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RESUMEN 

Se estudi6 genética y conductualmente la excavaci6n del sus 

trato por las larvas de V~o~ophiia, para entender como ellas 

utilizan el espacio y explotan la comida ofrecida por sus si 

tios de crianza. 

La conducta excavatoria se estudi6 dividiendo el medio nutri 

tivo en dos zonas, una inferior con carb6n y una superior sin 

carb6n. A diferentes edades larvales, se registr6 el número 

de larvas que habían ingerido alimento con carb6n. 

Se estudiaron también la actividad locomotora, fotoconductay 

formas de reptaci6n de las larvas de V~o~ophiia meianoga~te~, 

para conocer y discutir como las larvas de esa especie pene 

tran en el sustrato. Se manipularon las condiciones de i1u 

minaci6n-y densidad larva1, además de estudiar el efecto de la 

gravedad sobre la excavaci6n del medio nutritivo, como una 

forma de precIsar que factores ambientales pueden modificar 

la conducta excavatoria. 

Las conductas excavatorias de las larvas de V~o~ophiia meia 

n09a~te~, de V~o~ophiia pavani y de V~o~ophiia gaucha, difie 
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Las larvas de cuatro cepas de V. melanoga~ 

~e~, muestran diferencias intra e interpoblacionales en exca- 

ren marcadamente. 

vaci6n. Estos hallazgos indican que mucha de la variaci6n fe 

notípica de esa conducta es de origen genético. 

La luz o la oscuridad, la gravedad y la densidad larval, modi 

fican la excavaci6n del sustrato por las larvas de V. melano- 

ga~~e~. El efecto de las condiciones de iluminaci6n, depende 

del genotipo individual. 

La respuesta a la selecci6n para al ta y baj a excavaci6n en las 
(.r:> 

larvas de V. meLanoga~~e~, indica un control poligenético. La 

respuesta para no excava~, sugiere que hay genes mayores y me 

nores. La heredabil idad para no excava~, es de un 2 O por cien 

to~ Se argumenta que la débil respuesta para excava~, se de 

bería a gene s dominantes y a que la selecci6n natural favore- 

cería la excavaci6n del sustrato. 

Comparadas con las larvas de la poblaci6n base y las de la lí 

nea excavado~a, iquellas seleccionadas para no excava~ tie- 

nen: l. una movilidad menor, 2. un desplazamiento más re~ 

tilíneo, 3. una tendencia a pupar distanciadas del sus trato ? 

y 4. un período de desarrollo más corto. En contraste, las 

larvas excavado~a~ s6lo difieren de las de la poblaci6n base 

en: 1. una movilidad mayor y 2. una tendencia a pupar más 

cerca del sustrato.1 
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Los adultos de las líneas de alta y de baja excavaci6n, se a 

parearon precozmente comparados con los de la poblaci6n ba - 

se. Las moscas de la línea no ex~avado~a y las de la pobla 

ci6n base, mostraron rudimentos de aislamiento eto16gico. La 

fertilidad fue menor en las hembras originadas de larvas no 

ex~avado~a~. La selecci6n para alta y baja excavaci6n, modi 

fic6 sustancialmente el acervo de genes de la poblaci6n se - 

leccionada. 

Estudiando la organizaci6n genética de la conducta excavato- 

ria, se encontr6 que genes dominantes controlan fenotipos e~ 

~avado~e~ y recesivos no ex~avado~e~. Las larvas originadas 

al cruzar cepas ex~avado~a~ con no ex~avado~a~ I son ex·~avad.E_ 

~a~. Aquellas originadas al cruzar cepas no ex~avado~a~, e~ 

hiben vigor híbrido para excavar. La genética de la conduc- 

ta excavatoria es comparable con la de los rasgos asociados 

con la adecuaci6n bio16gica. 

Los genes dominantes y recesivos que controlan la excavaci6n, 

se expresan precozmente, perdiendo importancia al final del 

perlodo larval. Los genes aditivos que controlan esa conduc 

ta, tienden a expresarse al final de. esa etapa. Estos 

hallazgos sugieren la presencia de un fino control ,'~ . gertetlco 

de la excavaci6n, dependiente del desarrollo de las larvas. 
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La fotoconducta de las larvas de V. mela»oga~~e~, esta contr~ 

lada por un par de genes con relaciones de dominancia-recesi 

vidad. Alejarse de la luz es dominante sobre acercarse. Otra 

conducta larval, la frecuencia de cambios de direcci6n al tras 

ladarse de un punto a otro, está controlada por un par de ge 

nes aditivos. Ambas conductas estarían envueltas en la dis - 

persi6n de las larvas en el sustrato, influenciando la se lec 

ci6n del lugar donde ellas se alimentaran. 
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ABSTRAeT 

The digging into culture medium by V~o~ophita larvae was 

studied genetically and behaviourally to learn how larvae 

use space and food. 

Digging behaviour was studied by dividing the culture medium 

into a lower zone with charco al and an upper zone without 

charcoal. Starting at 60 hours, the number of larvae with 

charcoal in their digestive tracts was recorded through the 

whole larval periodo Other larval behaviours were also 

studied to elucidate the behavioural bases of digging, and 

certain environmental and biological variables were manipulated 

to determine the nature of populational variation in digging. 

Under similar experimental conditions, the larval digging 

behaviours of V~o~ophila m~la~oga~t~h, V~o~ophila pava~i and 

V~o~ophila gaucha differ sharply. Larvae of four strains of 

V. m~ta~oga~t~~ exhibit inter- and intrapopulational variation 

ln digging. Thus, an important proportion of phenotypic 

variance seems to be genetic in origen. 
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Light conditions, gravity, and larval density are able to 

modify the larval digging behaviour of V. melanogahte~. 

The effect of light and darkness on digging depend upon the 

genotype. 

The larval digging behaviour of V. melanogahte~ appears tobe 

under polygenic control, as shown by selective responses for 

high and low digging. Do nondigging seems to be under 

control of some few genes with large effects and some genes 

with small effects. The heritability for low digging is 

about 20 per cent. The comparatively weak response for high 

digging activity would indicate genis with dominant effects. 

It is argued that natural selection might have favoured 

digging into substrates. 

Larvae of the nondigger line compared with those of the base 

population and the digger line show: 1) a lower locomotor 

activity, 2) a straighter displacement, 3) a tendency to 

pupate away from sur~ace of the culture medium, and 4) a 

shorter larval developmental periodo Larvae of the digger 

line compared with those of the original non-selected 

population show: 1) a higher locomotor activity, and 2) a 

tendency to pupate near the surface of the culture medium. 



xxviii 

Adult flies of the lines selected for high and low digging 

behaviour copulate precociously compared to those of the 

base population. Between adult flies of the nondigger line 

and those of the base population there are rudiments of 

ethological isolation. The fertility of the nondigger line 

is lower than that of the digger line and of the base 

population. Selecting for high and low digging activity 

produced substantial changes in genetic pool of these lines. 

The genetic organization of the larval digging of V. mel~no 

g~~te~ shows appreciable allelic-gene interaction. Larvae 

produced by crossing between digger and nondigger strains 

are digger. Those larvae originated by crossing between 

nondigger strains exhibit hybrid vigour for digging. The 

genetics of digging resembles that of traits associated with 

biological fitness. 

The genetic control digging appears to change during larval 

development at 84 hours, allelic interaction was considerably 

higher than at 108 hours. By contrast, additive gene interac 

tion was lower at 84 hours than 108 hours. 
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The larval photobehaviour of V. melano9a~te~ seems to be 

controlled by a pair of alleles with dominance. Crawling 

away from the light would be dominant over crawling towards 

the light. Another component of larval behaviour, changes 

in direction during crawling, also shows a simple genetic 

base. A pair of alleles exhibiting an additive relationship 

appears to control the turning behaviour. These two traits 

may be involved in the larval dispersal pattern of V. melano 

9a~te~ into substrates, and in turn, may influence selection 

of specific places where larvae are going to consume food. 
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INTRODUCCION 

l. CONDUCTA Y ECOLOGIA LARVAL DE VROSOPHILA 

Las especles de V~o~orhila (Vipte~a, V~o~ophilidaeJ 

sectos Ho l ome t ábo l.o s , caracterizados por períodos de vida co_!! 

son ln- 

trastantes como son los de huevo, de larva, de pupa y de ima 

go. Por varias razones, estos insectos ofrecen numerosas ven 

tajas para estudiar genéticamente sus formas de conducta, en 

particular las innatasl• Primero, la larva está adaptada p~ 

ra vivir en un ambiente semiacuático, mientras el adulto vi- 

ve en un medio aéreo (7, 8). Un análisis genético podría rev~ 

lar en que extensi6n aquellos gene s comprometidos con ciertas fo! 

lInnato es utilizado en esta Tesis en el sentido de Lorenz (1) y de Tin 
bergen (2), o sea, un rasgo conductual. se considera innato cuando el in 
dividuo que lo exhibe no lo ha aprendido de otro& La prueba clásica con 
siste en examinar la conducta en estudio en individuos criados aislados 
y en aquellos criados en compañía de congéneres. Si la forma de conduc 
ta en ambos grupos no ha cambiado significativamente, se dice que ella es 
"innata" (3). La naturaleza genética de la conducta se establece sobre 
la base de experimentos genéticos. Estos consideran las diferencias in 
dividuales (variabilidad) respecto a una cierta conducta, como la mate 
ria prima a analizar. Las variaciones entre individuos son, a veces, de 
bidas casi enteramente a gene s o a factores ambientales. Un rasgo es de 
nominado "hereditario" si la mayor parte de la variación dentro de una po 
blación está asociada con diferencias entre ciertos genes. Un rasgo "no 
hereditario" o "adquirido" tiene una parte pequeña o bien ninguna varian 
za discernible, que pueda asociarse con variaciones genéticas. Una dis~ 
cusión de estos conceptos se encuentra en las referencias (4), (5) y (6). 
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mas de conductas de los adultos, también lo están con conduc 

tas larvales (o vice versa). Así, estudios genético-conduc 

tuales podrían ayudar a comprender el fen6meno de la metamor 

fosis (9, 10). 

Segundo, las moscas de V~o~ophila exhiben variadas formas de 

conductas, la mayoría dirigidas hacia objetivos precisos, re 

flejando su naturaleza adaptativa. Esto proporciona una ba 

se para estudiar la evoluci6n de la coriducta, analizando com 

portamientos tales como el cortejo previo a la c6pula desa - 

rrollado por los machos frente a sus hembras, laselecci6n de 

sitios donde ovipositar, donde descansar y donde comer ~(11, 

12, 13, 14). 

Tercero, varias especies de V~o~ophila muestran numerosas mu 

taciones que afectan a distintos rasgos morfo16gicos (15).E~ 

to es un punto de partida para conocer como esos genes _po - 

drían modificar algunas formas de conductas de La s Lar va s., y/o 

de los adultos (16). Por 61timo, el desarrollo embíionario 

de V~o~oph¡la melanoga~~e~ se ba estudiado detalladamente ~7, 

18). Consecuentemente, esta especie es ideal para analizar 

los procesos de desarrollo que 1 igan genes específicos con al 

gunas conductas y entender como variaciones genéticas se re 

lacionan con cambios conductua1es (19, 20, 21). 
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Comparada con el adulto, la larva tiene una movilidad baja 10 

cual requiere que los recursos, tales como comida, estén co~ 

centrados en un espacio relativamente pequeño y con la sufi- 

ciente persistencia temporal que permita que este e,stado del 

desarrollo se complete. 

