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Resumen

En la presente tesis, investigué los patrones de movimiento de adultos de
Drosophila simulans, capturados en un huerto de naranjas (Citrus sinensis,
variedad Lane Late) y en otro de peras (Pyrus communis, variedad Abate Fetel),
buscando indagar las distintas diferencias genotipicas en la forma en cémo
caminan de un lugar a otro, y su relacién con la ecologia de los respectivos sitios
de crianza. Asimismo, se buscd revisar condiciones, como los patrones de
fermentacion de los frutos, y su influencia en la movilidad de los adultos de D.
simulans. En tal sentido, o que se pudo constatar, es que los huertos de naranja y
peras, difieren en temperatura ambiental, temperatura y fermentacion de la fruta; y
en acidez/alcalinidad; contienen similar cantidad de azlcares. Asi como también,
gue los adultos asentados en cada huerto difieren en sus patrones de movimiento:
locomocion, numero de cambios de direccion y amplitud de giros, pero mas las

hembras que los machos.

A través de cruzamientos Mendelianos, ademas, detecté interacciones epistaticas
entre genes aditivos, aditivos y dominantes y entre dominantes. La heredabilidad
en sentido amplio en las hembras fue de alrededor de 0.24 y en los machos, 0.18
(locomocién, numero de giros y amplitud de giros), sugiriendo una historia
evolutiva diferente para cada sexo. La organizacién del genotipo controlador de los
patrones de movimiento de los adultos de D. simulans tiene una arquitectura

compatible con la de los rasgos que aportan a la adecuacion bioldgica.



Abstract

In the present thesis, | investigated the movement patterns of adults of Drosophila
simulans, captured in an orange orchard (Citrus sinensis, variety Lane Late) and in
another one of pears (Pyrus communis, variety Abate Fetel), seeking to investigate
the different genotypic differences in the way they walk from one place to another,
and their relationship to the ecology of the respective breeding sites. Likewise, we
sought to review conditions, such as the fermentation patterns of the fruits, and
their influence on the mobility of adults of D. simulans. In this sense, what could be
verified, is that the orchards of orange and pears, differ in environmental
temperature, temperature and fermentation of the fruit; and in acidity / alkalinity;
They contain a similar amount of sugars. As well as that the adults settled in each
garden differ in their patterns of movement: locomotion, number of changes in
direction and breadth of turns, but more females than males. Through Mendelian
crosses, | also detected epistatic interactions between additive, dominant and
additive genes and between dominant ones. Heritability in the broad sense in
females was around 0.24 and in males, 0.18 (locomotion, number of turns and
breadth of turns), suggesting a different evolutionary history for each sex. The
organization of the genotype controlling the movement patterns of the adults of D.
simulans has an architecture compatible with that of the traits that contribute to the

biological adaptation.



1 Introduccién

Explorar ambientes es una actividad principal de los animales (Bell, 1991).
Utilizando el sistema locomotor y sus receptores sensoriales, los animales van de
un lugar a otro cotejando alternativas para encontrar, por ejemplo, pareja, fuentes
de alimento, lugares de reposo y/o sitios de postura (Mayr,1963). Estas
actividades adquieren particular importancia en ambientes fraccionados vy
cambiantes; estos habitats difieren en atributos fisicos, quimicos y biol6gicos que
se van modificando en el tiempo (Levins y McCarthur, 1967). Consecuentemente,
en ambientes insulares es vital explorar con atencion y rapidez el entorno porque
el numero, la distribucion espacial y propiedades fisicas y quimicas de recursos
ecoldgicos, como fuentes de alimento y/o de sitios de postura, cambian momento
a momento o pueden desaparecer. Estas circunstancias exigen a los animales (i)
aptitudes para desplazarse y (i) capacidades sensoriales para identificar,
comparar y distinguirlas diferentes opciones que ofrece el habitat, a fin de tomar
decisiones con consecuencias para la adecuacion biologica. Entonces,
investigaciones centradas en el inter juego entre heterogeneidad ambiental y
movilidad son cruciales para comprender el aporte de la conducta animal no
sexual a la: (i) adaptacion a ambientes cambiantes y variables y (ii) permanencia

en habitats particulares (Del Pino y col., 2014).

En este contexto, los modos de moverse y las capacidades perceptivas de los
individuos deberian estar bajo presiones de seleccion natural. Es decir, los adultos
de poblaciones asentadas en diferentes ambientes, cada uno heterogéneo y
cambiante, deberian diferir en cdmo se mueven y exploran el entorno. Estas
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diferencias deberian ser principalmente genotipicas. De esta manera se
garantizaria que, en cada poblacion, los descendientes heredaran patrones de
movimiento y capacidades sensoriales similares a las paternas, habilitandolos

para identificar recursos ecoldgicos en sus respectivos habitats.

Un ejemplo de ambientes fraccionados y cambiantes son las frutas fermentadas
caidas al suelo, utilizadas como sitios de crianza por un niumero de especies de
Drosophila (Markow, 2005, 2015, Soto-Yéber y col.,, 2018). A causa de la
desecacion, este tipo de frutas tienen una duracion limitada, imponiendo presiones
selectivas a las especies que viven y se reproducen en estos habitats (Powell,
1997).Adicionalmente, bacterias y hongos microscopicos causantes de la
fermentacion, también influyen en la duracion de los sitios de crianza, ya que el
proceso tiende a licuar la fruta favoreciendo la pérdida de agua (revision en Del
Pino y col. (2015) y Soto-Yébery col. (2018). Por otro lado, estos microorganismos
son consumidos por larvas y adultos de Drosophila, constituyendo la fuente
principal de proteinas (Lihareau y col., 2016). Entonces, la cambiante y variable
ecologia de los sitios de crianza de especies de Drosophila es un buen modelo
para investigar la etologia de la movilidad y capacidades perceptivas de adultos y
larvas. Los comportamientos animales complejos se construyen a partir de
relaciones dindmicas entre entradas sensoriales, actividad neuronal y salidas

motoras en patrones con valor estratégico (Klein y col.2014).

En este mismo sentido, Carson (1971) y Shorrock y Rosewell (1987) han
enfatizado la importancia de estudiar la ecologia de los sitios de crianza para

comprender la evolucion de las especies del género Drosophila. En acuerdo con



esas propuestas, Beltrami y col., (2010) observaron que la tasa de aparicién y
desaparicion de unidades frutales fermentadas es relativa al tipo de fruta y a las
caracteristicas del terreno donde crecen los arboles frutales. Por ejemplo, algunos
de estos huertos se ubican en suelos con pendiente, lo que implica recibir una
mayor luz solar acelerando la desecacion de los frutos, por comparacién con
huertos del mismo tipo de frutos asentados en terrenos meésicos planos. Por otro
lado, la acumulacion en los frutos fermentados de substancias toxicas como los
acidos malico, citrico, oxalico y acético, introduce variabilidad dentro y entre

huertos frutales (Budnik y Brncic, 1985; Del Pino y col., 2014).

En virtud de la cambiante y variable ecologia de los huertos frutales del Valle
Central de Chile, es esperable que en cada huerto actien una diversidad de
presiones selectivas sobre los acervos de genes de poblaciones naturales de
especies de Drosophila, llevando a originar una diversidad de fenotipos
apropiados para colonizar frutos en diversos estados de fermentacion. Esta idea
estd de acuerdo con Mackay(2014) y Mackay y col. (2012) quienes han
comunicado que en poblaciones naturales de D. melanogaster y de D. simulans
hay variabilidad genética cercana al 40 % para loci relacionados con conductas de
adultos. En el hecho, imagos de D. simulans y D. melanogaster que habitan
huertos de uvas (Vitisvinifera) y de tuna (Opuntia ficus-indica) muestran
substanciales diferencias en movilidad (Soto-Yébery col., 2018). Tomados en
conjunto, estos antecedentes sugieren que los adultos de Drosophila que viven en

diferentes huertos frutales, deberian exhibir patrones de movimiento



caracteristicos cuando, en cada huerto, buscan fuentes de alimento y sitios de

postura.

En vista de la importancia de la conducta no sexual de los adultos de Drosophila
en ambientes cambiantes, es sorprendente que no se hayan estudiado sus
patrones de movimiento por observacién y experimento. Este problema, se ha
investigado principalmente en larvas (Godoy-Herrera, 1994). Hacen excepcion los
aportes de Bell y col, sobre la etologia y neurobiologia de patrones de movimiento
de especies de Drosophila realizados en condiciones de laboratorio (resumidos en
Bell, 1991). Las omisiones aludidas arriba, necesariamente debilitan cualquier
comprension del papel de la conducta no sexual en la ecologia y evolucion del
género Drosophila. Los adultos de estos dipteros estan dotados de una diversidad
de receptores y estructuras cerebrales que procesan estimulos muy diferentes
(Takeshi, Hitochi y Vosshall, 2010), sugiriendo una intrinseca capacidad de los

imagos para moverse en un amplio rango de situaciones ambientales.

En el Valle Central de Chile (33°S — 36°S), los huertos frutales contienen frutos
fermentados en diferentes grados de descomposiciéon (Brncic, 1970, 1992),
sugiriendo que hay disponibles una diversidad de sitios de crianza para especies
de Drosophila. La inspeccién de esos frutos revela que las colonias de bacterias y
hongos se encuentran distribuidas aqui y alld o se aglomeran en un solo sitio,
dependiendo del tipo de fruto (Batista y col., 2017). Como una consecuencia,
diferentes clases de frutas muestran patrones de fermentacion caracteristicos
(Figura 1). En sintonia con las diferencias de fermentacién de diferentes frutos, he

observado notables diferencias en movilidad entre adultos de D. simulans que



recorrian la superficie de peras y naranjas fermentadas. A la misma hora del dia
en las naranjas (Citrus sinensis) fermentadas, la actividad de los adultos parecia

ser menor que en peras (Pyrus communis) corrompidas.

Poblaciones de D. simulans asentadas en huertos de peras, podrian explorar los
frutos de diferente manera a como lo hacen sus congéneres de los huertos de
naranjas. Estas diferencias podrian estar en relacion con el nimero de sitios de
inicio del proceso de fermentacién, caracteristico de cada tipo de fruta y con
diferencias genotipicas entre los imagos de las poblaciones de D. simulans
asentadas en cada huerto. En el caso de las naranjas, los microorganismos
responsables de la fermentacion forman un cluster central, mientras la
fermentacion de las peras se caracteriza por la aparicion en la superficie de entre
tres y cuatro sitios de descomposicion (Figura 1). Estos tipos contrastantes de
patrones de fermentacion podrian determinar diferentes maneras de explorar cada
tipo de frutos. Como un resultado, los adultos de cada poblacion podrian exhibir

diferencias genotipicas respecto a la manera de ir de un lugar a otro.

En esta Tesis resumo investigaciones ecologicas realizadas en dos sitios de
crianza de D. simulans: naranjas y peras fermentadas. La informacion ecoldgica
obtenida en la naturaleza la relacioné con los patrones de movimiento de los
adultos arriba aludidos, lo que me permiti6 comprender mejor las diferencias
conductuales entre las poblaciones de cada huerto frutal. En el laboratorio, en un
ambiente de “jardin comun”, se examinaron los patrones de movimiento de adultos
de ambos sexos. Estos estudios demostraron que los imagos de cada cepa

difieren sustantivamente en la manera de moverse. Las diferencias son en medida



importante de origen genético. A través de cruzamientos como los realizados por
Gregorio Mendel (ver Materiales y Métodos) demostré que la forma de moverse de
los adultos de D. simulans es controlada por genes epistaticos y dominantes; la
actividad de genes aditivos es modesta. Esta arquitectura genotipica es
caracteristica de los rasgos que aportan a la adecuacion biologica (Falconer y

MacKay, 1996).

