de un gen responsatle de la parada del crecimiehto larvario
anterior o la segundc muda en presencio de una cierto cantidad del
estimulo, el umbrol de occidn sea regulodo por otros genes gue lo
modifiquen adaptativamente ﬁura alcanzar una produccidn méxima en
situaciones de saturacién del m=dio por l@ poblacién,

En diversas especies de Drosophila el desarrollo solo pue-
de completarse en presencia de determinados esteroles (Heed y kKir -
cher, 1965; Robertson et al. 1968, Kircher, 1969). El hecho de que

las laorvos de D, hydei necesiten levadura viva pare su descrrollo
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y Qque en su ausencia queden frenadas sin lograr pasar la segunda -
muda, apunta a una posible dependencia de las larvas respecto a -~
ciertos esteroles, precursores de la ecdisona u hoermona de la muda,
que serian obtenidos solo de la levadura viva, Los niveles de este
roles asequibles a las larvas constituirian el estimulo que, por -
debajo de un cierto umbral, provocaria lo respuesta bimodal observa

da en los tamafios lorvarios.
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RESUMEN Y CONCLUSIONES

Medidnte una tecnica que permite la extraccidén.de la totolidad
de las larvas presentes en un vial, su fijacidn y medida, se ha estudia-

do el desarrollo de poblaciones larvarias de Drosophila hydei de diferen

tes origenes, para determincr los mecanismos adaptativos que se producen
como respuesto a la densidad.

En cuatro poblaciones naturales de D, hydei y dos experimenta
les, mantenidas mas de tres aifos en el laboratorio, se ha detectado una
respuesta larvaria en altas densidodes, que origina una distribucidn bi
modal de longitudes. Esta respueste no se manifiesto en otra poblacidn
experimental de la misma procedencia, en donde los tamafios larvarios --
presentan una distribucidn unimodal. Esta (ltima poblacién, denominada
Oh 73, y otra de recinete recoleccidn,BI, han sido estudiadas para de--
terminar la naturaleza de sus comportamientos larvarios,

La respuesta que genera lo distribucidn bimodal de tamafios --
larvarios en la poblacidn BI no se produce a bajos densidades y solo a-
parece a partir de la densidad de 50 larvas por vicl con 2c.c, de medio
de cultive. En densidades superiores dpdarece la respuesta bimodnl, tan~
to mas acusada cuanto mayor es la densidad,

La respuesta bimodal se produce entre el tercer y cuarto dia
de desarrollo y se mantiene sin modificaciones duronte los 12 dias esty
diados, E1 minimo de la distribucidn de los tamaifos larvarios permanace
fijo y lo dnico que varia es la proﬁorcién de larvas grandss y pequefas.
En densidades altos el grupo de larvas pequeiias es mayor.

Del analisis detollado del crecimiento de larvas individuali-

zodos se deduce, que la oparicidn de la bimodalidod surge cuando las lar
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vas pason la segunda muda, de tal manera que las pequefias estan en el -
1°" y 22 estadios larvarios y las grandes en el 32,

En densidades larvarias elevadas Dh73 mantiene una distribu-
cidn unimodal de tamafiocs, incrementandose la varianza para el desarro-
1lo con la densidad. En BI la poblacidn larvaria se escinde en dos, el
grupo de larvas pequefias frenan su desarrollo, mientras que el grupo —-
de las mayores continuan su crecimiento en condiciones mas relajadas, -
lo que les permite pupar antes y en mayor nimero.

El comportamiento que genera la bimodalidad en la poblacidn BI
y que depende de la relacidn alimento-larva, no parece deberse a la acu-
mulacién de metabolitos larvarios en el medic, pero es sensible a la pre
sencia de levadura viva, Cuando ésta falta el crecimiento larvario se pa
raliza antes de llegar o la segunda muda,

El porcentaje de larvas que alcanza el estado adulto, parc un
amplio rango de densidades, es mas elevado en la poblacién BI que en Dh
73 y esta ventoja se acrecienta al aumentar la densidad., Cuando se rela
ja la competicidn larvaria por incorporacidn de nuevo alimento, tanto -
las larvas pequefias que se mantienen frenadas en su desarrollo como las
grandes continuan su crecimiento hasta pupar,

Paro explicar estos resultodos se plantea el siguiente modelo:
las larvas de D, hyaei manifiestan un punto critico en su desarrollo, in
mediatomente anterior o la segundo muda, sensible a un estimulo, de tal
manera que cuando este alcanza un cierto valor umbralico el crecimiento
se detiene, El estimulo depende de la relacidn alimento-larva y por tan
to se incrementa al aumentar la densidad. El estimulo tambien crece a me
dide que lor larvas se desarrollan al aimentar estas su tamaofio y empobre-—

cerse relativamente el medio alimenticio. El genotipo de los larvas de -
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la poblacidn BI es sensible al estimulo, mientrus que las larvas Dh 73
poseen genotipos que no responden a &1, El estimulo esta relacionac -
con la presencia de levadura viva en el medio,

Mediante la obtencidn de la Fl(cruzcmigntos de individuss de

los poblaciones Dh 73 y BI), lo F el retrocruzamiento de lo F. per in

,
dividuns de la poblacidén Dh 73, yzel anolisis de la F2 cruzada ion indi
viduos de la poblacidn Dh 73, se ha tratado de determinar la base gené-
tica del caracter que genera la bimodalidad larvaria, Los resultados ~-
son compatibles con la hipdtesis de un gen con dos dlelos, El alele B,
dominante, seria sensible al estimulo de tal manera que las larvas homo
zigédtias o heterozigdticas responderian en cultivos altamente densifica
dos deteniendo su desarrollo. E1l alela b, recesivo, no seria sensitle al
estimulo y las larvas homozigdéticas no detendrian su crecimiento er las
mismas condiciones.,

En cultivos puros, altomente densificaodos, el genotipo B/B -
es superior al b/b en viabilidad y velocidad de desarrollo, pero esta
situacidn se invierte en cultivos mixtos donde el genotipo b/b posee -
mayor capocidad competitiva.

Se discute la noturaleza de este comportamiento generador de
la bimodalidad larvaria, como uno respuesta adeptotivo de la poklacidn
frente a condiciones de soturacidn del medio, planteondo los aspectos -

evolutivos de un caracter cuya respuesta puede considerarse altruista,
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