La larva de Vño~ophila es una forma de vida donde el consumo 

de comida es máximo (22). Una de las conductas más notables 

que ellas exhiben es la ingesti6n continua de comida (23). E~ 

to sugiere que la competencia por este recurso podría ser ma 

yor durante el estado larval, debido a su más intensa utili- 
. ~ zaClon. 

Para comprender con mayor profundidad la estructura genéti - 

ca, la ecología y la evoluci6n de Vño~ophila sería de inte - 

rés relacionar algunas formas de conductas de las larvas con 

la manera como éstas utilizan el espacio y explotan la comi- 

da ofrecida por sus sitios de crianza. Carson·(Z4) ha seña- 

lado que la ecología de Vño~ophila se relaciona estrechamen 

te con el estudio de la ecología del estado larval. 

Las larvas de varias especies de Vño~ophila se crian en los 

mismos sitios y consumen un alimento similar.Baumberger.{25) 

estableci6 que V. metanoga~teñ se alimenta de levaduras; Wa~ 

ner (26, 27) encontr6 que las larvas de V~o~ophila atd~ichi 
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y de VltO.6 o p h'[la. muLte.lt,[ coexi s ten en O pun.t,[a l,[ndhe.,[m e.1t,[ y s e 
.:. t· 

alimentan de las levaduras que crecen en los frutos de esa 

planta. Carson (13) y Carson y Stalker (28), informaron que 

las larvas de Vlto.6oph'[la p.6e.udoob.6culta., de Vlto.6oph'[la pe.It.6,[ 

m'[l'[.6, de Vlto.6oph'[la. ca.l,[6oltn,[ca y de Vlto.6oph'[la v,[c.tolt,[a co 

existen en los exudado s de savia de Que.ltCU.6 ke.llog,[,[, mien - 

tras aquellas de Vlto.6oph,[la ltobu.6.ta, de Vlto.6oph'[la pu.tlt'[da. y 

de Vlto.6oph'[la. .tlt,[punc.ta..ta se crían en hongos en descomposi - 

ci6n. 

Kimura (29) encontr6 también que las larvas de varias espe- 

cies del grupo ,[mm,[gltan.6 de Vlto.6oph'[la., coexisten en las mi~ 

mas especies de hon go s . Pipkin (~O) y Pipkin, R?dríguez y Le6n 

(31) establecieron que en Panamá las larvas de varias espe - 

cies de ese género, como por ejemplo las de Vlto.6oph.ila .tltOp,[ 

cal,[.6 y Vlto.6oph,[la. caltd,[noide..6, coexisten en los frutos caí- 

Algo similar ocurre con varias es 

pecies brasileñas de Vlto.6ophila, o sea, las larvas coexisten 

en los mismos frutos caídos sobre el sueló (Brncic y Va1ente 

(32). 

Las larvas de algunas especies cosmopolitas tales como V. me. 

la.n.oga..6.te.It, VJto.6ophila. .6imula.n.6, V. bU.6ckij.., Vlto.6ophila immi:_ 

gltan.6 y Vlto.6oph"{_la hyde,[ ta~bién pueden coexistir en los mis 

mos lugares de crianza (33, 34, 35). Por otra parte, es co- 
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nocido el hecho que algunas especies de V~obophila no coexis 

ten con otras durante la etapa larval. En Chile las .' larvas 

de V~obophila 6lavopilob4 se desarrollan solamente en las flo 

res de Ce~~~um pa~qui (36); aquellas de V~o~ophila ~ilva~en 

~ib en los exudado s de savia de My~po~um ~andwieen~i~ y las 

de su especie gemela, V~obophila heedi, en las hojas en des 

composici6n de esa planta (37). 

Varios autores han estudiado las interacciones ec o l ó g i ca s que 

ocurren durante la etapa larval de V~o~ophila. Ellas pueden 

afectar a la composici6n genética de la poblaci6n. Poblacio 

nes experimentales de V. p~eudoob~eu~a, establecidas con mos 

cas portadoras de diferentes inversiones en el tercer cromo 

sorna y alimentadas con diferentes especies de levaduras o de 

bacterias~ variaban los valores adaptativos relativos de ca 

da genotipo según los microorganismos consumidos por las lar 

vas (38). Resultados similares se constataron en V~obophila 

willi~~oni, aunque en este caso las moscas provenían de los 

frutos utilizados como sitios de crianza (39). 

Kambysellis y Heed (40), han sugerido que el número de hue - 

vos ovipositados por las hembras de varias especies de VhO~O 

phila de Hawaii, representa una respuesta adaptativa ala te~ 

tura, a la abundancia y al contenido nutricional de los sus- 
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tratos donde se crian las larvas. Robertson (41) encontr6 que 

la producci6n de huevos por las hembras de V~o~ophila, esta 

asociada con la calidad y la cantidad de alimento .inge r.ido por 

las larvas. ~ste mismo autor estableci6 que en V~o~ophila, 

el tamaño de los adultos, la longitud del periodo larval yM 

tasa de crecimiento de estas 6ltimas, dependen entre .otros 

factores del genotipo, de la calidad del. a1imento:_ ingerido 

por las larvas y de la interacci6n :entre estas variables '. (42, 

43, 44). 

Otro hecho bien establecido es que el n6mero de larvas en re 

laci6n con la cantidad de comida, afecta la composici6n gené 

tica y el tamaño de las poblaciones de V~o~ophila. Lewontin 

(45) y Lewontin y Matsuo (46), encontraron que en V. melano~ 

ga~te~ y en V. bu~ckii la viabilidad de los diferentes geno 

tipos, coexistiendo en los mismos frascos de crianza, era de 

pendiente de la densidad larva1 y de la producci6n de cada 

constituci6n genética. 

Weisbrot (47), Dawood y Strickberg~r (48, 49), también demo~ 

traron que cambios en la viabilidad de diferentes genotipos 

de V. melanoga~te~ y de V. p~eudoob~cu~a, estaban asociados 

con la densidad larval y con la presencia de otros genotipos. 

Estos autores sugieren que los factores causales que afectan 

la viabilidad 1arva1, serian10s productos de desecho que las 

larvas de los diferentes genotipos excretan al medio. A con 
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clusiones similares han llegado Brncic y Budnik (50, 51) es 

tudiando especies como V~o~oph~la pavan~, V. w~ll~~ton~, V~o 

~oph~la gauQha y V. ~~mulan~ . 

. Varios de los investigadores arriba mencionados, han sugerl 

do también que la conducta de las larvas en el medio de cul 

tivo podría explicar sus hallazgos. Un ejemplo serían las g~ 

lerías que las larvas excavan en el sus trato, las que podrían 

facilitar la dispersi6n de congéneres o ayudar a la difusi6n 

de las excretas larvales, evitando su concentraci6n en algu 

nos sectores del sustrato. Dada la ausencia de estudios sis 

temáticos sobre la conducta de las larvas de V~o~oph~la, es 

tas sugerencias son necesariamente especulativas. 

Comparados con los estudios sobre preferencias alimentarias 

de los adultos de V~o~oph~la, aquellos relacionados con los 

hábitos alimentarios de las larvas son escasos. Además de 

los trabajos de Wagner (26, 27), existe el de Lindzay (52) 

quien encontr6 que las larvas de V. p.6e..LLdoob.6QLL~ayde V. pe!!:: 

.6~m~l~.6 discriminan entre diferentes especies de levaduras . 

Cooper (53) confirm6 los resul tados anteriores y concluy6 que 

las larvas de V. p.6eLLdoob.6QLL~a y de V. pe..~.6~m~l~.6 tienden a 

consumir aquellas levaduras que les aportan todos sus reque 

rimientos nutritivos para completar su desarrollo y que con 

frontadas a elegir entre varios tipos de esos microorganis - 
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mos, exhibieron preferencias similares. Estos hallazgos con 

trastan con aquellos relativos a los adultos. Varios auto 

res han encontrado que los imagos de varias especies de V~o 

~oph~la que coexisten en la naturaleza, tienden a consumir di 

ferentes especies de levaduras (54, 55, 56, 57, 58). 

Los estudios citados en los párrafos anteriores, indican que 

las iarvas de varias especies de V~o~oph¡la coexisten en sus 

lugares naturales de crianza, que durante la etapa larva1 pue 

den originarse interacciones eco16gicas que alteran la es 

tructura genética de sus poblaciones y que las larvas de al 

gunas de esas especies se alimentan de las mismas levaduras, 

aunque son capaces de discriminar entre diferentes tipos de 

levaduras. Por otra parte, es bien conocido que si dos o más 

especies viven en un ambiente no diversificado, una termina 

por desplazar a 1a(s) otra(s),pe~o.que si dos o más especies 

coexisten deben ocupar distintos nichos eco16gitos (Princi 

pio de Gause (59). La coexistencia en los mismos ,'sustratos 

de las larvas de varias especies:de V~o~oph~la, puede pare - 

cer contradictorio con ese principio, pero existe la posibi 

lidad que las larvas de diferentes especies utilicen diferen 

tes partes del mismo sustrato. Así, creemos que un estudio 

genético, de algunas formas de conductas 1arva1es, podría ay.!:! 

dar a entender la eco1ogía de los sitios de crianza de V~o~o 

ph~la. 
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2. OBJETIVOS DEL PRESENTE ESTUDIO 

Desde el punto de vista eco16gico,se puede describir dos fe 

n6menos en la vida de larva de Vño~ophila: 1. al¡m~ntaci6n, 

típico de las larvas de primer y segu~do estado (16, 18) Y 

2. 4elecc~6n de un lugañ donde pupañ, conducta típica de las 

larvas de tercer estado (23, 35). Este estudio se concentra 

sobre el período de a1imentaci6n, aunque en ciertos experi 

mentos se examinará también la conducta de pupaci6n. 

Por otra parte, las formas de conductas de las larvas de VñO 

~ophila, deberían reflejar como ellas han resuelto el prob1~ 

ma de sobrevivir en los sustratos donde se crían, los cuales 

son elegidos por las hembras al oviponer. Esta conducta fe 

menina esta bjo control genético (12, 60) Y de cierto~ facto 

res ambientales (61,62,63; 64). 

En esta Tesis proponemos que las formas de conductas de las 

larvas de Vño~ophila estarían dirigidas primariamente hacia 

dos objetivos: 1. b6squeda e ingesti6n de comida y 2. la 

utilizaci6n 6ptima del espacio disponible en sus sitios de 

crianza. 

La tasa de ingesti6n de comida; la búsqueda, reconocimiento 

y asociaci6n con cong&ner~s (o, inversamente, el reconoci 

miento y alejamiento de larvas congenéricas); la fototaxis; 
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la geotaxis; .il.as conductas respecto a sustancias asociadas 

con la fermentaci6n como son el ácido acético y el e t ano j , po 

drían influir en la tasa de dispersi6n y en la forma como se 

distribuyen las larvas de diferentes cepas, "0 de diferentes 

especies de Vno4ophila, en los sustratos donde se alimentan, 

a .f í,n de evitar competir por espacio y por comida. 

Sostenemos tambi~n que las diferencias individuales en con 

ductas 1arvales de Vno4ophila, obedecen a causas genéticas y 

ambientales. Consecuentemente, los principios mendelianos de 

la herencia pueden explicar la corre1aci6n estadística de ra~ 

gos coridu¿tua1es entre larvas de diferentes generaciones. A 

si mismo, los procesos evolutivos que intentan explicar la a 

daptaci6n de las especies a sus ambientes y la formaci6n de 

nuevas, son suficientes para explicar la evoluci6n de muchas 

de las conductas exhibidas por las larvas de Vno4ophila. 