Adicionalmente, los datos obtenidos, aportan a comprender la etologia de: (i) las
rutinas de los adultos de D. simulans en la naturaleza, (ii) la conducta no sexual de
Drosophila (iii) la movilidad adulta, sus caracteristicas genotipicas y su relacion

con la adecuacion bioldgica (Bell, 1991).

En las especies del género Drosophila el estudio de conductas que no juegan
ningun rol en bloguear el flujo de genes entre poblaciones y entre especies, pero
gue son importantes para la adecuacion biolégica no han recibido la atencion que
merecen (ver Alvarez y col., 2017 y a Soto-Yéber y col., 2018, para una discusion).
Los patrones de movimiento estudiados en esta Tesis se relacionan con
alimentacion y nutricion y subsecuentemente con componentes de la adecuacion
como fecundidad (Ashburner y col., 2005). Entonces, el presente estudio integra
informacion ecoldgica, genética, evolutiva y etoldgica, sobre los imagos de D.

simulans en la naturaleza.



2 Hipotesis

Los adultos de ambos sexos de poblaciones naturales de D. simulans asentadas
cada poblacién, respectivamente en huertos frutales de naranjas y de peras,
exhiben diferencias genotipicas en la forma como caminan de un lugar a otro.
Estas diferencias de comportamiento estan en relacién con la ecologia de los

respectivos sitios de crianza.

3 Objetivo general

Estudiar la genética y etologia de patrones de movimiento de los adultos de D.

simulans asentados en huertos de peras y naranjas.

4 Objetivos especificos

1.-Integrar la forma de caminar de los adultos con la ecologia de los sitios

naturales de crianza de D. simulans.

2.- Conocer y comprender la etologia de los patrones de movimiento de adultos de

ambos sexos de poblaciones naturales de D. simulans.

3.- Investigar las bases hereditarias de la forma de caminar de los adultos de dos

poblaciones naturales D. simulans.

4.- Aportar al conocimiento de la conducta de los adultos de D. simulans en la

naturaleza.



5 Materiales y métodos

5.1 Localidad huertos frutales

El estudio de campo se realizé en Melipilla, Valle Central de Chile (33° 41’ 20 S).
Se seleccion6 un huerto de naranjas (Citrus sinensis, variedad Lane Late) y uno
de peras (Pyrus communis, variedad Abate Fetel). La Figura 1 muestra estas

frutas con focos de fermentacion: uno en naranjas y cuatro en peras.

Los huertos estaban separados por 9.2 km. El estudio fue realizado entre mayo y
la primera quincena de julio de 2018, es decir en otofio hasta la mitad del invierno.
Cada huerto frutal abarcaba una superficie aproximada de 2 hectéareas, 20.000 m?
cada uno. La informacién ecoldgica fue recopilada entre las 14.30 y las 19.30 h.
Los datos colectados se refieren a los parametros siguientes: (i) temperatura
ambiental, (ii) temperatura de los frutos fermentados, (iii) contenido de azlcares
de las variedades de naranjas y peras examinadas, tanto fermentadas como no
fermentadas, (iv) grado de fermentacion de los frutos seleccionados y (V)
acidez/alcalinidad de las variedades frutales examinadas. Se registraron estas
variables, porque parecian ser las que podrian proporcionar la informacion
necesaria para establecer y comparar cuantitativamente la naturaleza variable y
heterogénea de los sitios de cria de D. simulans. Los registros se realizaron cada
media hora en el periodo de tiempo sefialado arriba. En cada huerto de naranjas y
peras, estableci N = 4 estaciones para realizar los registros de las variables
indicadas arriba. Con este fin se dividié la superficie del huerto en parcelas de
aproximadamente 2500 m?. Para estos efectos se caminaba 50 grandes pasos,
cada paso de un metro aproximadamente, en direccion Sur - Norte y luego, en
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angulo recto respecto a la caminata anterior, otros 50 pasos de igual magnitud en

direccion Este - Oeste.

Figura 1. Focos de fermentacion en naranjas y peras. En las naranjas, izquierda,
hay un foco de fermentacion. En las peras, derecha, la fermentacion se inicia en

al menos tres lugares, cuatro en la foto.

5.2 Variables medidas en los huertos frutales de naranjay peras

5.2.1 Temperatura ambiental

La temperatura ambiental fue registrada en el punto medio de cada parcela arriba
aludida, N = 11 mediciones por parcela. El total de registros de mediciones de
temperaturas ambientales por huerto fue 11 x 4 parcelas = 44 mediciones. En
cada parcela, se marco el lugar donde habia realizado la primera medicion. Las 10
mediciones siguientes fueron realizadas en este mismo sitio. Se utiliz6 un
termoémetro electronico Lollipop modelo Deltrak 11050, graduado en grados
Celsius para realizar los registros. De acuerdo con el manual del aparato, la

acuciosidad del aparato es de 99.99 %.
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5.2.2 Temperatura interior de naranjas y peras

También se registré la temperatura interior de naranjas y peras fermentadas, N =
50 mediciones a otras tantas unidades de peras y naranjas fermentadas. Las
mediciones se realizaron cada media hora entre las 14.30 y las 19.30 h, en
paralelo con los registros de las temperaturas ambientales (ver mas arriba). Para
seleccionar los frutos se utilizé una Tabla de Numeros al Azar (Zar, 1999).Se usoé

el mismo termémetro descrito en (5.2.1).

5.2.3 Contenido de azucares

Se estimo el porcentaje de azucares de naranjas y peras maduras no fermentadas
colgando de los arboles, N = 50 mediciones (ver 5.2.2). Para realizar las
mediciones se utilizé un instrumento llamado Refractometro Yieri modelo ATC,
utilizado en fruticultura. El instrumento mide la proporcién de azlcares expresando
la medicidon en porcentajes llamados grados Brix. De acuerdo con lo descrito en
las instrucciones proporcionadas por el fabricante de este instrumento, un grado

Brix corresponde a 1 % de azUcares.

5.2.4 Fermentacion

Se estimo el grado de fermentacidon de naranjas y peras caidas al suelo, N = 50
frutos fermentados. También se fotografié las unidades colectadas para ayudar a
inspeccionarlas y cotejarlas y asi estar seguros que las unidades de naranjas y
peras colectadas diferian en sus patrones de fermentacion. El grado de
fermentacion de cada fruto fue estimado con un instrumento llamado Penetrémetro

marca Amtast Handheld modelo GY-3. Este aparato mide la facilidad para
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penetrar un fruto lo que es un indicador de madurez; en este estudio indico el
grado de fermentacion de cada unidad frutal. Es decir, mientras més facil penetra
el instrumento, el fruto estd mas fermentado. La variable se expresa en Kg/cm?. El
procedimiento ayudd a conocer aspectos de la dinamica fisica del proceso de
fermentacion de naranjas y peras. Los frutos medidos estan descritos en (5.2.2);

las mediciones fueron realizadas al inicio del estudio indicado en (5.2.2).

5.2.5 Acides/Alcalinidad

Para conocer algunos cambios quimicos que acompafan la fermentacion de
naranjas y peras, se estimo el pH de: (i) frutos no fermentados colgando de los
arboles, N = 50 mediciones; y (ii) frutos en diferente estado de fermentacion
caidos al suelo, N = 50 mediciones. Los frutos a los que se le registro el pH se
seleccionaron al azar, ver mas arriba (5.2.2). Cada fruto a los que se estimo el pH
por primera vez, se marcO convenientemente. Entonces las mediciones sucesivas
gue siguieron a continuacion entre las 14.30 y las 19.30 h, se realizaron a los
mismos frutos seleccionados la primera vez. El procedimiento permitid conocer
aspectos de la dinamica quimica del proceso de fermentacién de cada tipo de
fruto. Para realizar los registros se utilizaron cintas de pH. El cambio de color de la
cinta de pH al tomar contacto con la pulpa de los frutos se coteja con una escala
en colores inscrita en la caja que contiene las cintas de pH. A su vez, la escala en

colores se correlaciona con una escala de pH impresa en la misma caja.

5.3 Cepas utilizadas
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Para formar las cepas utilizadas en el andlisis genético que se realizé (ver mas
adelante), en cada huerto frutal se seleccioné al azar N = 5 unidades de,
respectivamente, naranjas y peras. Cada fruta fue depositada en su respectivo
frasco y se transportaron al laboratorio tapados, cada frasco, con doble gasa para
medir que ingresaran otros insectos. La gasa también permite el intercambio de
gases entre el ambiente del frasco y el exterior. Los adultos nacidos se clasificaron
taxondmicamente utilizando las claves de Brncic (1987). Los imagos de D.
simulans se sexaron y contaron. De esta especie se escogieron al azar 10
individuos de cada sexo por cada tipo de fruta. Este es un nimero de individuos
suficientes para retener la mayor parte de la variabilidad genética presente en
poblaciones naturales de Drosophila (Ashburner y col., 2005). Los individuos de
cada sexo, es decir N = 20 adultos por tipo de fruto, formaron las cepas naranja y

pera.

Una vez formadas las cepas, cuando tenian 2 - 3 generaciones en el laboratorio,
se observo la movilidad adulta comparandola con los adultos de otras cepas de la
misma especie también mantenidas en el laboratorio. Se pudo constatar que
machos y hembras de cada cepa eran agiles y vigorosos tal como los adultos
observados en los huertos de frutos, sugiriendo que las condiciones de crianza no
habian afectado la expresién de los patrones de movimiento. A continuacién, se

procedio a registrar la forma de moverse de los sexos de cada poblacion.

5.4 Patrones de movimiento

Se registraron los patrones de movimiento de N = 50 individuos por sexo y cepa.

Se utilizé capsulas Petri de vidrio de 10 cm de diametro. En un costado de cada
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capsula Petri se realizé un orificio de 0.5 cm. Por este agujero se introdujo un
individuo a la capsula. Luego de depositado el espécimen, el orificio fue
clausurado con una mota de algoddn para evitar que la mosca escapara. Una vez
gue cada imago se habia recuperado del trauma de traslado a la capsula Petri,
evidenciado por ausencia de saltos e intentos de vuelo y por una disminucién de la
movilidad, se procedi6 a dibujar la manera de trasladarse de cada individuo
probado, durante un periodo de 1.5 min. Se us6 una camara ltcida acoplada a un

microscopio estereoscépico Wild M5.

Cada capsula Petri se us6 una sola vez para cada individuo probado. Es decir, los
especimenes de las correspondientes muestras se introdujeron siempre a una
capsula Petri virgen. Una vez utilizadas, todas las capsulas Petri se lavaron e

esterilizaron para posterior uso.

Se registraron dos conductas que formaban parte del caminar de los adultos de
Drosophila: (i) locomocién y (ii) cambios de direccion (Bell, 1991). La locomocion
fue expresada como distancia recorrida (cm) en 1.5 min. Los cambios de direccion
fueron estimados a través de dos parametros: (i) nimero de cambios de direccion

y (ii) tamafio de los angulos realizados al cambiar de direccion.