La excavaci6n del ~ustrato por las larvas de Vno4ophila, es 

la forma de conducti utilizada por estos individuos para pe 

netrar en él. Diferencias intra e interespecíficas en acti~ 

vidad excavatoria podrían reflejarse en la forma como se dis 

tribuyen grupos de larvas en el sustrato. La conducta exca 

vatoria podría ser un mecanismo adaptativo que disminuyera la 

competencia intra e interespecífica por espa~io y por comi 

da. 
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Específicamente, la presente Tesis se propone estudiar genéti 

ca y conductua1mente la excavaci6n del medio nutritivo por 

las larvas de algunas especies de V~o~ophila, como una forma 

de conocer algunos de los factores causales que regulan l La .lid 

crodistribuci6n de estos individuos en sus sitios de crianza. 

Un estudio de esta naturaleza, ayudaría a comprender como las 

larvas de V~o.óophila utilizan el espacio y explotan la comi- 

da ofrecida por un microambiente que no ha sido elegido di- 

rectamente por ellas. 

Por varias razones es de interés un es~udio genético de la 

conducta excavatoria. Primero" la excavaci6n del s ust r.a t o es 

un comportamiento común en la familia V~o.óophilidae. Larvas 

de Sc.a.p.tomiza y de V~o.óophila. que el autor ha observado en di 

ferentes frutos caídos sobre el suelo, como también en condi 

ciones de laboratorio, excavan activamente (véase la secci6n 

(4) de la presente Introducci6n). Un estudio de las conduc- 

tas excavatorias de las larvas de varias especies de esa fa 

milia, unido a un análisis genético, contribuiría a estab1e- . . 

cer los modelos de trasmisi6n hereditaria de esa conducta y 

a realizar inferencias sobre su evoluci6n. 

Segundo, las larvas de V~o~ophila. se distribuyen estratifica 

damente en el medio nutritivo; se ofrece la oportunidad para 
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asociar individuos que se alimentan en la superficie o enlas 

capas profundas del sustrato con diferencias genéticas. Se 

podrían aplicar la teoría y una serie de conceptos de la Ge 

nética Cuantitativa, para conocer la organizaci6n del genoti 

po que subyace a la variaci6n en excavaci6n." 

Tercero, los rasgos de importancia para la adecuaci6n bio16- 

gica exhiben un componente genético aditivo pequeño compara 

do con el no aditivo (dominante y epistático) (67, 68). Si 

1a'conducta excavatoria es importante para la eficacia bio16 

gica, debería estar controlada principalmente por. genes con 

efectos dominantes y/o epistáticos. Los resultados de un es 

tudio genético de ese comportamiento podrían corrt r as t.a ns e.con 

esa predicci6n. 

Cuarto, un análisis genético podría establecer el número de 

gene s que controlan la conducta excavatoria y puede ayudar a 

saber si dos o más conductas 1arvales estan ligadas :por un 

factor causal común. Esto es importante para conocer la or 

ganizaci6n de la conducta en el individuo (69). 

3. GENETI CA DE LAS CONDUCTAS LARVALES y ADULTAS DE VROSOPHl LA 
i 

En el género V~o~oph¡la. hay varias conductas de los adultos 
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que exhiben variaci6n intra e interpob1aciona1. Hirsch (70) 

Hirsch y Boudreau (71) y Hirsch y Er1enmeyer-Kimling (72), eE; 

contraron que en V. melanoga~te~ la orientaci6n de los adul 

tos respecto a la luz y a la gravedad, muestran variaciones 

de una naturaleza poligénica. En V. p~eudoob~Qu~a se ha de~ 

mostrado que los gene s responsables de esas mismas caracte - 

risticas, son mantenidos en la poblaci6n por selecci6n esta 

bilizante (73). Algunos de los rasgos envueltos en la con - 

ducta sexual también muestrari una naturaleza poligénica (74, 

75,76,77). 

En otros casos. puede ser suficiente una mutaci6n para prod~ 

cir cambios conductuales en los adultos. Algunas mutaciones 

neuro16gicas, en V. melano9a~te~, responsables del sacudimien 

to de las patas después de la eterizaci6n y otras conductas 

desplegadas durante el cortejo precopu1atorio de los machos, 

parecen tener una herencia mendeliana simple (78, 79, 80,81, 

82) • 

La mayoría de los estudios sobre l~ genética de la :cortducta 

de V~o~oph~la se refieren a los adultos (74, 80) y, en gene~ 

ral, poca atenci6n se ha dado a las larvas. Sewell (83) y Se 

well et al. (23), establecieron que la tasa de ~limentaci6n 

de las larvas de V. melano9a~te~ es relativa a la edad. Es- 



-------- -- --- 

14 

ta conducta está controlada por genes ubicados en los tres 

cromosomas principales (84). Las larvas con una tasa de ali 

mentaci6n alta parecen tener aumentado el nivel de noradrena 

lina comparado con el de dopamina, una situaci6n opuesta pa 

rece ocurrir con las larvas que se alimentan lentamente (85). 

Entre cepas de laboratorio de V. melano9a~te~, de 'V. ~imu - 

lan~ y de V. w¡ll¡~ton¡, hay diferencias respecto a la selec 

ci6n del sitio de pupaci6n (86, 87, 88). La densidad larval 

y la temperatura también afectan la s e Le cc í.ón del sitio de p~ 

paci6n por las larvas de V. melanoga~te~ (89). En V. w¡ll¡~ 

ton¡ se ha constatado que esa conducta depende de la humedad 

relativa y di un solo locus principal, cuyos alelos alterna 

ti vos exhiben relaciones de dominancia y de recesi vidad (90). 

Por otra parte, Parson (91, 92) encontr6 que las larvas de.24 

horas de eaad de V. melanoga~te~ son atraídas por ácido acé~ 

tico etil acetato, ácido láctico y etanol y que habían dife 

rencias genéticas importantes para la respuesta a estas sus 

tancias. 

Los estudios citados en la presente secci6n, indican que las 

larvas de V~o~oph¡la tienen una diversidad de formas. de con 

ductas, comparables en número con las exhibidas por los adul 

tris. A diferencia de muchos de los adultos, las conductas 
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larvales de V~o~oph¡la se pueden asociar claramente con la u 

tilizaci6n de la comida y de otros recursos. El análisis g~ 

nético de conductas larvales, podría considerarse una vía di 

recta para comprender como utilizan el ambiente las poblacio 

nes naturales de estos Dípteros (93). 
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4. EXCAVACION DE SUSTRATOS POR LAS LARVAS DE VROSOPHItA 

MacCoy (94) ha observado que las larvas de Vno~oph~ia abb~n~~ 

de Vno~oph~ia qu~nan~a, de Vno~oph~ia putn~da, de V. nobu~ta , 

de V. tn~punc.tata y de V. heyde-t, excavan en los frutos del to 

mate, sumergiéndose en ellos y que las larvas de V. bu~c.k.¡~ se 

alimentan en la superficie de esos frutos. Algo similar ha si 

do observado por el autor de esta Tesis en diferentes frutos 

en avanzado estado de maduración, o sea, las larvas de V. ~m 

m~gnan~, de V. ~-tmulan~, de V. meianoga~ten y de Sc.aptom~za , 

excavan activamente. 

McKenzie y McKechnie (95) encontraron que en restos de uvas .e n 

fermentacióh, las larvas de V·. melanoga~ten se ubican a una pr~ 
fundidad de 10 cm, mientras en la superficie se colectaban la! 

vas de V. ~¡mulan~. En condiciones de laboratorio, Sameoto y 

Miller (96) demostraron que las larvas de V. melanoga~ten ex 

cavan el medio de cultivo hasta una profundidad de 20 mm.Harn 

ly (97) encontró que la productividad de V. melan.oga.óten se i~ 

crementaba de acuerdo con la profundidad del sustrato; profuE; 

didades superiores a 22 mm no incrementaban el número de mos 

cas. Barker (98) informó que las larvas de V. melanoga~~en 

tienden a comer en los bordes del sus trato , mientras las de V. 

~~muian~ lo hacen en el centro. Esta tendencia se acentuaba 
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cuando grupos de larvas de esas espeCles, coexistían en los 

mismos frascos de crianza. 

La actividad larval en el sus trato puede afectar también,por 

si misma, el número de individuos que llegan a adul tos. Chiang 

y Hodson (99), Sameoto y Miller (86, 96) y.Mo t h y Barker :(100), 

encontraron que aumentos en la densidad larval de V. melano 

ga.ó.teJt o de V . .óimulan.ó, incrementaban el número de huevos y 

de pupas que las larvas enterraban en el sus trato , como un e 

fecto secundario de la incesante actividad desplegada por es 

tos individuos mientras excavan y se alimentan. 

La excavaci6n del medio nutritivo por las larvas de VJto.óophi 

la, incluye .tJta.óla~i6n a través del sustrato, inge.ó.ti6n de ~ 

limen.to y ~ambio.ó de diJte~~i6n durante la traslaci6n. Al e 

fectuarse estos últimos, la porci6n posterior de la larva si~ 

ve como un punto de apoyo, mientras una onda peristáltica r~ 

corre su cuerpo, contrayéndolo y realizando un giro a la de 

recha o a la izquierda, según se contraen en forma más acen 

tuada los músculos del costado respectivo de cada larva. 

Durante la .tJta.ólaci6n se utilizan las mandíbulas larvales co 

mo un soporte. Estas estructuras se abren lateralmente, ap~ 

yándose en el sustrato. A continuaci6n, una onda peristálti 

ca recorre cada segmento larval contrayendo el cuerpo hacia 



adelante. Una vez que este movimiento es completado, la lar 

va extiende su cuerpo apoyándose en la porci6n posterior de 

él. Al efectuarse esta última acci6n, las mandíbulas cogen 

una cierta cantidad de alimento que luego es succionado por 

la larva. 

Las larvas de V. melanoga~te~ parecen formar agregaciones al 

excavar, pero evitando un contacto directo entre ellas. Al ex 

traer cuidadosamente una larva del interior del medio de cul 

tivo y al continuar explorando en el mismo sitio, con fre 

cuencia se detectan otras ubicadas más profundamente en el 

sustrato. Esta observaci6n sugiere que varias larvas podrían 

participar en la excavaci6n de galerías en el medio nutriti 

vo. Como una consecuencia de este fen6meno, el sus trato en 

un comienzo s6lido, tiende a adquirir una consistencia semi 

líquida. 

Las larvas de V~o~oph~a pavan~ y de V~o~oph~la gauchados e~ 

pecies gemelas del grupo me~oph~agmat~ca (101), parecen con~ 

truir individualmente galerias en el sustrato. En .. cultivos 

de laboratorio, las larvas de 24 a 48 horas de edad de estas 

dos especies se presentan juntas en la superficie del sustra 

to. Al extraer las larvas de mayor edad del interior del me 

dio nutritivo, rara vez se detectan otras en el mismo sitio. 

A menos que la densidad larval sea alta, el medio de cultivo 
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no se licúa y por el contrario, tiende a permanecer s61ido. 

Sin embargo, no puede descartarse que algunas larvas: puedan 

utilizar las galerías construídas por otros congéneres,_para 

consumir el alimento a mayores profundidades. Esto podría o 

currir en situaciones de alta densidad larval. 
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MATERIALES Y METODOS 

l. MATERIAL BIOLOGICO. 