5.5 Andlisis de trayectorias

Los patrones de movimiento de los especimenes de las cepas probadas rara vez
eran rectilineos. Para estimar la locomocién se midio6 el largo del trayecto realizado
por cada adulto en 1.5 min. Se utiliz6 un hilo de coser. Un extremo del hilo se fijé

convenientemente al inicio del dibujo y cuidadosamente se fue siguiendo con el

15



hilo el trayecto realizado por cada adulto probado. Una vez completado, se
despleg6 el hilo y con una reglilla de 40 cm dividida en cm y mm, se midio el largo
total del hilo. Esta distancia fue una estimacion de locomocion, es decir, distancia
recorrida en 1.5 min (ver mas arriba). En cada dibujo de la trayectoria de cada
individuo de cada sexo, se cont6 y anotd cuidadosamente el nimero de cambios
de direccion. Con un Transportador, este es un instrumento que mide angulos en
grados y que viene en dos presentaciones basicas: Transportador con forma
semicircular graduado en 180° y circular 360°.Se midi6 el tamafio de los angulos
realizados por cada individuo probado al cambiar de direccion, anotando las
mediciones cuidadosamente. El nimero y tamafio de los angulos y la distancia
recorrida permitieron comparar el desplazamiento de los adultos de las cepas

naranja y pera.

5.6 Analisis estadistico

5.6.1 Variables medidas en huertos frutales

Las distribuciones de los datos de las diferentes variables indicadas mas arriba:
temperatura ambiental, temperatura de los frutos, acidez/alcalinidad, porcentaje de
azucares y fermentaciéon de los frutos, se analizaron estadisticamente para
averiguar si cumplian con los supuestos de normalidad en que se sustentan
pruebas paramétricas (Sokal y Rohlf, 1981). Este estudio era necesario para la
seleccién posterior de las pruebas estadisticas mas adecuadas y asi aumentar la
confiabilidad de la investigacion (Zar, 1991). Con los datos de cada una de las

variables medidas se construyeron los histogramas correspondientes (Figuras 2 -
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6) y se aplicé la prueba de Shapiro - Wilk recomendada por Sokal y Rohlf, op.cit.
Los resultados mostraron que los datos referentes a temperatura de cada huerto,
temperatura de cada tipo de fruta, fermentacion y acidez/alcalinidad de los frutos
no se distribuian normalmente (Tabla S1). En contraste, los porcentajes de
azucares por fruto se distribuyeron normalmente, tanto en naranjas como peras
(Tabla S1). En vista de estos resultados se continué el analisis estadistico
utilizando la prueba no paramétrica U-Mann-Witney (Sokal y Rohlf, 1981)para

todas las variables medidas.

Para conocer la distribucion de los datos correspondientes a cada variable
medida, se construyeron graficos de barba y bigotes. Estos graficos proporcionan
informacion respecto a simetria y dispersion de los datos. Por ejemplo, indican los
tres quartiles, los valores minimos y maximos de los datos y destacan los valores
extremos mas alla de los minimos y maximos cuando existen valores extremos.
Adicionalmente, destacan la mediana lo que ayuda a conocer la simetria de la

distribucion de los datos (Sokal y Rolhf, 1981).

Para realizar el analisis estadistico se utilizd el programa R, version 2017. Este
programa contiene un conjunto de pruebas estadisticas paramétricas y no
paramétricas y tiene la ventaja de producir los histogramas y diagramas de barba

y bigote arriba aludidos (ver Resultados).

5.6.2 Comparaciones estadisticas de patrones de movimiento

Se examinaron los dibujos de las trayectorias realizadas por los sexos de cada

cepa buscando las trayectorias rectilineas y separandolas de las que mostraban
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cambios de direccion. Se calculé para cada cepa el porcentaje de trayectorias
rectilineas. Estos porcentajes podrian diferir entre sexos y/o entre las poblaciones

examinadas.

Los patrones de movimiento que mostraban cambios de direccién fueron
clasificados segun el nUmero de cambios de direccion y calculados los porcentajes
correspondientes. A continuacion, se compar6 estadisticamente las variables
medidas en cada sexo dentro de una cepa, naranja y pera, y entre los sexos de
las dos cepas. Este andlisis estadistico demostré que los sexos dentro las cepas
pera y naranja diferian sustantivamente en la manera de moverse (ver
Resultados). El estudio de los patrones de movimiento continué examinando cada

sexo por separado (ver Resultados).

5.7 Cruzamientos

Con el proposito de estudiar la genética de la conducta descrita en (5),se cruzaron
reciprocamente machos y hembras virgenes de las cepas formadas con individuos
emergidos, respectivamente, de naranjas y de peras (Figura 1). Es asi como se
obtuvo dos F;. Machos y hembras de cada F; se cruzaron entre si obteniendo dos
F,. No se realizdé ningun otro cruzamiento posible con las F;, como por ejemplo
hembras de una de las F1 con machos de la otra F;.También se efectuaron dos
cruzamientos retrégrados reciprocos, Es decir, 4 de los 8 posibles con cada una
de las cepas parentales: machos y hembras de una de las F; con el sexo opuesto
de la cepa parental cuya madre era de la cepa naranja y machos y hembras de la

otra F; cuya madre era de la cepa pera (ver Resultados). Se eligieron estos
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cruzamientos para disminuir las posibilidades que las diferencias en patrones de

movimiento, pudieran explicarse por diferencias citoplasméticas.

En resumen, se recopilaron y analizaron los datos proporcionados por cuatro de
los ocho posibles cruzamientos retrégrados, lo que permitié reunir un conjunto de
10 grupos de genotipos: (i) parental naranja, (i) parental pera, (iii) F; obtenida al
cruzar hembras de la cepa naranja con machos de la cepa pera, (iv) F; derivada
del cruzamiento hembras de la cepa pera con machos de la cepa naranja, (v) F2
obtenida al cruzar hembras y machos de una de las F;, (vi) F, formada al cruzar
hembras y machos de la otra F;, (vii) hembras de una de las F; con machos de
una de las cepas parentales, (vii) machos de la misma F; indicada en (vii) con
hembras parentales de la misma cepa, (ix) hembras de la otra F; con machos de
la otra cepa parental y (X) machos de la F; indicada en (ix) con las hembras
parentales correspondientes (ver Figura 14-15). Este es un numero adecuado de
conjuntos de genotipos para realizar un analisis genético cuantitativo de los

patrones de movimiento de los adultos de D. simulans (Mather y Jinks, 1972).

5.8 Andlisis genético cuantitativo

Los datos de los cruzamientos indicados en (7) se analizaron siguiendo el
procedimiento de Mather y Jinks (1971). EI modelo se basa en suponer que el
rasgo en estudio esta controlado por genes aditivos y dominantes. Entonces, para
la valida aplicacion del modelo es necesario demostrar que en la expresion del

rasgo participan genes aditivos y dominantes (Mather y Jinks, 1971).
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El examen de los datos de las cepas pera y naranja mostré que la variacion
fenotipica podia analizarse segun las reglas de la genética cuantitativa. La
locomocioén, medida como distancia recorrida en 1.5 min, variaba de manera
continua; la variaciébn meristica para niumero de angulos también contenia un
amplio niumero de fenotipos y la variacion para tamafio de los angulos de giro era

cuantitativa.

Sin embargo, los cruzamientos entre las cepas mostraron una disminucion de
varianzas fenotipicas cuando lo que se esperaba era un aumento de ellas (ver
Mather y Jinks (1971)); otros cruzamientos reciprocos entre parentales mostraron
resultados opuestos, es decir aumentoé la variabilidad fenotipica (ver Resultados).
Estos hallazgos sugerian variacion multiplicativa no aditiva como era lo esperable

de acuerdo con la teoria de la Genética Cuantitativa.

Para verificar estadisticamente si estos efectos eran reales o producto de error
experimental causados por el procedimiento seguido para colectar los datos, se
aplicaron las pruebas de escala sugeridas por Mather y Jinks (1971; ver mas
abajo). Los resultados de estas pruebas demostraron que la variacion aditiva era
marginal, sugiriendo que interacciones epistadticas y dominantes eran
responsables de la variacidn fenotipica en las generaciones F;, F, y cruzamientos
retrégrados. Se ahondo en el estudio estadistico de los datos, obteniendo el log de
cada uno de ellos y aplicando nuevamente las ecuaciones de Mather y Jinks
(1971). La escala log convierte efectos multiplicativos en aditivos (Sokal y Rholf,
1981). Sin embargo, el nuevo analisis confirm6é ausencia de efectos aditivos

estadisticamente significativos (ver Resultados). Se continud el analisis genético
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cuantitativo, asumiendo que la variacion multiplicativa observada en los datos de
locomocion y de numero y tamafio de angulos era un efecto real, no atribuible a

error experimental.

5.8.1 Pruebas de escala

Las ecuaciones de las pruebas de escala recomendadas por Mather y Jinks
(1971) para demostrar los supuestos en que se basa su modelo, es decir control

genético aditivo y dominante, son las siguientes:

0 = A = 2 Rci.2- P1- F1Rc 1= promedio fenotipico de la progenie obtenida al

retrocruzar la F;con el parental 1 (pera)

0=B=2Rcz1-P2,-F1 Rc,.; =idem con el parental 2 (naranja)

0=C=4F;-2F;-P1-P; P1 = promedio cepa 1(parental pera)

P, = promedio cepa 2 (parental naranja)

Las varianzas de las variables A, B y C son las siguientes:

Va = 4VRe12 + Vp1 + VEL

Vg = 4VReo1 + Vp2 + Vi1

Vc =16 Vi + 4VEy + Vp1 + Vpo

5.8.2 Aplicacién de las pruebas de escala

Las formulas de promedios y varianzas indicadas en (5.8.1) fueron aplicadas para

estimar la significancia estadistica del ajuste del modelo aditivo-dominante de
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Mather y Jinks (1971) a los datos obtenidos. La prueba estadistica sugerida por
los autores mencionados es la prueba “t” de Student. Es decir, si los datos se
ajustan en un 100 % al modelo aditivo-dominante de Mather y Jinks, el valor de “t”
es (0.0). Esto ocurre cuando en el numerador el valor esperado y el observado son
iguales, significando un ajuste perfecto del modelo a los datos. Entonces, la
ausencia de significancia estadistica es indicador de una determinacion genética
del rasgo (conducta locomotora, numero de giros y tamafio de los giros) basada

en genes aditivos y dominantes. Entonces:

tgq = 0.0 - A/ Va (prueba “t” para calcular la significancia estadistica de la

diferencia entre el valor de A observado y el valor esperado 0.0).

tq = 0.0 - B / Vg (prueba “t” para calcular la significancia estadistica de la

diferencia entre el valor observado de B y el valor esperado 0.0).

tgq = 0.0 - C / Vc(prueba “t” para calcular la significancia estadistica de la

diferencia entre el valor observado de Cy el valor esperado 0.0).

gl = grados de libertad. Para la prueba A y para la prueba B, gl = 214; parala
prueba C, gl = 232 (ver mas arriba el tamafio de las muestras para cada

tratamiento).