Se utilizaron las siguientes especies de V~o~oph~la: 

1.1. V~o~oph~la m~lanoga~t~~ Meigen 1830 (101). De esta es 

peeie se utilizaron las cepas: 

1.1.1. Oregon R-C. Seleccionada por Bridges en 1938 de la 

cepa Oregon R. La cepa original contenía un alelo parecido 

a ~bony, pero las moscas de la cepa Oregon R-C exhiben un eo 

lor de cuerpo más claro que los individuos Oregon R (15). 

1.1.2. V~~t~g~al (vg). Es una mutaci6n que impide el desa 

rrollo normal de las alas. 

1.1.3. Y~llow (y). El color del cuerpo del adulto es amari 

110. Las mandíbulas de la larva son amarillo-café claro dis 

tinguiéndose de las mandíbulas café oscuro de las larvas sil 

vestres. 

1.1.4. Tax~ (tx). Las alas de los adultos se apartan en 75 

grados del eje del cuerpo; a menudo son onduladas y algo más 
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estrechas que las de los individuos silvestres. 

Para mayores detalles sobre éstas y otras cepas de V. met~no 

9~~~en consúltese el libro de Lindsley y Grell (15). 

1.2. Vno~oph-l.e..~ pa.va.n.'¿ Brncic 1957; se uti1iz6 la cepa "La 

Serena", colectada en la regi6n del mismo nombre (Chile) en 

1955 (101). 

1.3. Vno~oph¿l~ 9a.ueh~ Jaeger y Salzano 1954 (102). Se uti 

lizó la cepa "Tainhas", colectada en el Estado de Río Grande 

do Sul (Bras il) (101). 

D. p~v~n¿ y V. 9~ueh~, son especies gemelas y junto con otras 

6, todas morfo~6gicamente similares, constituyen el grupo me 

~ophna.9ma.t¿ea. (101). 

Todas estas especies y cepas se mantienen en el Departamento 

de Biología Celular y Genética de la Facultad de Medicina de 

la Universidad de Chile. 

2. RECOLECCION DE HUEVOS. 

Grupos de aproximadamente 50 hembras de V. mel~no9a.~~en ya f~ 

cundadas y de 3 a 4 días de edad, se colocaron en botellas de 

crianza sin medio de cultivo por 3 a 4 horas. Este tratamien 
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to estimula la oviposición posterior de las hembras. Después 

de ese período sin alimento, se introdujo en cada una de las 

botellas una cucharilla plástica conteniendo medio nutriti 

vo. Previamente, se había esparcido una o dos gotas de áci 

do acético sobre la superficie del medio de cultivo conteni 

do por cada cucharilla. Esta sustancia también estimula la 

oviposición de V. m~{anoga~t~~ (47). 

Las hembras se dejaion oviponiendo por 3 a 4 horas. Los hu~ 

vos ovipositados en las cucharillas, se recolectaron con una 

aguja de acero de las utilizadas para disectar. Esta aguja 

se esterilizó antes de recoger cada huevo para evitar conta 

minaciones de los cultivos por hongos y/o por bacterias. Los 

huevos así recolectados, se dejaron sobre la superficie del 

sus trato contenido en los tubos adicionados con 'medie con 

carbón en la región inferior, a la densidad apropiada según 

cada uno de los experimentos relatados en las secciones de 

más abajo. 

Al depositar los huevos sobre la superficie del medio nutri 

tivo, se puso especial cuidado de no romperla o dejar mar 

cas en ella con la aguja. Las larvas de 24 horas de edad se 

desplazan activamente sobre la superficie del sus trato y si 

encuentran roturas o marcas en ella, suelen concentrarse al 

rededor e intentar excavar. Esto podría haber introducido 
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un error adicional en la computaci6n del porcentaje de lar 

vas teñidas (véase la secci6n (S) del presente Capítulo). 

El procedimiento para recolectar huevos de V. pavani y de 

V. gaueha, fue exactamente igual al descrito para V. melano 

ga~~en, pero las hembras tenían entre 10 a 12 días de edad. 

3. RECOLECCION DE MACHOS Y DE HEMBRAS VIRGENES. 

En varios de los experimentos efectuados en la presente Te 

sis, se necesit6 obtener machos y hembras vírgenes de V. me 

lanoga~ten. Las botellas de crianza, mantenidas en la cáma 

ra de cultivo a 24°C, conteniendo las cepas apropiadas y;en 

las cuales se había iniciado la eclosi6n de los imagos, se 

limpiaron cada mañana de todos los adultos nacidos en la no 

che anterior, durante cuatro días consecutivos. 

Una vez que las botellas estaban sin esos adultos no vírge 

nes, se introdujeron nuevamente a la cámara de cultivo y se 

dejaron por 4 a 5 horas. Los adultos emergidos al cabo de 

este periodo, se recolectaron, se anestesiaron con éter y 

sexaron. Cada uno de los sexos se colocaron en tubos sepa 

rados conteniendo medio nutritivo. Este procedimiento per 

miti6 un nuevo chequeo de las hembras vírgenes. La presen 

cia de huevos o de larvas en algunos de los tubos con hem- 
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bras presuntamente vírgenes, determinaba la exclusión de ese 

grupo de individuos de los cruzamientos posteriores. Cuando 

los adultos tenían 2 a 3 días de edad, se aparearon con los 

machos y hembras apropiados, según cada experimento (véanse 

las secciones (9), (12) Y (13) del presente Capítulo y la sec 

ción (8) del Capítulo de Resultados. 

Excepto los estudios de la actividad locomotora y de las for 

mas de reptaci6n larval, realizados a temperatura de labora 

torio, el resto de los experimentos descritos en este Capít~ 

lo se realizaron a 24 ~ lCC y con iluminación constante a me 

nos que otra cosa se diga expresamente. 

Los promedios de larvas teñidas_ con carbón, anotados en las 

Tablas correspondientes del Capítulo de Resultados, son el 

promedio aritmético de las proporciones de larvas teñidas por 

tubo de cada serie experimental. 

4. MEDIO DE CULTIVO. 

El medio de cultivo utilizado en el presente estudio se pre 

para rutinariamente para la crianza de diferentes especies de 

V~o~ophita. Detalles sobre las concentraciones de cada com 

ponente, las clases de sales minerales y la forma de prepa 

rar este medio de cultivo, se encuentran en la referencia 

(101). 
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5, TIPOS DE TUBOS UTILIZADOS, 

Se utilizaron tubos de vidrio de 2,5 x la cm. Cada tubo se 

adicionó con 4 mI de medio de cultivo para la crianza de Vn~ 

~oph¡la~ mezclado con carb6n vegetal finamente pulverizado 

a la concentraci6n de 2 gr de carbón por cada 100 mI de me 

dio de cultivo. Después de enfriado, este alimento se cu 

bri6 con 2 mI del mismo medio, pero sin carbón. Sobre la su 

perficie del alimento, una vez enfriado, se sembraron los 

huevos de las diferentes especies y cepas empleadas y en nú 

meros variables según las condiciones experimentales descri 

tas más abajo. En el momento en que los huevos se sembra 

ron, el medio con carb6n tenía un espesor de 11 mm y el sin 

carb6n un grosor de 4 mm. 

El tipo de sustrato utilizado (con carb6n/sin carbón), per 

mite distinguir dos clases de larvas eclosionadas de los hue 

vos sembrados: a) "lanva~ excavadona~", o sea, aquellas que 

profundizan en el medio, revelado por la presencia de car 

b6n en sus tractos digestivos, b) aquellas que no excavan 

el medio, distinguidas de la categoría anterior porque sus 

tractos digestivos son transparentes, sin vestigios de car 

b6n. Estas larvas presumiblemente se alimentan enlas capas 

superficiales del medio nutritivo y se han denominado en es 
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ta Tesis como ".taJtva.6 no e.xc.avadoJta.6". 

6, EXPERIMENTOS CON CUATRO TIPOS DE MEDIO DE CULTIVO: A, B, 

e y v. 

Para descartar cualquiera posibilidad que el color negro del 

tracto digestivo de las .taJtva.6 e.xc.avadoJta.6 pudiera deberse a 

otras causas independientes de la ingestión de medio con car 

bón, se diseñó un experimento en el cual las larvas se desa 

rrollaban en cuatro tipos diferentes en medio de cultivo (Fi 

gura 1). 

Los tubos denominados A, contenían 6 mI de medio de ~cultivo 

sin carbón. Los del tipo B, contenían 6 mI de medio con 

carbón. Los tubos del tipo e, tenían 4 mI de medio con car 

bón en la región inferior y se cubrieron con 2 mI de medio 

sin carbón. Finalmente, los tubos del tipo V, contenían 4 

mI de medio sin carbón en la parte inferior y 2 mI de medio 

con carbón en la parte superior. 

Series de 10 tubos de cada uno de los 4 tipos descritos (A, 

B, e, VI, se sembraron, cada tubo, con 30 huevos de la cepa 

Oregon R-C de V. me..tanoga.6te.n. A las 108 horas de sembrados 

los huevos, se anotaron en cada tubo las larvas teñidas y no 

teñidas con carbón. 
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Figura 1: Esquema de los tubos de vidrio utilizados en el 

presente estudio, mostrando 4 tipos diferentes de 

medio de cultivo. En negro, medio de cultivo adi 

cionado con carbón (véase Materiales y Métodos) . 
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7. EFECTO DEL TIEMPO SOBRE LA CONDUCTA EXCAVATORIA DE LAS 

LARVAS DE VRós6PHftÁ~ 

Seis series de 20 tubos cada una, similares a los tubos del 

tipo e utilizados en los experimentos descritos en la sec 

ción (5) del presente Capítulo, se sembraron, cada tubo, con 

30 huevos de la cepa Oregon R-C de V. melanoga~te~ y se de 

j aran con iluminación permanente. Una vez que los huevos ha 

bían eclosionado, se anotaron las larvas teñidas y sin te 

ñir a las 60, 72, 84, 96, 108 Y 120 horas de desarrollo; más 

allá de este último período casi el 100 por ciento de las 

larvas de esa cepa ya han pupado (17). Observaciones pre 

vias mostraron que las larvas de una edad inferior a 60 ho 

ras, rara vez logran romper la superficie del sus trato y ex 

cavar hasta el medio nutritivo con carbón. 

Las conductas excavatorias de las larvas de la cepa "La Se 

rena" de V. pavan.-i y de la cepa "Tainhas" de V. gauc.ha, se 

estudiaron durante los mismos intervalos de tiempo señala 

dos en el párrafo anterior, pero continuados por 132, 144, 

156, 168, 180 y 192 horas de desarrollo. En estas últimas 

especies, el período larval es más prolongado que en el de 

V. melanoga~te~ (103). Las series experimentales fueron 12 

para cada una de esas dos especies; cada serie de 20 tubos 
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y en cada uno de estos se sembraron 30 huevos. 

8. EFECTOS DE ALGUNOS FACTORES AMBIENTALES SOBRE LA CONDU~ 

TA EXCAVATORIA. 

Estos experimentos se diseñaron para conocer algunos de los 

factores ambientales que pueden modificar la excavación del 

sustrato por las larvas de V. melanoga~te~. 

8.1. CONDICIONES DE ILUMINACION. 

Las condiciones de iluminación modifican la fotoconducta de 

las larvas de algunos V~rte~o~ (104, 105), pero no sabemos 

si esto depende del genotipo individual. Los presentes ex 

perimentos se diseñaron para investigar los. efectos de las 

condiciones de iluminación y del genotipo sobre la conducta 

excavatoria. 

Seis series de 15 tubos como los del tipo e descritos en la 

secci6n ~)del presente Capitulo, se sembraron, cada uno, con 

30 huevos de la cepa Oregon R-C y se dej aran con una luz per 

manente. Después de la eclosión de estos huevos, se anota 

ron las larvas teñidas y no teñidas con carb6n cada 12 ho 

ras, entre las 60 y las 120 horas de desarrollo. 
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Otras selS series de 15 tubos, también sembrados cada uno 

con 30 huevos de la cepa Oregon R-C, se dejaron en la oscu 

ridad y el número de larvas teñidas y no teñidas con carbón, 

se registró en cada uno de los períodos de tiempo indica 

dos en el párrafo anterior. 

En condiciones semejantes a las descritas, se estudió el e 

fecto de las condiciones de iluminación sobre la conducta 

excavatoria de las larvas ve~t~g~atde v. melanoga~ten. 

8.2. ORIENTACION CON RESPECTO A LA GRAVEDAD. 

Considerando algunos estudios sobre la genética de la geo 

taxis de los adultos de Vno~oph~la (69, 70, 72), pareció 

razonable explorar si la existencia de larvas de V. mela 

naga~te~ en diferentes estratos del medio nutritivo, po 

dría ser el resultado de diferencias -individuales respec 

to a la ori~ntación a la gravedad. 

Seis series, cada una formada por 20 tubos similares a 

los utilizados en el experimento descrito en la sección a~ 

terior, se sembraron, cada uno, con 30 huevos de la cepa 

Oregon R-C de V. melanaga~te~. Cada 12 horas, entre las 

60 y las 120 horas de desarrollo, se registraron las lar 

vas teñidas y no teñidas con carbón. 
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Otras seis series de esos mismos tubos, cada uno con 30 hue 

vos, se invirtieron, es decir con la región basa1 contenien 

do el medio de cultivo hacia arriba y el número de larvas t~ 

ñidas y sin teñir se anotaron en los mismos períodos de tiem 

po que en el experimento anterior. 

8.3. DENSIDAD LARVAL. 

Variaciones en la densidad larval podrían reflejarse en la 

proporción de larvas con y sin carbón en el tracto digestivo. 

Series de 15 tubos, como los descritos en la sección ante 

rior' se sembraron cada uno con 1, 10, 20, 30, 40, 50 Y 60 

huevos, hasta completar 7 series de 15. Estos se controla - 

ron a las 108 horas de sembrados los huevos, contabilizando 

el número de larvas teñidas y no teñidas con carbón 

9. SELECCION PARA EXCAVAR Y PARA NO EXCAVAR. 

Experimentos previos realizpdos por el Autor de esta Tesis y 

por Ravennelle (106), habían indicado que a las 60 horas de 

desarrollo entre un 3 a un S por ciento de las larvas Oregon 

R-C se tiñen con carbón y que a las 108 horas de desarrol10- 

alrededor de un 5 a un 15 por ciento de las larvas no se ti 

ñen. 



Dos series de 20 tubos conteniendo medio nutritivo con carbón 

en la región inferior, como aquellos ya descritos en las sec 

ciones anteriores, se sembraron cada uno con 30 huevos de la 

cepa Oregon R-C de V. me...e.a.noga..6.:te.Jt. La línea "e.xc.a.va.doJta." se 

obtuvo seleccionando en cada generación 30 larvas que conte 

nían carbón en el tracto digestivo,.a las 60 horas. Ellas se 

transfirieron a tubos conteniendo medio de cultivo sin carbón. 

Los adultos que emergieron se aparearon entre sí para origi 

nar la siguiente generación. 

La línea "no e.xc.a.va.doJta.", se obtuvo seleccionando 30 larvas 

que a la edad de 108 horas no tenían carbón en sus tractos di 

gestivos. Cada S generaciones, 40 tubos con carbón en la re 

gión inferior, se sembraron con 30 huevos de la pob1aci6nori 

gina1 no seleccionada. A las 60 horas de desarrollo, en 20 de 

esos tubos, se contó el número de larvas teñidas y no teñidas. 

Estas larvas constituyeron los controles de la línea "e.ic.a.va. 

do na'", En los 20 tubos restantes, el número de larvas teñidas 

y no teñidas se registró al cabo de 108 horas. Ellas consti 

tuyeron los controles para las larvas de la línea "no e.xc.a.va. 

doJta.". 

A partir de la generación FZ1 de selección para no e.XQa.va.\ el 

esquema se modificó. Las moscas se mantuvieron en botellas de 

cultivo corriente, pero cada dos generaciones se sembraron en 

tubos con medio adicionado con carbón en la parte inferior. A 



partir de 15 larvas sin teñir extraídas de ellos, se restable 

cieron los cultivos masivos. Este procedimiento se mantuvo - 

hasta la generaci6n F6Z' En cada una de las generaciones de 

selecci6n, se contabiliz6 el número de larvas teñidas con car 

b6n. 

La estimación de la selecci6n aplicada, se obtuvo calculando 

el diferencial de selecci6n. Este es el valor fenotípico de 

los individuos seleccionados como padres, expresado como una 

desviaci6n del valor fenotípico poblaciona1. Este correspon 

de al valor fenotípico promedio de todos los individuos en la 

generación anterior, antes que la selecci6n se haya aplicado 

(116) . 

lO. CAMBIOS CONDUCTUALES PROVOCADOS POR LA SELECCION PARA EX 

CAVAR Y PARA NO EXCAVAR. 

10.1, ACTIVIDAD LOCOMOTORA Y FOTOCONDUCTA LARVAL. 

Una placa de vidrio de 7,5 x 14,5 cm, se cubri6 con una capa 

de agar de 3 rnrn de espesor al 2 por ciento. Una vez enfriado 

el agar, larvas de 108 horas de edad se depositaron de a una 

sobre la zona central de esa placa con agar'~ Despu€s de un p~ 

riodo de ambientaci6n de cada individuo, fluctuando entre 30y 

60 sec, considerado terminado cuando la larva comenzaba a des 
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plazarse activamente sobre el agar, se dibuj6 durante 3 min 

la trayectoria de cada individuo. Para este prop6sito, se a 

copl6 una cámara lúcida a un mocroscopio Wild M5. 

Al costado izquierdo de la placa con agar, se ubic6 un porta 

lámpara con una ampolleta de 40 watts, a una distancia de 40 

cm. Cada dibujo de la trayectoria de cada larva, se dividi6 

por una línea paralela al plano del foco de luz. Esta línea 

cruz6 por el punto en que se comenz6 a dibujar la trayecto - 

ria de cada larva (marcado por una x en cada uno de los dibu 

jos de la Figura 7). Esa línea defini6 dos superficies. Una 

cercana al foco de luz ("hacia la luz") y otra más alejada 

("alejarse de la luz"). El porcentaje del recorrido total 

realizado en cada una de esas superficies, p r opo r c i onó una e~ 

timaci6n de la fotoconducta larval. 

La actividad locomotora individual, se obtuvo a partir de la 

distancia total recorrida por cada una de las larvas proba - 

das, dentro de un período de 3 min, independiente del plano 

en el cual ocurrió. Cada una de las trayectorias 5e midió 

con un curvímetro de marca Hoffri tz. Este instrumento se des 

plaz6 sobre la línea dibujada con cámara lúcida, representan 

do la trayectoria de cada una de las larvas. Las unidades de 

longitud marcadas por este curvímetro, se convirtieron a cen 

tímetros, realizando las transformaciones apropiadas. 



10.2. FORMA DE REPTACION. 

Dibujando las trayectorias de los diferentes grupos de larvas 

se observó que la forma de reptar de cada grupo parecía dife 

rir, especialmente cuando las larvas al teraban la d í re oc i.ón de 
su desplazamiento. 

Sobre el agar, las larvas de V. melanoga~te4 de una ~~dád :de 

108 horas, alteran la dirección de su desplazamiento, reptan 

do lateralmente o girando en 180 grados. Las formas que ad 

quieren estos giros, recuerdan a la de un huevo, de una pera 

y de un cigarro. Los cambios de dirección parecen "construir 

se" sobre tres movimientos: hac.'¿a adelante, hac.'¿a u.n c.o~tado 

Ij hac.'¿a a:t4á.I.:J. Aquellos en- forma de un cigarro, tienen un de~ 

plazamiento lateral mínimo en comparación con los en forma de 

un huevo o de una pera. Los giros se caracterizan porque el 

movimiento hacia atrás· se continúa, casi siempre, en un despla 

zamiento rectilíneo. En contraste, los cambios de dirección 

cuyo resultado neto es un desplazamiento lateral, generalmen 

te tienen un movimiento hacia atrás corto seguido por un movi 

miento lateral prolongado. 

En cada uno de los cambios de dirección, representados en los 

dibujos de las trayectorias larvales, se trazaron secantes re 
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lativas a cada uno de los movimientos básicos (hacia adelante, 

lateral y hacia atrás). La secante correspondiente al despla 

zamiento lateral, cortaba a las otras dos describiendouncier 

to ángulo. Estos se midieron con un instrumento apropiado de 

la Compañía C. Thru, Ruler, U.S.A. Cuando los cambios de di 

rección adoptaban la forma de un cigarro, se trazaron dos se 

cantes representando los movimientos hacia adelante y hacia 

atrás. El ángulo descrito por estas secantes al cortarse, se 

midió con el instrumento ya anotado más arriba. 

Complementando las mediciones de ángulos, se contó también el 

número de veces que cada una de las larvas probadas alteraba 

la dirección de su desplazamiento, dentro de un período de 

tres minutos. 

Las larvas estudiadas en las secciones (10.1) y (10.2), prov~ 

nían de la población original no seleccionada (la cepa Oregón 

R-C) y de la generación F20 de las líneas excavadora y no ex 

cavadora. La población base se utilizó como un control para 

los otros dos grupos. 

11. OTRAS DIFERENCIAS ENTRE LAS LINEAS SELECCIONADAS y LA PO 

BLACIÓN BASE. 

El objetivo de estos experimento~ es conocer Sl la selección 
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para excavar y para no excavar, también había modificado ras 

gos asociados con la adecuación biológica, como son la ferti 

lidad de las hembras de las líneas seleccionadas, la veloci 

dad de apareamiento, las preferencias en la elecci6n del ma 

cho, la selecci6n del sitio de pupaci6n y la fecundidad. 

Los experimentos correspondientes se describen junto a los 

resultados, en la sección (9) de ese Capítulo. 

12. CRUZAMIENTOS DIALELICOS. 

Las cepas utilizadas se describen en la sección (1.1) de1pre 

sente Capítulo. Ellas son la Oregon R-C, la ve~tigial ~vg), 

la yellow (y) y la taxi (tx). La conducta excava toria de las 

larvas de cada una de estas cepas se estudió entre las 60 y 

las 120 horas de desarrollo, anotando el número de larvas te 

ñidas y sin teñir cada 12 horas. En cada uno de estos perío 

dos, se controlaban series de 20 tubos conteniendo medio adi 

cionado con carbón en la zona inferior, cada tubo se sembró 

con 30 huevos de la cepa correspondiente. 

En las mismas condiciones experimentales se estudió la exca 

vación del sus trato por las larvas de la generaci6n F1, obt~ 

nidas al cruzar moscas vírgenes de las 4 cepas indicadas en 

el párrafo anterior, en todas las combinaciones posibles. 
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Los resultados obtenidos se analizaron según el modelo aditi 

vo dominante propuesto por Hayman (107, 108) Y por Jinks (109). 