5.8.3 Analisis genético-cuantitativo y biométrico

Como la prueba “t” de Student demostrd que los datos obtenidos no se ajustaban
a un modelo aditivo-dominante, continué el andlisis estimando que la epistasis era
un efecto real. Para estimar los parametros genéticos de aditividad, dominancia y

epistasis, se aplicaron las ecuaciones recomendadas por Mather y Jinks (1971).
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Una discusion sobre las fortalezas y debilidades de estas ecuaciones se puede
encontrar en Kearsey y Pooni (1996); también en Alvarez (2014) y en Alvarez y

col. (2017).

[M] = %2 Py + 5P, + 4F»- 2 Re1.2 -2Rco 1

[a] = % P1-Y2P;

[d] =6 Rc12 + 6 Rez.1— F1 — 8F2-1%2 P - 1%2P;
[aa] =2 Ri2 + 2R,.1 — 4F;

[ad] =2 R12 - 2R24— P1+ Py

[dd] = Py + P, + 2F1 + F2 — 4Ry, — 4R,
Donde:

[m] = variacion fenotipica causada por la segregacion de genes comunes a

todas las generaciones: parental, F1, F2 y cruzamientos retrogrados
[a] = variacion fenotipica causada por la segregacion de genes aditivos

[d] = variacion fenotipica causada por la segregacion de genes alelos

dominantes y recesivos.

[aa] = variacion fenotipica causada por interacciones epistaticas entre genes

aditivos.
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[ad] =variacién fenotipica causada por interacciones epistéticas entre loci
cuyos genes actlan aditivamente y genes alelos de loci con interacciones

alélicas dominante-recesivo.

[dd] =variacidn fenotipica causada por interacciones epistaticas entre genes

de loci con interacciones alélicas dominante-recesivo.

La significancia estadistica de los pardmetros individualizados arriba se estimo,
aplicando nuevamente una prueba “t” de Student. Las varianzas necesarias para
obtener el denominador de tal prueba se estiman por las ecuaciones siguientes

(ver a Mather y Jinks, 1971):

Via= ¥4 Vp1 + % Vp;

Vidg)= 36 VRri-2 + 36 Vro.1+VE1+ 64Vea+ 2.25 Vpy + 2.25 Vpy

Viaa= 4VR1-2t 4VR21+ 16 Vi

Viad]= 4VRr1-2+ 4VR2.1+Vp1 +Vp2

Vidd)= Vp1 +Vp2t 4Ve1 + 16 Vot VR12+VRo1

Los grados de libertad para la prueba “t” son: [m]g = 185; [a]g = 98; [d]g= 234;

[aa]g = 147; [ad]g = 136; [dd]q = 234.

5.8.4 Heredabilidad en sentido amplio

Para determinar la heredabilidad en sentido amplio se utiliz6 como estimador de la

varianza ambiental, el promedio de las varianzas de las generaciones donde no
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hay segregacion de alelos (Mather y Jinks, 1971). Las generaciones no
segregantes son los parentales y la F;. Esta situacion se cumple cuando se usan
como parentales lineas isomaternas, es decir individuos que descienden de una
misma madre. En el presente estudio esto no se cumple, ya que se usé como
parentales, cepas fundadas por alrededor de 20 adultos de ambos sexos. Este
obstaculo fue resuelto, utilizando como un estimador de varianza ambiental el
promedio de las varianzas de las dos F; (Falconer y MacKay, 1996). Entonces la

Heredabilidad en sentido amplio la calculé de acuerdo con la formula siguiente:

H? = heredabilidad en sentido amplio = V4/Vs, donde V4 = varianza genética y

V= varianza fenotipica.

Vg=Vf'Va

V, = varianza ambiental

Va=Via+ Va4/2

Como estimador de la varianza genética Vy, se utilizo también el promedio de las
varianzas de los componentes [a], [d], [aa], [ad] y [dd] (ver arriba 8.3). Ambos

procedimientos proporcionaron guarismos comparables (ver Resultados).
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5.9 Resultados

5.9.1 Variables ecoldgicas

5.9.1.1 Temperatura ambiental en huertos de peras y naranjas

La Figura 2 muestra las distribuciones de temperaturas ambientales en huertos de
naranjas y de peras. El rango de distribuciébn de temperaturas en el huerto de
naranjas es mayor que en el de peras (Prueba de U-Mann-Whitney =1014, P =

0.00004, ver también Tabla S7).

(4] -
© 10 Fruto
| .
§ - Naranja
D 5 - - Pera
| =
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O- 1

Il
10 20 30
Temp. Ambte

Figura 2. Histograma mostrando la distribucién de temperaturas, grados Celsius,
en los huertos de naranjas y peras. Las lineas segmentadas paralelas al eje Y

corresponden al promedio de la temperatura en cada huerto frutal.

5.9.1.2 Temperatura de naranjas y peras.
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La Figura 3 muestra las distribuciones de temperaturas, grados Celsius, de los
frutos fermentados de naranjas y peras. La variabilidad de las temperaturas en
naranjas fermentadas es sustantivamente mayor que en las peras (U-Mann-
Whitney = 1227, P =0,003; ver también Tabla S7). Sin embargo, el promedio de

temperatura en las naranjas es menor que en el de las peras (16,62 °C y 19.8 °C,

respectivamente).
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w 25-
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1 ] l [ ] [ ]
10 15 20 25
Temp. Fruto

Figura 3. Distribuciones de temperaturas, grados Celsius, en naranjas y peras.
Las lineas segmentadas paralelas al eje Y corresponden al valor promedio de

temperatura en cada tipo de fruto fermentado.

La Tabla S2 muestra los promedios, medianas y cuartiles de las variables
estudiadas: porcentaje de azUcares por fruto, grado de madurez, temperatura de
la fruta y temperatura ambiental. Los resultados demuestran que, las variables no

se distribuyen normalmente (prueba de Shapiro-Wilk).

5.9.1.3 Porcentaje de azlcares
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La Figura 4 muestra que tanto peras como naranjas contienen un porcentaje de
azucares similar (naranja: 10.82 %; pera 11.03 %); (Tabla S7, prueba de U-Mann-
Whitney =1477,5, P = 0.08139). Es decir, ambas clases de frutos no difieren en los

porcentajes de azucares por fruto.

20-
15 -
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Frecuencia

50 7.5 10.0 12.5 15.0

Grados Brix

Figura 4. Porcentajes de azucares (grados Brix) en naranjas y peras fermentadas
de las variedades utilizadas en este estudio. Las lineas segmentadas paralelas al

eje Y corresponden al promedio de azlcares por tipo de fruto.

5.9.1.4 Maduracion

La Figura 5 muestra el nivel de maduracion de los frutos examinados en esta
Tesis. La maduracion se estimo por la facilidad con que penetraba el instrumento
llamado penetrometro. La variable se expresa en kg/cm?. La Figura 5 muestra que
en naranjas y peras colectadas al azar en los correspondientes huertos frutales (N
= 50 mediciones por tipo de fruto), los valores de penetracién en las peras tienden
a ser menores que en las naranjas y la dispersion de los valores es mayor en las
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naranjas que en las peras (Tabla S7, prueba de U-Mann-Whitney =2641 ;

p=9.415e-06).
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Figura 5. Histogramas mostrando las distribuciones, frecuencia, de unidades
frutales en diferente estado de maduraciéon medida por la facilidad en penetrar el
fruto (kg/cm?). Las frutas eran naranja y pera. Las lineas segmentadas paralelas al

eje Y corresponden al promedio de maduracion de cada tipo de fruta.

5.9.1.5 Acidez/Alcalinidad

La Figura 6 resume las distribuciones de pH en frutos fermentados de naranjas y
peras. Claramente, los datos indican que los pH de las peras son mas acidos que
los de las naranjas. En las peras el pH alcanza al valor promedio de 3 y en las
naranjas es cercano a 4(Tabla S7, Prueba de U-Mann-Witney =2798,5; P =3.015e-

08).
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Figura 6. Histogramas mostrando las distribuciones de pH en naranjas y peras
fermentadas. Las lineas segmentadas paralelas al eje Y corresponden al promedio

de acidez de las unidades medidas para cada tipo de fruto

6 Cambios de direccidn

En la Figura 7 se muestran las distribuciones de los cambios de direccién
realizados por los sexos de D. simulans mientras se movian en las capsulas Petri
(ver Materiales y Métodos). Los individuos probados descendian de adultos
emergidos de naranjas y peras fermentadas. Los sexos dentro de cada cepa
muestran diferencias significativas en cambios de direccion (Tablas S3 — S6). Es
decir, las hembras tienden a realizar menos cambios de direccion que los machos

de su cepa (Tablas S3 — S6).

Claramente, las hembras de la cepa pera, tienden a cambiar de direccion con
menor frecuencia que las hembras de la cepa naranja. El valor de la mediana para

cambios de direccion de las hembras de la cepa pera es menor que el de la
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mediana de las hembras de la cepa naranja (Figura 7). Estas diferencias son

significativas estadisticamente (Tablas S3 — S6)-

Por contraste, la distribucién de los cambios de direccion realizados por los
machos de la cepa naranja exhibe una mediana cercana a la de los machos de la
cepa pera, aunque la variabilidad de las mediciones de los individuos de esta
ultima cepa es mayor que la de los machos de la cepa naranja (Figura 7). Las
diferencias entre los machos de las cepas pera y naranja son significativas (Tablas

S3 - S6).

Se concluye que los datos colectados sugieren que las hembras de las cepas
naranja y pera cambian de direccion con mayor frecuencia que los machos de su
cepa y que entre machos y entre hembras de cada cepa también hay diferencias

importantes en cambios de direccion.
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Figura 7. Distribucion de los datos correspondientes a cambios de direccidn
realizados por hembras y machos de las cepas naranja y pera. La linea horizontal
dentro de cada caja es la mediana de la correspondiente distribucion. Las lineas
verticales dibujadas fuera de cada caja muestran los valores extremos. Los puntos
fuera de las lineas verticales son valores atipicos. (*) Nivel de significancia P <

0.05 (prueba U de Mann-Whitney).

7 Locomocion

La Figura 8 muestra las distribuciones de los valores correspondientes a
locomocion, distancia recorrida, cm, en 1.5 min, para cada sexo de las cepas
naranja y pera. Claramente, la mediana correspondiente a la distancia recorrida
por hembras de la cepa naranja es mayor que la de las hembras de la cepa pera

(Tablas S3 — S6). Mientras la distribucion de valores para locomocion de las
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hembras de la cepa naranja no muestra valores atipicos, los datos de la
locomocion de las hembras de la cepa pera si los muestran tanto mayores como

menores (Figura 8).

La mediana para locomocién de los machos de las cepas naranja es mayor que
los de las cepas pera (Figura 8).Las diferencias son estadisticamente importantes
(Tablas S3 — S6). Se concluye que entre los dos sexos de las cepas naranja y
pera hay diferencias sustantivas para locomocién y para cambios de direccién.