Estos autores extienden el análisis genético de rasgos que va 

rían en forma continua, de los cruces entre dos líneas consan 

guíneas a cruces entre varias líneas consanguíneas. 

En la presente Tesis no se realizó ningún esfuerzo para con~ 

tatar el grado de consanguinidad de las cepas utilizadas, p~ 

ro dadas las diferencias marcadas en la capacidad para exca- 

var de las larvas de las cepas Oregon R-C, :ta.xJ.., yellow y ve~ 

:tJ._gJ._a.l (véase en el capítulo de Resultados la sección (9);pa 

reció razonable la aplicación del método biométrico señalado 

en el párrafo anterior. Este se funda en ~l análisis de los 
, 2 

promedios, las varianzas y las covarianzas' del rasgo en es- 

tudio, calculadas a partir de las generaciones Fl y de las 

cepas parentales. 

La varianza de cada una de las F1, obtenidas al cruzar cada una de las 

cepas parentales con las restantes, se computó a partir de los promedios 

2 El grado de semejanza entre generaciones o entre grupos de una genera 
ción, puede expresarse como un componente de la varianza que estime la 
cantidad de variación que es común a los miembros de esas generaciones 
o grupos, por ejemplo, entre padres e hijos. Este parámetro se denomi 
na covarianza y como es una fracción de la varianza fenotípicatotal, es 
tá constituida por un componente genético y por uno ambiental (para de~ 
talles véase la referencia (116) . 
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de larvas teñidas de cada uno de los cruces recíprocos. Esta 

varianza se denomina (Vr). La covarianza (Wr), se computó a 

partir de los promedios de larvas teñidas de las líneas pare~ 

tales (ubicados en la diagonal de la Tabla 22) y de los pro 

medios reciprocosponderados de las F,. Además, se estimó la 

varianza total de todas la Fl, (VOLl), y también la varianza 

de los padres, (VOLO) (para mayores detalles estadísticos con 

súltense las referencias (110), (111), (112) Y (113)). 

Otras características del procedimiento de Hayman (111) para 

el análisis de la varianza de tablas dialélicas, se propor 

cionan en la sección (9.3) del capítulo de Resultados. Esto 

se consideró necesario para una mejor comprensión de nuestros 

hallazgos. 

13. CRUZAMIENTOS ENTRE LAS CEPAS VESTIGIAL (NO EXCAVAVORA) y 

OREGON R-C (EXCAVADORA). 

Se analizó genéticamente la fotoconducta larval porque se en 

contró que las condiciones de iluminación modificaban la mi- 

crodistribución de las larvas de ambas cepas en el medio nu 

tritivo (véase la sección (3) del capítulo de Resultados). 

El estudio genético de la frecuencia de cambios de dirección, 

se basa en los resultados del proceso selectivo para no exea 
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va~. Uno de sus efectos fue introducir cambios en la forma 

en que reptan las larvas no excavado~a~ (véase la subsección 

(7.3) del capítulo de Resultados). 

La disección genética de esas dos conductas, se basa en la 

obtención de las generaciones Fl, F2 Y en los retrocruces de 

la Fl con cada uno de los padres (las cepas ve~t~g~a¿ y Or~ 

gón R-C). Los datos se registraron de acuerdo con el proce 

dimiento detallado en la sección (10) del presente Capítulo. 

La fotoconducta larval se estimó como el procentaje de des 

plazamiento total de cada larva, efectuado hacia la luz (véa 

se.1a sección (10) del presente Capítulo para detalles). La 

frecuencia de cambios de dirección se obtuvo contando el nú 

mero de veces que, en un tiempo de tres minutos, cambiaban 

de dirección las larvas de las cepas parentales, de la Fl, 

de la F2 y de los retrocruces. 

Una vez obtenidos los datos, se estimaron los componentes am 

biental y genético, subdividiendo éste último en componen - 

tes aditivo, dominante y epistático, según el método descri 

to por Mather (113). Utilizando los promedios de las cepas 

parentales, de las Fl de las FZ y de los retrocruces, se es 

timó también el número de "factores efectivos" que segregan 

y que resumen la mayor parte de la varianza genética (113, 

114) • 



RESULTADOS 

l. EXPERIMENTOS CON CUATRO TIPOS DE MEDIO DE CULTIVO. A, ~~. 

C y V 

Después de 108 horas de desarrollo, el 100 por ciento de las 

larvas criadas en tubos con medio sin carb6n, presentan el 

tracto digestivo transparente. En los tubos denominados B, y 

en los de tipo V, todas las larvas tienen carb6n en el tracto di 

gestivo. En los tubos C, alrededor de un 85 por ciento de 

las larvas han ingeri~o medio con carb6n y el 15 por ciento 

restante exhibe el tracto digestivo sin vestigios de ese pr~ 

ducto (véase la Figura 1). 

2. EFECTO DEL TIEMPO SOBRE LAS CONDUCTA EXCAVATORIAS DE LAS 

LARVAS DE VROSOPHILA 

La Tabla 1 y la Figura 2, resumen el efecto de la edad sobre 

la excavaci6n del sustrato por las larvas Oregon R-C de R me 

lanoga~te~. A las 60 horas de desarrollo un 7,6 por ciento 

de la poblaci6n dispersa a la parte inferior del medio de cul 

tivo. Durante el desarrollo posterior, las larvas penetran 



TABLA 1 

LA CONDUCTA EXCAVATORIA LARVAL DE LA CEPA OREGON R-C DE D. melanogastera 

Tiempo de desarrollo (horas) 

60 72 84 96 108 120 

Larvas sin teñir 235 340 205 30 17 10 

Larvas teñidas 25 85 216 376 457 429 

Porcentaje de 7.58 21. 2 S 53.11 91. 78 96.78 98.82 
larvas teñidas 

Varianza de larvas 7.37 2.22 6.13 0.89 0.21 0.12 
teñidas 

aLa conducta excavatoria de las larvas en el medio de cultivo se midi6 pa 
ra difererites intervalos de tiempo. 

/ 
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hasta las zonas m~s profundas del sus trato con una rapidez va 

riable, dependiendo del tiempo que permanecen en el medio de 

cultivo. Alrededor de un 8 por ciento de las larvas no ingi~ 

ren medio con carb6n durante todo el período larval (60 a 120 

horas). 

La Figura 2 y la Tabla 2 muestran el efecto del tiempo sobre 

la conducta excavatoria de las larvas de la cepa "La Serena" 

de V. pavani. A las 60 horas de desarrollo el 100 por ciento 

de las larvas presentan los tractos digestivos Sln carb6n. A 

las 72 horas de sembrados los huevos, un 0,01 por ciento de 

las larvas emergidas de ellos han llegado a la zona con car - 

b6n. Este porcentaje se incrementa en funci6n del tiempo has 

ta alcanzar a un 100 por ciento a las 168 horas de edad. 

La Tabla 3 y la Figura 2 muestran que durante las primeras 96 

horas de desarrollo, las larvas de la cepa "Tainhas" de V. ga~ 

cha permanecen en las capas superiores del sustrato. A mayo 

res tiempos de desarrollo, excavan el medio de cultivo hasta 

alcanzar la zona con carb6n. A las 192 horas, un 91 por Clen 

to de las larvas han injerido medio con carbón. 



TABLA 2 

LA CONDUCTA EXCAVATORIA LARVAL DE LA CEPA "LA SERENA" DE D.pavania 

Tiemoo de desarrollo (horas) 

60 72 84 96 108 120 132 144 156 168 180 192 

Larvas sin 184 247 385 355 152 79 71 50 9 
teñir 

Larvas - 3 6 95 146 264 355 290 411 396 330 359 
teñidas 

Porcentaje de - 0.01 1.8 18.80 48.15 74,78 87,42 86,42 97.53 100,00 100,00 100,00 
larvas teñidas 
Varianza de - 2.39 3.95 2.22 4.95 6.82 3 .. 22 2.01 0.28 "'1 

larvas teñidas 

,. ,," " 
----~------------------------------~-------------------------- ~~ __ ~~~----~~_r~,~~~ __ ~~ 

~ conducta excavatoria de las larvas en el medio de cultivo se midió para diferentes intervalos de t~em - ~ 
po. 
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TABLA 3 

LA CONDUCTA EXCAVATORIA LARVAL DE LA CEPA "TAINHAS", DE 
a ~.gaucha. 

Tiemoo de desarrollo (horas) 

60 72 84 96 108 120 132 144 156 168 180 197 

Larvas 366 380 377 336 376 292 2')1) 79 76 23 22 25 
s ín teñir 
Larvas - - - - 15 46 102 242 212 292 176 253 
teñidas 
Porcentaj e de - - - - 5.52 13.20 35.03 75.37 75.12 89.83 89.11 91. 00 
larvas teñidas 
Varianza de - - - - 1.31 4.62 7.60 3.92 9.74 1. 74 1.63 1.23 
larvas teñidas 

'1...a conducta excavatoria de las larvas en el medio de cultivo se midió nara diferentes :intervalos de tiem 
po. 

47 
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3. CONDICIONES DE ILUMINACION 

La Tabla 4 resume el efecto del tiempo y el efecto de la con 

dici6n luz/oscuridad sobre la distribuci6n de las larvas Ore 

gon R-C de V. melanoga~~e~ en el medio de cultivo. En la os 

curidad y después de las 72 horas de desarrollo, las larvas 

excavan en mayor proporci6n que con una iluminaci6n constan- 

te. El análisis estadístico (prueba de X2) de los dos gru - 

pos de larvas, indica que las diferencias en actividad exca- 

vatoria son significativas (84 a 120 horas de edad). 

La Tabla 5 muestra los efectos del tiempo y de las condicio-- 

nes de iluminaci6n sobre la distribuci6n en el sus trato de , 

las larvas de la mutante ve~~igial de V. melanoga~~e~. Las 

larvas criadas en la oscuridad penetran hasta la zona conca~ 

b6n en una proporci6n sustancialmente mayor que cuando se de 

sarrollan con una luz permanente. 

4. ORIENTACION CON RESPECTO A LA GRAVEDAD 

La Tabla 6 ilustra el efecto de la orientaci6n con respecto a 

la gravedad sobre la distribuci6n en el medio de cultivo de 

las larvas Oregon R-C de V. melanoga~~e~. Con excepci6n de 

las larvas de 60 y de 84 horas de edad, hay marcadas diferen 



TABLA 4 

EFECTOS DEL TIEMPO Y DE LAS CONDICIONES DE ILUMINACION SOBRE LA CONDUCTA 

EXCAVATORIA DE LAS LARVAS OREGON R-C DE D. melanogaster 

Tiempo de desarrollo (horas) 

60 72 84 96 108 120 

I1urninaci6n 
Larvas sin teñir 340 310 241 61 66 48 
Larvas teñidas 5 77 107 320 274 270 
Porcentaje de 1.75 22.01 30.97 "83.75 71. 02 83.48 
larvas teñidas 
Varianza de larvas 0~30 7.89 6. 7 O 1. 06 17.91 1. 61 
teñidas 
Oscuridad 
Larvas sin teñir 415 366 231 73 33 19 
Larvas teñidas 3 73 198 397 419 455 
Porcentaje de 0.73 15.55 46.37 "84.32 92.58 95.58 
larvas teñidas 
Varianza de larvas .0.03 1. 62 5.66 1. 00 0.17 0.14 
teñidas 
Prueba de X2 (df=l) 1. 24 0.04 26.54 8.04 29.80 46.60 

p>0.05 p>0.05 p<0.05 p<0.05 p<0.05 p<0.05 
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TABLA 5 

EFECTOS DEL TIEMPO Y DE LAS CONDICIONES DE ILUMINACION SOBRE LA CONDUCTA 

EXCAVATORIA DE LAS LARVAS VESTIGIAL DE D. melanOgaster. 