Hembras Machos
150-

100 -
Cepa

(8]
o
1

Locomocion (cm /1.5min)

Naranja Pera Naranja Pera
Fruto
Figura 8. Distribuciones de los guarismos para locomocién de hembras y machos

de las cepas naranja y pera de D. simulans. (*) Nivel de significancia P<

0.05(prueba U de Mann-Whitney).
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7.1 Correlacién locomocién versus cambios de direccién

Con el fin de conocerla relacion entre locomocion y cambios de direccion de
hembras y machos de las cepas naranja y pera, se graficé los valores de ambas
variables en cada cepa para cada sexo. Los resultados estan en la Figura 9. Se
observa que hay una relacion positiva entre locomocion y nimero de cambios de
direccion en las dos cepas en los dos sexos. Los coeficientes de correlacion de
Sperman fluctian entre 0.90 y 0.81, indicando una alta correlacion positiva entre
las dos conductas. Es decir, el aumento en locomocién se acompafa por un
aumento en cambios de direccidn. Estos hallazgos sugieren un centro neuroldgico

comun para las dos conductas de los imagos de D. simulans (Figura 9).
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Figura 9. Relacién entre locomocion (cm recorridos en 1.5 min) y namero de
cambios de direccion realizados por los sexos al desplazarse. Cepa naranja, azul,

cepa pera, rojo.
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8 Genética cuantitativa: Cambios de direccion

En la Tabla 1 estan los promedios y errores tipo para cambios de direccidén
realizados por machos y hembras de las generaciones parental (Cepas Naranja
(N) y Pera (P), las dos Fi, las dos F, y los cuatro cruzamientos retrégrados. Las
Figuras 10 y 11 muestran, respectivamente las distribuciones de los cambios d
direccién de los sexos mostrados en la Tabla 1.

Se observa que los sexos de las cepas parentales muestran diferencias
sustantivas en sus promedios relativos a cambios de direccion. Estos hallazgos
estan en acuerdo con los resultados de (6) y (7).Claramente, los machos F;
difieren entre si en los promedios de cambios de direccion, tal como los parentales
(Tablas S3 — S6), sugiriendo un papel importante de loci ligados al cromosoma X.
Por otro lado, los promedios de cambios de direccion realizados por cada sexo,
tienden a ser intermedios entre los realizados por los parentales correspondientes.
Interesantemente, las dos generaciones Fytambién exhiben fuertes diferencias
reciprocas (Tabla 1).Cuando ambos parentales F; tienen como madre la cepa
naranja, los descendientes F.de cada sexo, exhiben una tasa de cambios de
direccion mayor que cuando los padres F; tienen madre de la cepa pera. Estos
hallazgos también sugieren un compromiso de loci ligados al cromosoma X. Los
resultados de los cruzamientos retrégrados también sugieren que en el
cromosoma X hay informaciéon para cambios de direccion. Cuando el fondo
genético de la madre es de la cepa naranja, los individuos de la generacion
retrégrada tienden a realizar un mayor numero de cambios de direccién. Estos

resultados son congruentes con los de la Figura 7.
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Tablal. Cambios de direccion realizados por los sexos de D. simulans. Los
individuos probados eran de las cepas pera (P) y naranja(N). Los registros se
realizaron en capsulas Petri vacias. N = 20 individuos de cada sexo para las cepas
parentales. Para Fi1, F> y cruzamientos retrégrados, N = 50 individuos por grupo
por generacién. Otros detalles en Materiales y Métodos.

Generacién N° de cambios de direccion
(X+E.T.)
3 ?
1.- Parentales
Cepa naranja (N) 17.15+2.37 16.45+2.91
Cepa pera (P) 9.55+1.65 10.70+1.28
2.- Generacion F;
21-2NxJ3P 15.42+0.80 9.72+0.88
22-9PxdN 13.56+0.89 8.24+0.63
3.- Generacion F;
31-H(@NxZP)
X 13.34+1.03 10.76+1.24
M(2 NxJ P)
32-H(QPxJN)
X 7.32+0.62 6.96+0.77
M(QPx3N)
4.- Cruzamientos retrégrados
41.-QF (A*x3 P 10.62+0.93 8.28+0.76
42-2FL (B*xJd N 9.88+1.01 7.96+1.03
4.3.-2 Nx 3 F1 (A)* 11.46+0.80 12.62+10.2
4.4-2 PxJd Fy(B)* 11.3+0.98 7.9+0.89
*A= (2 P x & N) *B=(2NxJ P)
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Figura 10. Distribuciones de

N° Cambios de direccion

direcciénrealizados por las hembras cuyos promedios estan en la Tabla 1.

los datos para numero de cambios de
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Figura 11. Distribuciones de los datos para nuamero de cambios de direccién

realizados por los machos cuyos promedios estan en la Tabla 1.
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Las Figuras 10 y 11 muestran que la distribucion de los datos de cambios de
direccion de los sexos parentales Naranja es claramente diferente a la de los
sexos de la cepa Pera. Las generaciones Fi, F, y cruzamientos retrogrados
también muestran distribuciones de cambios de direccion en linea con los
promedios de la Tabla 1. Por ejemplo, las hembras de la F, cuyos ancestros
provienen de la cepa Naranja, tienden a realizar un mayor nimero de cambios de

direccion.

9 Genética cuantitativa: tamafio de los angulos de giro

La Tabla 2 y las Figuras 11 y 12 muestran que los sexos de las cepas Naranja y
Pera tienden a realizar amplios giros dentro de la capsula Petri. Sin embargo,
entre las cepas parentales y las generaciones F;, F, y cruzamientos retrégrados,
no se detectan diferencias claras para esta conducta.

Este juicio no es totalmente correcto. Los machos de los cuatro cruzamientos
retrégrados, generaciones segregantes, muestran sustanciales diferencias en
tamafo de angulos de giro (Tabla 2). En contraste, las hembras de esos
cruzamientos retrogrados exhiben entre ellas pequefias diferencias para el rasgo
(Tabla 2).

La Figura 11 también muestra que los sexos de los 10 grupos de genotipos
realizan amplios giros cuando cambian de direccion, sugiriendo diferentes
controles genotipicos para giros y para tamafio de los giros de D. simulans (Tablas

ly?2).
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Tabla 2. Tamafio de los angulos (x + E.T.) realizados en machos y hembras de D.

simulans. Los grados se registraron individualmente en ausencia de congéneres.

Los machos y hembras probados correspondian a la cepa pera (P) y a la cepa

naranja(N). H, hembra; M, macho. Para las cepas parentales se registraron N = 20

individuos de cada sexo; para las generaciones F1, F2 y cruzamientos retrogrados

se registraron N = 50 individuos por generacion. Para otros detalles ver Materiales

y Métodos.

1.- Parentales

Cepa naranja (N)
Cepa pera (P)

2.- Generacion F;

21-9Nx3P
22-9Px3N

3.- Generacion F»

3.1-H(2Nx & P)
X
M(@Nx3
3.2-H (R PxJ&N)
M(@P >)<(8 N)

4.- Cruzamientos retrégrados
41.-9F (A*X3P
4.2.-9F, (B*X&N
4.3.- 9 Nx 3 Fy (A)*

44.-2Px3Fi(B)*

A= (R PX3N)

(X+E.T)
3 ?

84.9+2.68 104.0+1.89
95.2+2.48 94.3+2.85
101.0+1.35 99.4+1.67
99.5+1.35 105.0+1.84
93.5+1.54 115.0+1.45
102.0+1.97 100.0+2.0
99.2+1.72 97.3+1.90
37.2+1.67 99.5+1.79
95.6+1.68 97.8+1.48
103.0+1.50 95.6+1.68

*B=(2Nx3P)
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Figura 12.Distribuciones de los datos de tamafio de los angulos realizados por las

hembras al cambiar de direccién, cuyos promedios estan en la Tabla 2.
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Frecuencia
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Figura 13. Distribuciones de los datos de tamafio de los angulos realizados por los

machos al cambiar de direccién, cuyos promedios estan en la Tabla 2.
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10 Genética cuantitativa: Locomocién

La Tabla 3 muestra que los machos y las hembras de la cepa Naranja se trasladan
de un lugar a otro en la capsula Petri con mayor rapidez que los sexos de la cepa
Pera. Estas diferencias se mantienen en los descendientes F;. Es decir, cuando la
hembra parental es de la cepa Naranja, machos y hembras F; se mueven con

mayor rapidez que los parientes F; cuya madre es de la cepa Pera (Tabla 3).

Las diferencias en locomocién arriba aludidas se acentdan en los individuos de la
generacion segregante F,, porque los descendientes de la hembra de la cepa
Naranja tienden a ser mas rapidos que aquellos individuos F, que descienden de

la madre de la cepa Pera (Tabla 3).

Por otro lado, machos y hembras de los cuatro cruzamientos retrogrados muestran
una actividad locomotora menor a la de los individuos de ambas cepas parentales
(Tabla 3), sugiriendo segregacion de genes epistaticos que llevan a exhibir una

tasa de locomocion menor a la de los sexos de ambas cepas parentales (Tabla 3).

Las Figuras 14 y 15 muestran, respectivamente, la distribucion de los datos de
locomocion de hembras y machos parentales, Naranja y Pera, Fi, F, y retrocruces.
En cada generacion se observa una amplia distribucion de fenotipos para
locomocion, incluyendo claras diferencias entre parentales y restantes
generaciones. La ausencia de distribuciones normales entre las conductas

medidas, sugiere una modesta aditividad.
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Tabla 3.Locomocién (x+ E.T.; cm/1.5 min) de machos y hembras de D. simulans.

La locomocion se registré individualmente en ausencia de congéneres. Los

machos y hembras probados eran de la cepa Pera (P) y de la cepa Naranja(N).

Otros detalles en Materiales y Métodos.

(X+E.T)

1.- Parentales

Cepa naranja (N)
Cepa pera (P)

2.- Generacion F;

21-9Nx3P
22-2Pxd3N

3.- Generacion F»
31-H((Q@NxJ3P)

M (2N >i<6‘ P)
3.2-H(Q@PxJdN)
M(RP xx6‘ N)

4.- Cruzamientos retréogrados
41.-FL (A)*x3 P
42.-QF; (B)*x &N
4.3.-Q Nx & Fy (A)*

4.4.-9 Px 3 Fy (B)*

47.89 + 7.62
41.83 +4.42

54.18 + 2.85
52.75 + 3.73

53.25 +5.82

29.43 + 2.60

32.95+2.99

34.45+2.71

42.61+3.70

37.45+3.36

44.36 + 8.18
34.03 + 3.82

41.06 + 3.84
32.06 + 2.30

31.69 + 3.16

21.80 + 2.06

34.41+2.49

33.96+2.49

30.40+2.50

24.72+2.34

*A= (2 Px 3 N)

*B=(2NxJ P)
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cuyos promedios estan en la Tabla 3.

Figura 14. Distribuciones de los datos sobre actividad locomotora de las hembras
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MACHOS
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Figura 15. Distribuciones de los datos sobre actividad locomotora de los machos

cuyos promedios estan en la Tabla 3.
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11 Correlacién entre locomocién y cambios de direccion

Las Figuras 16 (hembras) y 17 (machos) muestran la relacion entre locomocion
(eje de las X) y cambios de direccién (eje de las Y) en los 10 grupos de genotipos
estudiados. En todas las generaciones, independiente del sexo, hay una relacion
positiva entre tasa de locomocion y nimero de cambios de direccién, sugiriendo
qgue la hibridacién no modific6 substancialmente la relacién entre las conductas.
Los coeficientes de correlacion R de Sperman, fluctuaron entre 0.86 (F1) y 0.93
(parental Naranja). Estos hallazgos sugieren que la hibridacién entre las cepas
Naranja y Pera no modifico la relacion entre ambas conductas, sugiriendo un

control neurologico comun para ellas dos.
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HEMBRAS

Parental Naranja Parental Pera
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Figura 16. Correlacion entre locomocién (eje de las X) y cambios de direccion en

las hembras de los 10 grupos de genotipos indicados en la Tabla 3.
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Figura 17. Correlacion entre locomocién (eje de las X) y cambios de direccion en

los machos de los 10 grupos de genotipos indicados en la Tabla 3.
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12 Pardmetros biométricos

Tabla 4. Estimacion de los parametros aditivo, [a], de dominancia, [d], epistasis entre genes
aditivos, [aa], epistasis entre aditivos y dominantes,[ad], y epistasis entre genes dominantes,
[dd], para cambios de direccidén, amplitud de cambios de direccion y locomocion de adultos de
D.simulans. El pardmetro [m] estima los efectos comunes para los diez grupos de genotipos.