Tiempo de desarrollo (horas) 

60 72 84 96 108 120 

Iluminaci6n 

Larvas sin teñir 494 495 427 485 490 321 
Larvas teñidas - 7 17 17 24 116 
Porcentaje de - 1. 25 4.68 3.41 4.98 25.37 
larvas teñidas 
Varianza de larvas - 0.31 1. 64 1. 76 0.71 6. 71 
teñidas 
Oscuridad 
Larvas sin teñir 212 184 120 29 7 19 
Larvas teñidas 1 27 59 143 157 92 
Porcentaje de 0.81 13.93 68.64 85. 74 96.32 83.67 
larvas teñidas 
Varianza de larvas 0.03 3.06 4.10 2.20 0.28 2.10 
teñidas 
Prueba de X2 (df=l) - 0.6 22.10 45.14 96.48 2.54 

p<0.05 p<O.05 p<0.05 p<0.05 p>0.05 

so 



TABLA 6 

EFECTOS DEL TIEMPO Y DE LA GRAVEDAD SOBRE LA CONDUCTA EXCAVATORIA DE LAS 

LARVAS DE LA CEPA OREGON R-C DE D. melanogaster 

Tiempo de desarrollo (horas) 

60 72 84 96 108 120 

Tubos "boca arriba" 

Larvas sin teñir 340 310 241 61 66 48 
Larvas teñidas 5 "77 107 320 274 270 
Porcentaje de 1.75 22.01 30.97 "83.75 71. 02 83.48 
larvas teñidas 
Varianza de larvas 0.30 7.89 6.70 1. 06 17.91 1. 61 
teñidas 

Tubos "boca abajo" 

Larvas sin teñir 288 194 287 50 6 6 
Larvas teñidas 13 110 128 187 52 52 
Porcentaje de 3.28 32.39 30.95 81.20 93.42 90.27 
larvas teñidas 
Varianza de larvas 0.41 4.82 3.66 . 5.62 1. 21 1.99 
teñidas 
Prueba de X2 (df=l) 2.04 5.46 0.44 23.60 148.40 137.60 

p>0.05 p<0.05 p>0.05 p<0.05 p<O.OS p<0.05 
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cias en la excavaci6n del sus trato entre las larvas criadas 

en los tubos "boca arriba" y aquellas criadas en los ·,tubos 

"boca abajo". El análisis estadístico de estas diferencias 

{prueba de x2), indica que ellas son significativas. 

5. DENSIDAD LARVAL 

La Tabla 7 muestra el efecto de la densidad de larvas sobre 

la conducta excavatoria,medida a las 108 horas de edad. Un 

aumento en la densidad poblaciona1 incrementa la proporci6n 

de larvas teñidas. Sin embargo, a pesar del aumento en el 

número de larvas, una fracci6n de la pob1aci6n siempre per 

manece en la superficie. 

La Tabla 7 también muestra cuando hay una larva por tubo. A 

proximadamente el 50 por ciento de las larvas excavan hasta 

alcanzar el medio nutritivo con carb6n; el otro 50 po~ cien 

to permanece en las capas superficiales del sustrato. 

6. SELECCION PARA EXCAVAR Y PARA NO EXCAVAR 

6.1. SELECCION PARA NO EXCAVAR 

La Tabla 8 muestra los promedios y las varianzas de larvas 



TABLA 7 . 

EFECTO DE LA DENSIDAD DE PREADULTOS SOBRE LA CONDUCTA EXCAVATORIA DE LAS LARVAS 
a OREGON R-c DE D. rne1onogaster. 

Núnero de huevos Larvas sin Larvas teñidas Porcentaje de Varianza de 
teñir larvas teñidas larvas teñí 

das 

1 7 8 53.33 

10 67 53 46.11 30.84 

20 77 159 68.45 3.28 

30 66 274 71.02 17.91 

40 19 452 95.97 0.83 

50 59 545 89.60 2.85 

60 75 618 88.82 1.19 

~s larvas anotadas habían pennanecido en el medí,o de cultivo por 108 horas. 

.53 
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TABLA 8 

SELECCION PARA BAJA CONDUCTA EXCAVATORIA DE LAS LARVAS 

DE ~.me1anogaster. a 

Generación Larvas sin Larvas Porcentaje de Varianza de 
teñir teñidas larvas teñidas larvas teñidas 

Padres 17 457 96.32 0.20 
1 46 423 90.54 0.51 
2 139 377 73.60 2.32 
3 124 326 70.20 2.93 
4 270 281 50.41 4.53 
5 217 254 57.79 5.72 
6 281 191 42.29 10.41 
7 102 389 75.64 2.25 
8 140 362 73.14 2.58 
9 205 268 56.17 3.98 

10 108 323 75.23 4.04 
11 242 249 51.88 3.23 
12 213 294 58.32 2.87 
13 274 126 38.59 8.64 
14 282 192 38.54 3.44 
15 172 103 44.33 7.95 
16 324 207 39.75 2.58 
17 194 254 56.96 4.54 
18 115 168 50.03 5.94 
19 276 186 40.24 4.89 
20 314 192 37.61 2.85 
21 282 201 41.59 0.95 

~ larvas anotadas habían permanecí.do en el medio de cultivo por 
108 horas. 
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teñidas, estimadas al seleccionar para no excavar. El progr~ 

so de este proceso esta representado gráficamente en la Figu 

ra 3. A las 108 horas de desarroll~un 96 por ciento de las 

larvas de la poblaci6n original no seleccionada se tiñen con 

carb6n. Después de 21 generaciones de selecci6n,un 41 por c í en 

to de las larvas presentan carb6n en el tracto digestivo. 

Durante las primeras 6 generaciones la selecci6n es más efec 

tiva que en las siguientes, llegando al 42 por ciento en la 

sexta. La séptima mostr6 un porcentaje de 75 por ciento. En 

las siguientes 6 generaciones ese porcentaje disminuye hasta 

alcanzar un 38 por ciento en la generaci6n F13. Las 7 gener~ 

ciones siguientes no muestran mayor progreso y .La .. selecti6n 

tiende a estabilizarse. 

Durante las primeras 6 generaciones las varianzas aumentan des 

de 0,20 (poblaci6n original no seleccionada) a 10,41 (F6). En 

las siguientes 15, fluctúan entre 8J64 (F13) y 0~95 (F21). 

La Tabla 9 y la Figura 3 (generaciones F23 a F62) muestran~s 

resultados del relajamiento de la selecci6n. Este resulta en 

una pérdida de las diferencias alcanzadas previamente. La con 

vergencia con la poblaci6n original no seleccionada no es to 

tal y entre las generaciones F47 y F62 el porcentaje de lar - 

vas teñidas fluctúa entre un 80 a u 85 por ciento. 
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Figura 3: El progreso de la selección para no excavar (cfrcu 

los negros). Los porcentajes de larvas teñidas en 

la población base se muestran con circulos sin lle 

nar. 
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TABLA 9 

RELAJAMIENTO DE LA SELECCION PARA BAJA CONDUCTA EXCAVA . 
a TORIA DE LAS LARVAS DE ~.me1anogaster. 

Generación Larvas sin Larvas Porcentaje de Varianza de 
teñir teñidas larvas teñidas larvas teñí 

das 

23 282 201 41.59 0.95 
26 175 269 58.99 5.03 
29 233 224 48.93 0.85 
32 170 321 65.38 2.53 
35 128 285 71.13 4.18 
38 52 344 87.92 l.43 
41 70 255 77 .81 l.18 
44 163 281 64.66 9.39 
47 41 253 88.45 l.89 
50 91 264 74.41 4.84 
53 99 288 75.23 4.35 
56 43 330 87.78 3.12 
59 75 311 78.23 6.26 

62 55 293 83.75 1.03 

~s larvas anotadas habían pennanecido en el medio de cultivo por 
108 horas. 
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La Tabla 10 compara los porcentajes de larvas teñidas antes y 

después del relaj amiento de la selecci6n, con respecto a la p~ 

blaci6n original no seleccionada. Se observa que las diferen 

cias alcanzadas previamente tienden a perderse. Las diferen 

cias entre la poblaci6n seleccionada y la poblaci6n original 

disminuyen a la mitad una vez que el proceso selectivo se re 

laja. 

La Figura 4 muestra la respuesta a la selecci6n para no exca 

var, medida por el porcentaje de larvas teñidas a lo largo de 

20 generaciones, versus el diferencial de selecci6n acumulado, 

es decir, la diferencia entre el promedio poblacional y el_pr~ 

medio de los individuos seleccionados como progenitores, .tal 

como lo recomienda Falconer (116). Este gráfico permite de - 

terminar la llamada heredabilidad realizada, computada como la 

raz6n promedio de la respuesta a la selecci6n en una serie de 

generaciones. La pendiente de regresi6n es igual a 0,2020 _-y 

su error tipo es igual .a ± 0.093. La heredabilidad realizada 

(h2) para la línea de baja conducta excavatoria es aproxima - 

damente de un 20 por ciento. 

6.2. SELECCION PARA EXCAVAR 

La Tabla 11 y la Figura 5 muestran los resultados de la selec 
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TABLA 10 

COMPARACION DE LOS PORCENTAJES DE LARVAS TENIDAS ANTES Y 
DESPUES DEL RELAJAMIENTO DE LA SELECCION, EN LA LINEA SE 
LECCIONADA PARA BAJA CONDUCTA EXCAVATORIA. 

Generación Porcentaje de Diferencia res 
larvas teñidas pecto a la po=- 

blaci6n origi- 
nal. 

Padres 96.32 
Antes de relajar 
la selección 

5 57.79 38.53 
10 75.23 21.09 
15 44.23 51.99 
20 37.61 58.71 

Promedio 53.54 42.58 
Despues de relajar 
la selección 

23 41.59 54.73 
38 87.92 8.40 
53 75.23 21.09 
62 83.75 12.57 

Promedio 72.12 24.20 



Figura 4: Respuesta a la selección para no excavar versus 

el diferencial.acumulado de selección. 
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TABLA 11 

SELECCION .PARA ALTA CONDUCTA EXCAVATORIA DE LAS LARVAS 
a DE Q.melanogaster. 

Generación Larvas sin Larvas Porcentaje de Varianza de 
teñir teñidas larvas teñidas larvas teñi 

das - 

ThJres 340 19 3.70 0,51 
1 291 126 31.73 1. 76 
2 315 66 27.16 5.33 
3 329 36 16.01 5.64 
4 376 93 20.62 1.80 
5 359 144 29.92 2.24 
6 397 86 19.73 2.45 
7 273 161 35.57 3.13 
8 365 90 19.36 3.62 
9 182 194 54.42 4.71 

10 327 64 15 .. 33 1. 78 
11 426 66 15.12 6.56 
12 310 44 13.77 2.28 
13 407 39 9.27 1.30 
14 326 54 15.13 1.43 
15 399 24 5.03 1.34 
16 345 73 15.48 2.26 
17 367 24 5.94 1.55 
18 270 162 37.50 4.42 
19 353 83 25.04 2.81 
20 345 58 15.67 4.60 
21 406 20 4.68 0.53 

~ larvas seleccionadas tenían 60 horas de edad. 
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GENERACIONES DE SELECCION 

Figura 5: El progreso de la selección para excavar (c1rcu 

los negros). Los porcentajes de larvas teñidas 

en la población base se muestran con circulos 

sin llenar. 
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ci6n para excavar. No es posible aumentar sustancialmente el 

porcentaje de larvas teñidas respecto a la poblaci6n original 

no seleccionada. La pendiente de la línea de regresi6n de la 

respuesta a la selecci6n respecto al diferencial acumulado de 

selecci6n, es igual a 0,00123, es decir, después de 25 gener~ 

ciones de selecci6n para excavar, aumenta levemente el porce~ 

taje de larvas teñidas (1 por ciento), medido a las 60 horas 

de desarrollo. 