Las ecuaciones estan en Materiales y Métodos. Los promedios utilizados estan en las Tablas 1 —

3.
CONDUCTA PARAMETRO
[m] [a] [d] [aa] [ad] [dd]
“I-HEMBRAS oo TTTTTTTTTTTmTTTTTTT

CAMBIOSDIRECCION 6.64+0.32 3.80+0.12 38.44+234 0.34+027 3556+6.71 21.01+ 124

AMPLITUD CAMBIOS

DIRECCION 12.83+4.78 6.81+209 9.34+317 357+183 14.74+572 19.68 +2.83
LOCOMOCION 892+172 279+0.86 1825+1.14 0.02+0.01 13.69+271 9.67+0.26
2-MACHOS

CAMBIOS

DIRECCION 7.81+162 6.33+1.07 16.34+3.71 1.92+0.38 19.68 +3.15 18.65+ 3.22

AMPLITUD CAMBIOS
DIRECCION 9.37+141 830+297 521+302 0.18+0.08 11.07+272 9.37+215

LOCOMOCION 9.12+212 457+109 1289+254 086+0.11 1219+1.72 14.78+ 3.18
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En la Tabla 4 se muestran las estimaciones para parametros biométricos
indicadores de las caracteristicas genotipicas de las tres conductas observadas en
este estudio. En machos y hembras de las poblaciones de D. simulans
investigadas en esta Tesis, es modesta la variacion fenotipica para las tres
conductas causada por la segregacion de genes aditivos,[a]. En contraste, la
segregacion de genes dominantes y recesivos en machos y hembras,[d], aporta
en medida importante a la variacion fenotipica de las tres conductas (Tabla 4). Es
también interesante constatar que, en ambos sexos, predominan las interacciones
epistaticas entre genes aditivos y dominantes, [ad], como también entre alelos
dominantes de diferentes loci, [dd]. Estos hallazgos sugieren que cada una de las
conductas estudiadas exhiben una arquitectura genotipica compatible con la de

los rasgos que aportan a la adecuacion bioldgica (Falconer y MacKay, 1996).

También comparé estadisticamente, prueba “t” de Student (Mather y Jinks, 1971),
las estimaciones de los parametros biométricos aditivos, [a], de machos y
hembras indicados en la Tabla 4. Este parametro es un indicador de cambio
fenotipico a largo plazo (Falconer y Mackay, 1996). Para el componente aditivo,
[a], relativo a cambios de direccién, obtuve un guarismo “t” = 66.89, gl =98,
P<0.003, indicando que la magnitud del componente aditivo para cambios de
direccion femenino es mayor que el masculino. Sin embargo, los sexos no difieren
respecto a la magnitud de este mismo pardmetro,[a], para tamafio de los angulos

realizados al cambiar de direccion (“t”= 2.15, gl = 98, P< 0.05).
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13 Estudio de varianzas y determinacion de heredabilidad

Tabla 5. ParAmetros genéticos cuantitativos estimados de los valores indicados en

las Tablas 1 — 3.Para detalles ver Materiales y Métodos.

CONDUCTA ESTIMACION
Heredabilidad
Sentido
Varianza Varianza Varianza amplio
fenotipica genotipica ambiental (H?)
1-HEMBRAS T
CAMBIOS
DIRECCION 9.96 2.18 7.78 0.22
AMPLITUD
CAMBIOS
DIRECCION 13.76 3.72 10.04 0.27
LOCOMOCION 8.51 2.70 5.81 0.32
2-MACHOS
CAMBIOS
DIRECCION 18.32 0.83 17.49 0.05
AMPLITUD )
CAMBIOS DIRECION 19.32 2.51 16.81 0.13
LOCOMOCION 10.37 1.46 8.91 0.14

La Tabla 5 resume las estimaciones de las varianzas fenotipicas, genotipica y
ambiental, y la estimacion de la heredabilidad en sentido amplio, para cambios de
direccion, magnitud de los cambios de direccion y locomocion de los adultos de las
poblaciones Naranja y Pera de D. simulans. Las estimaciones de heredabilidad en

sentido amplio difieren entre conductas dentro de un sexo y principalmente entre
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sexos para una misma conducta. En términos generales, las estimaciones de
heredabilidad en sentido amplio para las tres conductas son mayores en hembras
gue en machos (Tabla 5), sugiriendo que, en los huertos de naranjas y peras
examinados en este estudio, se ejercen presiones selectivas diferentes para las

tres conductas exhibidas por cada sexo.
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14 Discusion

14.1 Ecologia de los huertos de naranjay de peras

Los resultados de esta Tesis indican que los huertos de naranjas y peras tienen
una ecologia sustancialmente distinta. Es decir, las cepas Naranja y Pera
estudiadas aqui descienden, cada cepa, de individuos que vivian en habitats muy
diferentes. Las diferencias van desde variabilidad de temperaturas ambientales
hasta diferencias en patrones de fermentacion de naranjas y peras. Estos
hallazgos estan de acuerdo con los informados por Soto-Yéber et al., 2018. Estos
autores encontraron que huertos de uvas (Vitis vinifera) y de tunas (Opuntia ficus-
indica) ubicados a una distancia de 400 m diferian en diversas caracteristicas
ecoldgicas, similares a las informadas en este estudio. Estos hallazgos sugieren
gue en cada huerto frutal estan actuando grandes presiones selectivas sobre las

conductas estudiadas en esta Tesis.

Los resultados también sugieren que cada huerto estda conformado por una
diversidad de microhabitats colonizados por imagos de D. simulans (Figuras 2 —
6). Esta variabilidad esta cuantificada por las varianzas indicadas en Resultados,
las que van desde temperaturas ambientales hasta la varianza relativa a cambios
guimicos expresados en diferencias de pH (Figuras 2 — 6). Entonces, los imagos
de las cepas de D. simulans examinadas en esta Tesis buscan recursos, como
alimento, en una diversidad de cambiantes ambientes. Adicionalmente, en esos
mismos hdbitats heterogéneos y cambiantes, las hembras de esas cepas

seleccionan lugares para depositar los huevos.
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Por otro lado, en el huerto de naranjas la variacion de temperaturas ambientales
se produce dentro de un rango mayor al del huerto de peras (Figura 2). Una
situacién similar ocurre con las temperaturas internas de ambos tipos de frutos
(Figura 3). La temperatura promedio en las peras es cercana a 19 °C mientras en
las naranjas es de 15 °C. Por otro lado, naranjas y peras difieren en cambios
guimicos relativos a la fermentacién de los frutos, como se infiere de las
diferencias en acidez/alcalinidad de ambos tipos de frutos (Figura 4). La acidez en
las peras totalmente fermentadas alcanza un pH cercano a 2, mientras la de las
naranjas a un pH de 3.5. Tomados en conjunto, el estudio de campo realizado
sugiere que el habitat proveido por el huerto de naranjas para la crianza de D.
simulans es claramente diferente al de peras (Figuras 2 — 6). Concluyo que las
poblaciones de D. simulans examinadas en este estudio viven, cada poblacion, en
un microcosmo cambiante, heterogéneo y efimero con caracteristicas insulares
diferentes uno de otro puesto que, en cada huerto frutal, cada unidad frutal tiene

una dinamica propia de fermentacion (Figuras 1 — 6).

14.2 Patrones de movimiento

En acuerdo con la conclusién resumida mas arriba, el estudio de los patrones de
movimiento de machos y hembras de las cepas Naranja y Pera de D. simulans,
sugieren importantes diferencias inter e intra-poblaciones en la manera como se
desplazan los sexos en cada huerto (Figuras 7 — 9). Adicionalmente, los datos
sugieren un dimorfismo sexual para trasladarse de un lugar a otro. Mientras entre

las hembras de las cepas Naranja y Pera hay importantes diferencias estadisticas

55



en sus patrones de movimiento, entre los machos esas diferencias no son tan

notorias.

El origen del dimorfismo sexual en patrones de movimiento en D. simulans podria
estar en relacion con las actividades de cada sexo en la naturaleza. Machos y
hembras tienen que explorar los frutos fermentados de naranjas y peras buscando
microorganismos responsables de la fermentacion. Estos son fuentes de proteinas

para adultos y larvas (Lihoreau y col., 2016).

Ademas de alimentarse, las hembras tienen que ubicar sitios apropiados donde se
crien las larvas eclosionadas de los huevos que ellas depositan. Entonces, las
actividades de las hembras son mas diversas que las de los machos en los sitios
de crianza en la naturaleza. Ambos sexos tienen que ubicar microorganismos
fermentadores para alimentarse. Las hembras también tienen que seleccionar
lugares donde dejar los huevos. La forma de explorar para cumplir las dos
funciones deberia estar en relacidén con el patron de fermentacion de cada tipo de
fruta. Por otro lado, las larvas eclosionadas de los huevos que depositan las
hembras, deberian desarrollarse en habitats cuya duracién sea compatible con la

duracion de la etapa de larva (Godoy-Herrera, Burnet, Connolly y Gogarty1984).

Las fuentes de alimento de los imagos se asocian con abundante presencia de
microorganismos y con el numero de sitios fermentados (Brncic, 1987). Si un sitio
de alimentacion se termina, la movilidad de los adultos les permite acceder a
nuevos lugares de alimentacion. La movilidad larval es modesta comparada con la
de los adultos. Entonces la duracion de los sitios de crianza de larvas debe ser

compatible con la duracién de la etapa larval. Estas restricciones ecoldgicas de la
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larva obligan a la hembra a una cuidadosa seleccion de sitios de postura. En
resumen, los sitios de alimentacion de los adultos deberian tener caracteristicas
ecologicas diferentes a los de las larvas, implicando que las hembras deberian
emplear mas tiempo que los machos en explorar los frutos fermentados porque
deben distinguir entre sitios de alimentacion adulta y sitios donde dejar los huevos.
Esta situacion podria originar mayores presiones selectivas sobre los patrones de

movimiento de las hembras.

Mis observaciones en los huertos de naranjas y de peras estan en acuerdo con
esas conclusiones. La Figura 1 muestra que la fermentacion de la naranja con un
unico lugar de fermentacion es extremadamente diferente a la de la pera con
multiples sitios fermentados. Estas diferencias podrian reflejarse en diferencias
interpoblaciones en patrones de movimiento de las hembras y menormente de los

machos, tal como las informadas en esta Tesis.

14.3 Consideraciones Neurobioldgicas

La locomocion de los sexos esta en intima sintonia con la de numero de cambios
de direccion (Figuras 9, 16, 17). Es decir, a medida que aumenta la locomocion
también lo hace el nimero de giros. Estos hallazgos sugieren que una Optima
exploracion de ambientes requiere de una eficiente integracion entre conducta
locomotora y de cambios de direccion. Esto podria ocurrir si las conductas son
integradas por un centro neurolégico comun. Centros neurolégicos comunes a
conductas se han informado en larvas y adultos de la gemela D. melanogaster
(Takeshi, Hitoshi y Vasshall, 2010). Los neurobiélogos han prestado escasa

atencion a investigar la presencia de centros neurol6gicos comunes para
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conductas que los adultos de Drosophila expresan en la naturaleza. Hallazgos
como los informados en esta Tesis podrian ser de interés para comprender la

evolucion del sistema nervioso de Drosophila.

Por otro lado, la integracion entre locomocién y tamafio de angulos de giro
realizados al desplazarse, parece ser menor que entre locomocion y nimero de
giros, sugiriendo que el tamafio de los angulos de giro esta4 controlado por un
centro neuroldgico distinto. Estos hallazgos también aportan desde la etologia a
conocer la organizacion, funcionamiento y evolucion del sistema nervioso de los

adultos de D. simulans.

14.4 Andlisis biométrico

El analisis biométrico (Tabla 4) revel6 que la organizacion del genotipo que
controla los cambios de direccién, el tamafio de tales giros y la locomocion de los
adultos de las cepas Naranja y Pera de D. simulans, se caracteriza por
interacciones de dominancia y por interacciones epistaticas entre genes aditivos y
dominantes, y entre loci con relacion de dominancia-recesividad. La presencia de
interaccion aditiva es modesta. Esta arquitectura es tipica de rasgos relacionados

con la adecuacion bioldgica (Lynch y Walsh, 1998).

Los datos colectados en la naturaleza, el estudio etologico realizado y los
resultados de los cruzamientos Mendelianos emprendidos en esta Tesis, apuntan
los tres en el mismo sentido. Es decir, los patrones de movimiento de cada sexo
tienen sentido en relacién con ubicacién de sitios de alimentacidén y con seleccion

de sitios de postura y crianza en ambientes fraccionados y cambiantes. La
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oportuna ingesta de alimento a una tasa adecuada, asi como la crianza en sitios
apropiados son centrales porque implican supervivencia. Es decir, mantenerse
vivo hasta alcanzar la adultez y reproducirse, legando genes a la generacion
siguiente. Entonces, la arquitectura genotipica revelada por el analisis genético
cuantitativo de la forma de moverse de los imagos de D. simulans, es totalmente
compatible con lo que se espera de un rasgo de importancia para la adecuacion

bioldgica.

Por contraste con la segregacién de genes aditivos, la dominancia y la epistasis
reducen la varianza fenotipica (Lynch y Walsh, 1998), de manera que un
importante niamero de individuos de ambos sexos, en cada generacion, comparten
fenotipos. Para clarificar porqué es importante la epistasis en los rasgos
relacionados con la adecuacién biolégica, menciono aqui el ejemplo clasico de dos
pares de genes alelos epistaticos complementarios. En este ejemplo los
cruzamientos entre individuos heterocigotos para dos pares de alelos no originan
la segregacion genotipica clasica informada por Gregorio Mendel. Es decir, cuatro
fenotipos en la proporcion 9 : 3 : 3 : 1, sino la proporcion 9 : 7. Es decir la epistasis
complementaria entre genes dominantes de dos loci, reduce en un 50% la
variabilidad fenotipica ( ver en Sinnott, Dunn y Dobzhansky, 1972, la pag. 118).
Estudios futuros deberian centrarse en investigar en que cromosomas de D.
simulans se ubican los genes epistaticos y dominantes relacionados con los
patrones de movimiento estudiados en esta Tesis. Este tipo de estudio aportara

mayor precision a comprender la epistasis detectada en mi investigacion.
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14.5 Heredabilidad en sentido amplio

El calculo de heredabilidades en sentido amplio (Tabla 5), muestra un claro
dimorfismo sexual. Es decir, las heredabilidades en sentido amplio tienden a ser
mayores en hembras que en machos (Tabla 5). Tal vez los argumentos discutidos
mas arriba se aplican también a estos guarismos. Es decir, las presiones
selectivas en los huertos analizados son mayores para las formas de conducta de
las hembras que de los machos, debido a que la forma de trasladarse de un lugar
a otro de las hembras tiene un mayor numero de consecuencias que en el caso de
machos. Estudios futuros deberian abocarse también a esclarecer las causas que
determinan el dimorfismo entre los sexos para las conductas estudiadas en esta

Tesis.

14.6 Consideraciones finales

Las especies del género Drosophila, particularmente D. melanogaster y D.
simulans, han sido esenciales para comprender los principios de la genética. Por
ejemplo, la naturaleza de los genes, el enlace genético y la segregacion y
recombinacion de cromosomas. El DNA de D. melanogaster fue el primero de los
DNA eucariontes en ser clonado y caracterizado (ver por ejemplo Drosophila
Board White Paper 2009). En el caso de diversos problemas de la neurobiologia,
como el estudio de ritmos circadianos y aprendizaje y memoria, también
Drosophila y en particular D. melanogaster tuvieron y tienen un rol muy importante.
Por contraste, impresiona la poca investigacion sobre la conducta en la naturaleza

de adultos y larvas de Drosophila (ver para una revision a Soto-Yéber y col.,
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2018). Las caracteristicas de la organizacion y funcionamiento del sistema
nervioso tienen sentido en el mundo donde viven los animales. Sin embargo, en el
género Drosophila se comprende muy poco, por ejemplo, en qué circunstancias en
la naturaleza el aprendizaje aporta a la adaptacién bioldgica de las especies del
género.

Al estudiar etolégicamente los patrones de movimiento de los sexos, he tratado de
comprender de qué manera la conducta aporta a la adaptacion a ambientes
insulares y heterogéneos. Es asi como mis estudios en terreno me han llevado a
conocer mejor la historia natural de varias de las especies del género. Me he
formado la opinibn que, para comprender la conducta de los adultos en la
naturaleza, es esencial tener siempre presente el cambiante mundo de los huertos
frutales. Estos habitats son un desafio para el sistema nervioso que debe capturar
y procesar estimulos que cambian momento a momento. Por otro lado, al estudiar
cuantitativamente la cambiante ecologia de los sitios de crianza de Drosophila
pude comprender por qué poblaciones de D. simulans pueden acumular
diferencias genotipicas para patrones de movimiento involucrados en busqueda y
seleccion de sitios de alimentacion y de reproduccion. Los huertos frutales son
heterogéneos y estdn conformados por un nuamero de microhdbitats. Estas
circunstancias podrian favorecer una rapida evolucion de patrones de conducta

como los estudiados en esta Tesis.
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15 Conclusiones

1.- Los adultos de las dos poblaciones de D .simulans examinadas en esta tesis,
se asientan, cada poblacion, en un huerto frutal ecolégicamente diferente como
son los de naranjas y de peras.

2.- Estos huertos se diferencian en temperatura ambiental, temperatura interior de
cada tipo de unidad frutal, patrones de fermentacién y acidez/alcalinidad. Sin
embargo, ambos tipos de frutas se asemejan en la cantidad de azucares por fruto.
3.- En acuerdo con las diferencias ecolégicas referidas en el punto anterior, los
adultos de las poblaciones de D. simulans de cada huerto, exhiben diferencias
substanciales en la forma como se mueven.

4.- Hay un dimorfismo sexual para la manera de moverse en cada huerto,
expresado en diferencias de locomocion y en numero y tamafio de los giros
realizados para cambiar de direccion.

5.-El dimorfismo sexual se interpreta como producto de la adaptacion diferencial
de cada sexo a los habitats de cada huerto frutal.

6.- Las diferencias entre individuos del mismo sexo, pero de diferente huerto, se
interpretan en relacion con diferencias ecoldgicas en patrones de fermentacion de
cada tipo de fruta: un sitio de fermentacion en las naranjas, tres a cuatro lugares
en las peras.

7.- Las diferencias fenotipicas en patrones de movimiento tienen un correlato
genotipico. Entre los sexos de las dos poblaciones hay diferencias genotipicas

importantes.
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8.- Las interacciones entre genes no alelos son principalmente entre genes
aditivos y dominantes y entre dominantes de diferentes loci.
9.- Estas interacciones se expresan en heredabilidades del orden de 16-18 % en

machos y entre 23 — 24 % en hembras.
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17 Anexos

Variacion de temperatura en naranjas
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Figura 18. Variacion de temperatura ambiental e interior de naranja. Las barras
corresponden a las desviaciones estandar. Barra de desviacion estandar rojo
(Temperatura Ambiental) negro (Temperatura fruto).Los datos corresponden a los
valores promedios(X) de las muestras. Se puede observar que las temperaturas
internas de los frutos y las temperaturas ambientales no varian a medida que

transcurre el dia.

68



Variacion de temperatura en pera
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Figura 19. Variacion de temperatura ambiental e interior de pera. Las barras
corresponden a las desviaciones estandar. Barra de desviacion estandar rojo
(Temperatura Ambiental) negro (Temperatura fruto).Los datos corresponden a los
valores promedios (X) de las muestras. Se puede observar que las temperaturas
ambientales, sobrepasan la temperatura interna de los frutos desde las 15:00 hrs.

hasta las 18:00 hrs..Luego a las 18:30 estas se equiparan al finalizar la tarde.
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Variacion de temperatura en naranjas y peras
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Figura 20. Comparacion temperatura ambiental en los huertos de naranja y pera.
Las barras corresponden a las desviaciones estandar. Barra de desviacion
estandar rojo (Temperatura Ambiental Naranja) negro (Temperatura Ambiental
Pera).Los datos corresponden a los valores promedios (X) de las muestras. Se
observa las temperaturas ambientales de los huertos de naranja y pera. Estas
fueron medidas en los meses de mayo-julio (pera) y agosto-octubre (Naranja). Se
vislumbra, que las temperaturas medidas en los huertos de pera son mayores a

las de los huertos de naranja.
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Variacion de la temperatura de los frutos
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Figura 21. Comparacion temperatura de los frutos en los huertos de naranja y
pera. Las barras corresponden a las desviaciones estandar. Barra de desviacion
estandar rojo (Temperatura Interior Pera) negro (Temperatura Interior
Naranja).Los datos corresponden a los valores promedios (X) de las muestras. Se
observa las temperaturas internas de los frutos de naranjas y peras. Estas

muestran temperaturas parecidas a medida que transcurre el dia.
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Cepa 2 Pera
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naranja = HN)
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Cepal MP

Cepal MN+
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CepalHN +
Cepal MP

(H) Hembra, (2)Hembra, (M) Macho, (&') Macho, (P) Parental, (F1) Generacién 1, (F2) Generacién 2, (MN) Macho naranja,(MP)Macho Pera, (HN)

Hembra naranja, (HP) Hembra pera.

Figura 22. Cruzamientos de las cepas. Cruce reciproco de machos y hembras virgenes de las cepas formadas con

individuos emergidos, respectivamente, de naranjas y de peras. Se observan los cruces de las generaciones Parentales,
Fly Fo.
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(H) Hembra, (M) Macho, (P) Parental, (F1) Generacion 1, (F2) Generacién 2, (MN) Macho naranja,(MP)Macho Pera, (HN) Hembra naranja, (HP) Hembra

pera.

Figura 23. Retrocruzamiento o cruzamiento retrégrado. Se realizaron cuatro cruzamientos, machos y hembras de una de
las F1 con el sexo opuesto de la cepa parental cuya madre era de la cepa naranja. Adicionalmente, machos y hembras de

la otra F1con el sexo opuesto de la cepa parental cuya madre era de la cepa pera.
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Figura 24. Locomocion expresada en distancia recorrida (cm) en 1.5 min,
realizados por hembras de las cepas parentales Naranja y Pera, de ambas Fi
reciprocas, de las también reciprocas F2 y de cuatro cruzamientos retroégrados. En
éstos la letra A corresponde al cruzamiento de Macho Pera x Hembra Naranjay B

al cruzamiento de Macho Naranja x Hembra pera.
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Figura 25.Numero de cambios de direccidn, realizados por hembras de las cepas
parentales Naranja y Pera, de ambas F1 reciprocas, de las también reciprocas F2 y
de cuatro cruzamientos retrogrados. En estos la letra A corresponde al
cruzamiento de Macho Pera x Hembra Naranjay B al cruzamiento de Macho

Naranja x Hembra pera.
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Figura 26. Tamafo de los angulos en hembras, registrados a partir de las cepas
parentales Naranja y Pera, de ambas F1 reciprocas, de las también reciprocas F2 y
de cuatro cruzamientos retrogrados. En estos la letra A corresponde al
cruzamiento de Macho Pera x Hembra Naranjay B al cruzamiento de Macho

Naranja x Hembra pera.
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Figura 27. Locomocion expresada en distancia recorrida (cm) en 1.5 min,
realizados por machos de las cepas parentales Naranja y Pera, de ambas Fi
reciprocas, de las también reciprocas F2y de cuatro cruzamientos retrogrados. En
éstos la letra A corresponde al cruzamiento de Macho Pera x Hembra Naranjay B

al cruzamiento de Macho Naranja x Hembra pera.
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Figura 28. Numero de cambios de direccidn, realizados por machos de las cepas
parentales Naranja y Pera, de ambas F1 reciprocas, de las también reciprocas F2 y
de cuatro cruzamientos retrogrados. En estos la letra A corresponde al

cruzamiento de Macho Pera x Hembra Naranjay B al cruzamiento de Macho

Naranja x Hembra pera.
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Figura 29. Tamafo de los angulos en machos, registrados a partir de las cepas
parentales Naranja y Pera, de ambas F1 reciprocas, de las también reciprocas F2y
de cuatro cruzamientos retrogrados. En estos la letra A corresponde al
cruzamiento de Macho Pera x Hembra Naranjay B al cruzamiento de Macho

Naranja x Hembra pera.
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Tabla S1.Prueba de normalidad Shapiro wilk. Se observa el valor de la
probabilidad (p-val) de las cinco variables analizadas. Se puede inferir que

ninguna de estas variables se distribuye de manera normal (p-val>0.05).

Naranja Pera
Variable w p-val *
Brix 0.91853 1.98E-06

Penetrémetro 0.94539 0.0001006

pH 0.81582 5.94E-11
T° Fruto 0.93304 1.50E-05
T° Ambiente 0.9084 5.41E-07

Nivel de significancia: p-val >0.05

W= Valores que se obtienen de las ecuaciones que usan estas pruebas y que
permiten calcular la probabilidad. El valor de probabilidad es la probabilidad de

encontrar un valor mayor o igual que W
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Tabla S2. Valores de porcentaje de azlcares, maduracion, pH, y temperatura de naranjas y peras y del habitat

correspondiente. Min, valor minimo; max, valor maximo; Q1, cuartil 1; Q3, cuartil 3; n, nUmero de unidades medidas.

Desviacion

Variable Min Q1 Mediana Q3 Max Promedio estandar n

% AzUcares en naranja 6.00 10.00 10.50 12.00 16 10.90 1.98 60
% AzUcares en pera 9.00 10.00 11.00 12.00 13 11.07 1.01 60
Naranja madura 0.30 0.70 1.00 1.40 2 1.05 0.43 60
Pera madura 0.20 0.48 0.60 0.90 1.6 0.70 0.37 60
pH Naranja 3.00 3.00 4.00 4.00 7 4.03 1.23 60
pH Pera 2.00 2.00 3.00 3.00 5 2.90 0.82 60
Temperatura interior naranja  9.80 12.70 15.10 18.30 31.5 16.40 5.18 60
Temperatura interior pera 10.40 15.20 17.95 19.90 26 17.70 3.32 60
Temperatura huerto naranja 9.40 13.38 15.30 16.60 34.5 16.40 6.19 60
Temperatura huerto pera 12.80 16.00 18.20 22.20 30 19.60 4.90 60
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Tabla S3. Diferencias estadisticas entre las variables Distancia recorrida y

cambios de direccién, medidas en las naranjas (Citrus sinensis) y peras (Pyrus

communis) ; p-val indica el valor de la probabilidad que estima la significancia

entre naranjas y peras para las variables indicadas. La prueba aplicada fue la U

de Mann-Whitney.

Variable  Sexo Naranja / Pera
W p-val
Distancia Machos 887 0.4025
Hembras 1221.5 0.00004986 *
Cambios Machos 896 0.3552
Hembras 1239.5 0.00002297 *

Nivel de significancia: p<0.05*

W= Valores que se obtienen de las ecuaciones que usan estas pruebas y que

permiten calcular la probabilidad. El valor de probabilidad es “la probabilidad de

encontrar un valor mayor o igual que W
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Tabla S4. Diferencias estadisticas entre las variables Distancia recorrida y
cambios de direccién, medidas en las naranjas (Citrus sinensis) y peras (Pyrus
communis). Las diferencias estadisticas se observan entre cepas 1 y 2 de
naranjas y peras; p-val indica el valor de la probabilidad que estima la significancia
entre naranjas y peras para las variables indicadas. La prueba aplicada fue la U

de Mann-Whitney.

Naranja Pera
Variable
Sexo Cepal Cepa 2 Cepal Cepa 2
p-val p-val
Distancia
Machos 0.05956 0.1595
Hembras 0.005618* 0.008647*
Cambios
Machos 0.2334 0.0001578*
Hembras 0.05785 0.1884*

Nivel de significancia: p<0.05*
W= Valores que se obtienen de las ecuaciones que usan estas pruebas y que
permiten calcular la probabilidad. El valor de probabilidad es “la probabilidad de

encontrar un valor mayor o igual que W
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Tabla S5. Diferencias estadisticas entre las variables Distancia recorrida y

cambios de direccién, medidas en las naranjas (Citrus sinensis) y peras (Pyrus

communis). Las diferencias estadisticas se observan entre cepas 1 de peras y

naranjas y cepas 2 de ambos frutos; p-val indica el valor de la probabilidad que

estima la significancia entre naranjas y peras para las variables indicadas. La

prueba aplicada fue la U de Mann-Whitney.

Naranja Pera Naranja Pera
Variable
Sexo Cepal Cepal Cepa 2 Cepa2
p-val p-val

Distancia

Machos 0.5831 0.372

Hembras 0.6263 0.000002837*
Cambios

Machos 0.03933* 0.5071

Hembras 0.1395 0.00004544*

Nivel de significancia: p<0.05*

W= Valores que se obtienen de las ecuaciones que usan estas pruebas y que

permiten calcular la probabilidad. El valor de probabilidad es “la probabilidad de

encontrar un valor mayor o igual que W
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Tabla S6. Diferencias estadisticas entre las variables Distancia recorrida y

cambios de direccién, medidas en las naranjas (Citrus sinensis) y peras (Pyrus

communis). Las diferencias estadisticas se observan entre cepas 1 de naranja 'y 2

de pera. Ademas, se observan las diferencias entre cepa 2 de naranja 'y 1 de pera;

p-val indica el valor de la probabilidad que estima la significancia entre naranjas y

peras para las variables indicadas. La prueba aplicada fue la U de Mann-Whitney.

Naranja Pera Naranja Pera
Variable
Sexo Cepal Cepa 2 Cepa 2 Cepal
p-val p-val

Distancia

Machos 0.2732 0.4678

Hembras 0.05815 0.00001312*
Cambios

Machos 0.04962* 0.00153*

Hembras 0.04357* 0.0000144*

Nivel de significancia: p<0.05*

W= Valores que se obtienen de las ecuaciones que usan estas pruebas y que

permiten calcular la probabilidad. El valor de probabilidad es “la probabilidad de

encontrar un valor mayor o igual que W
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Tabla S7. Diferencias estadisticas entre las variables indicadas medidas en las
naranjas (Citrus sinensis) y peras (Pyrus communis) ; p-val indica el valor de la
probabilidad que estima la significancia entre naranjas y peras para las variables

indicadas. La prueba aplicada fue la U de Mann-Whitney.

Naranja/ Pera
Variable Promedio + SD W p-val *
Brix 109+2 111+1 14775 0.08

Penetrémetro 1.0+04 0.7x04 2641 9.42E-06*
pH 40+12 29+0.8 27985 3.02E-08*
T° Fruto 16.4+52 17.7+3.3 1227 0.002*

T° Ambiente  16.4+6.2 19.6+4.9 1014 3.67E-05*

Nivel de significancia: p<0.05*
W= Valores que se obtienen de las ecuaciones que usan estas pruebas y que
permiten calcular la probabilidad. El valor de probabilidad es “la probabilidad de

encontrar un valor mayor o igual que W

86



	FRANCISCO JAVIER MALLEA CATALÁN
	1 Introducción
	2 Hipótesis
	3 Objetivo general
	4 Objetivos específicos
	5 Materiales y métodos
	5.1 Localidad   huertos frutales
	5.2 Variables medidas en los huertos frutales de naranja y peras
	5.2.1 Temperatura ambiental
	5.2.2 Temperatura interior de naranjas y peras
	5.2.3 Contenido de azúcares
	5.2.4 Fermentación
	5.2.5 Acides/Alcalinidad

	5.3 Cepas utilizadas
	5.4 Patrones de movimiento
	5.5 Análisis de trayectorias
	5.6 Análisis estadístico
	5.6.1 Variables medidas en huertos frutales
	5.6.2 Comparaciones estadísticas de patrones de movimiento

	5.7 Cruzamientos
	5.8 Análisis genético cuantitativo
	5.8.1 Pruebas de escala
	5.8.2 Aplicación de las pruebas de escala
	5.8.3 Análisis genético-cuantitativo y biométrico
	5.8.4 Heredabilidad en sentido amplio

	5.9 Resultados
	5.9.1 Variables ecológicas
	5.9.1.1 Temperatura ambiental en huertos de peras y naranjas
	5.9.1.2 Temperatura de naranjas y peras.
	5.9.1.3 Porcentaje de azúcares
	5.9.1.4  Maduración
	5.9.1.5 Acidez/Alcalinidad



	6 Cambios de dirección
	7 Locomoción
	7.1 Correlación locomoción versus cambios de dirección

	8 Genética cuantitativa: Cambios de dirección
	9 Genética cuantitativa: tamaño de los ángulos de giro
	10 Genética cuantitativa: Locomoción
	11 Correlación entre locomoción y cambios de dirección
	12 Parámetros biométricos
	13 Estudio de varianzas y determinación de heredabilidad
	14 Discusión
	14.1 Ecología de los huertos de naranja y de peras
	14.2 Patrones de movimiento
	14.3 Consideraciones Neurobiológicas
	14.4 Análisis biométrico
	14.5 Heredabilidad en sentido amplio
	14.6 Consideraciones finales

	15 Conclusiones
	16 Bibliografía
	17 Anexos