En la Figura 6 se comparan las larvas de la poblaci6n origi 

nal no seleccionada, con las larvas de las líneas selecciona 

das, estableciendo la proporci6n de larvas teñidas en las ge 

neraciones F12 y F20. La línea excavado~a no se diferencia de 

la poblaci6n original. En la línea no excavado~a la propor - 

ci6nde larvas teñidas con carb6n es sustancialmente menor que 

en la poblaci6n base, indicando que la selecci6n para no exc~ 

va~ fue exitosa ya en la F12 hasta la FZO y que la selecci6n 

para excava~ no tiene respuesta. Esta última impresi6n no es 

totalmente correcta como se mostrará en las dos secciones si- 

guientes. 
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7. CONDUCTA DE LAS LARVAS SELECCIONADAS PARA EXCAVAR Y PARA 

NO EXCAVAR 

7.1. ACTIVIDAD LOCOMOTORA 

En la Tabla 12 se compara la actividad locomotora de las lar 

vas de la población original no seleccionada con respecto a 

la de las larvas de las líneas ~xcavado~a y no ~xcavado~~ Las 

larvas ~xCa.v_ª-.d9)l-a.ó tienen una movilidad mayor 'que las de la 

población base (controles) y que las de la línea no ~xcavado 

~a. Las larvas de esta 6ltima exhiben una actividad 10comoto 

ra menor que las de la .poblaci6n original (véase también la Fi 
gura 7). La selección para ~XQava~ y para no ~xcava~ modifi 

ca la actividad locomotora larval. 

7.2. ORIENTACION CON RESPECTO A LA LUZ 

La Tabla 13 muestra los porcentajes de reptación de las lar - 

vas de las líneas seleccionadas y de la pob1aci6n base, en el 

agar de la zona cercana al foco de luz y en iquella zona más 

alejada. Entre un 70 a un 75 por ciento de la reptaci6n to- 

tal se realiza en el agar de la zona alejada del foco de luz. 

La selecci6n aplicada durante 20 generaciones no modificó la 

fotoconducta de las larvas de las líneas seleccionadas. 



TABLA 12 

ACTIVIDAD LOCOMOTORA DE LAS LARVAS DE LA POBLACION ORIGINAL y DE LA F20 
DE LAS LINEAS DE ALTA Y BAJA CONDUCTA EXCAVATORIAa 

Generación Número de Larvas Promedio de Varianza de Test de "t" Grados de 
probadas la actividBd la activi- respecto a libertad 

locomotora dad locomo- la población 
(cm) tora original 

Población 47 3.93 l. 97 
original 

Línea de alta 
excavación (F20) 47 4.85 l. 96 3.311* 92 

Línea de baj a 
excavación(F20) 50 3.20 l. 38 2.811'''' 95 

a Las larvas probadas tenían 108 horas de edad. 

bSe registró el desplazamiento de cada larva durante 3 minutos 

* p< 0.001 

68 
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Figura ,7: Patrones de reptaci6n sobre una placa de vidrio 

con agar: (a) cepa Oreg6n R-c, (b) cepa vesti - 

g í.a L, (c) y _(d) hibridos entre esas cepas, (e) 

larvas de la línea excavadora, (f) larvas de 

la línea no excavadora. 
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TABLA 29 

PROMEDIOS Y VARIANZAS DEL NUMERO DE CAMBIOS DE DIRECCION DE LAS LARVAS DE 
LAS CEPAS VESTIGIAL y OREGON R-c,DE LA Fl,DE LA F2 Y DE LOS 

RETROCRUCESa 

Cruzamiento Número de larvas Promedio de cambios Varianza de el número 
probadas de dirección de cambios de direc - 

(escala loglCl) ción (escala loglO) 

Cepas Parentales: 
a) vestigial 30 0.590 0.111 
b) Oregon R-e 39 0.778 ').055 

Híbridos "i 67 0.700 0.029 
Hibridos F2 65 0.778 0.307 
Retrocruce 
vestigial 70 0.705 0.307 

Retrocruce 
Oregon R-c 69 0.679 0.026 

~s larvas anotadas se observaron durante 3 minutos. 
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TABLA 30 

ANALISIS BIOHETRICO DEL NUMERO DE CA"MBIOS DE DIRECCION DE LAS 

LARVAS DE ·~.inelanogas·ter 

1 Componentes de Variación Válor (escala 10g10) 
Vp. +Vp2 +VF 

1) Ambiental V = 1 1 0.065 
E 3 

2) Genético 

v e) D = 1 
VA 2" 

0.242 

a) Dominante 0.000 

b) Aditivo 0.281 

0.0144 

11 Heredabi1idades 

a) En sentido amplio VG = . VG 
Vp VG + VE 
h2 = VA 

Vp 

K 
=[i (Pl - I'2) J2 

2 VA 

0.7883 

b) En sentido 
limitado 

0.9334 

111 Número de factores 
efectivos 0.01672 

antilog K 1.036 
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Figura 21: Distribución de frecuencias del número de cambios 

de dirección durante la reptación larval, en las 

cepas vestigial.y Oregón R-c (parentales), en la 

Fl y en los retrocruces. 



118 

PARENTALES 
30 CEPA VESTIGIAL 30 CEPA OREGON R- e 

20 20 

10 

2 3 4 5 6 1 234 5 678 9 ~ 

lJJ 
-;) 
<t 
1- 
Z 
lJJ 
U 
o:: 
o 
a.. 

20 

123456789 

FI x VESTIGIAL FI x OREGON R-c 

23456789 I 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

NUMERO DE CAMBIOS DE DIRECCION 



119 

con el análisis biométrico (Tabla 30), indicando nuevamente que 

un par de genes mayores controlan esa conducta. 

10.2 GENETICA DE LA FOTOCONDUCTA LARVAL 

La Figura 22 expresa gráficamente la fotoconducta de las larvas 

Oregon R-C y ve~t~g~al (parentales) de la F1 y de los retrocru 

ces correspondientes (véase también la Tabla 28). -Las larvas 

ve~t~g~al se desplazan por zonas cercanas al foco de lu~ en ma~ _ 

yor proporción que las Oregon R-C. Las larvas F1 se .comp o r t an 

como sus padres Oregon R-C. El retrocruce Fl x Oregon R-C, ori 

gina una distribución similar a la obtenida al estudiar la foto 

conducta de- las larvas Oregon R-C. El retrocruce Fl x ve~xi 

g~al, origina una descendencia con una fotoconducta similar a la 

de las larvas ve~xig~ai. 

La varianza causada por la segregación de gene s con efectos do 

minantes, resultó ser sustancialmente mayor que la aditiva (VD 

es igual a 0,195; VA es igual a 0,000). La razón VD/VA es igual 

a 2,22 (véase la Tabla 30 para las ecuaciones correspondientes). 

La heredabilidad en sentido amplio tiene un valor de 0,1034 y ~ 

que11a en sentido limitado (h2) es igual a cero. El número de 

factores efectivos (k) que controlan la fotoconducta de las lar 

vas de V. me.r.an o o a s cer: es igual a 1 (en el hecho es igual a .0.,9449), 

o sea, una pareja de genes mayores con efectos dominantes. 
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Figura 22: Distribución de frecuencias de larvas versus el 

porcentaje de reptación sobre la zona ilumina - 

da de una placa con agar. Se muestran las ce - 

pas 'vestigial y Oreg6n R-c (parentales), la Fl 

y los retrocruces correspondientes. 
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DISCUSION 

l. EXPERIMENTOS CON CUATRO TIPOS DE MEDIO DE CULTIVO. A, B, 

C y V 

El método empleado en la presente Tesis para estudiar la co~ 

ducta excavatoria, basado en adicionar carb6n al medio de cul 

tivo (tubos C), ha permitido distinguir las larvas que se a 

limentan en la regi6n superior del medio (alimento sin car - 

b6n) de aquellas que lo hacen en la regi6n inferior del sus 

trato ~edio con carb6n), o sea, permiten_ distinguir las lar 

vas no eXQavado~a~ de aquellas eXQauado~a~ (véase. la-Figura 

1) • 

2. DIFERENCIAS INTERESPECIFICAS EN CAPACIDAD PARA EXCAVAR 

Las Tablas 1, 2 Y 3 Y la Figura 2, indican que las conductas 

excavatorias de las larvas de V. me_lanD9a~.te.~, de V. pav.an.-i.. y 

de V. gauQha, son sustancialmente diferentes cuando se co~p~ 

ran a la misma edad medida en horas y a La misma dens i dád; Por 

otra parte, también es evidente que, independiente de la es-_ 

pecie, la capacidad para excavar depende de la edad larvaL Es 
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tos hallazgos sugieren que cada una de esas especies de v~o 
~oph~la tiene una forma característica de distribuirse en el 

sustrato y que la tasa de penetraci6n en el medio de cultivo 

depende del desarrollo larval. 

En las larvas de V~ohophiia la capacidad para penetrar hacia 

las capas profundas del sus trato , probablemente depende de la 

tasa individual de ingesti6n de comida, de la actividad loco 

motora de cada larva y de una tendencia a agruparse o a exca 

var individualmente (véase la secci6n (4) de la Introducci6n). 

Las larvas de V. meianogah~e~ tienden a agruparse (119), pe~._ 

ro las de V. pavan~ y de V. gaueha, parecen construir indivi 

dua1mente galerías en el medio nutritivo. En cultivos de 

laboratorio, se observá que las larvas de V. meiano9ah~nson 

más activas para ingerir comida comparadas con las de V. pa 

vani y de V. gaueha. 

Las diferencias en capacidad para excavar que muestran : -las 

larvas de las especies gemelas. V. pavan~ y V. gaucha son aná 

logas a las encontradas por Moore (120) y por Barker (98) en 

tre las larvas de V. mefanogah~en y de V. himufanh. Estos au 

tores señalan que las larvas de V. mefanoga~te~, se distribu 

yen en los bordes del medio de cu1 tivo, mientras las de V. ~~ 

mulan~ se congregan en la regí6n central. 
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El consumo de alimento esta maximizado en la etapa larval y 

dada la movilidad comparativamente baja con respecto ala del 

adulto, la larva requiere que la comida este concentrada ;en· 

un espacio relativamente pequefio (96) (99). La utilizati6n 

6ptima del espacio para evitar competir por comida, es prob~ 

blemente uno de los principales problemas que deben resolver 

las larvas de la misma y de otras especies de Vño~ophila que 

coexisten en los mismos lugares de crianza. Mayr (121) Dob~ 

hansky (122) y Stebbins (123), argumentan que la. selet¿i6n 

del habitat apropiado es la base para la coexistencia .. entre 

especies que exhiben requerimientos nutritivos similares .. Las 

diferencias en la distribuci6n de grupos de larvas enel sus 

trato, pueden ser de importancia para comprender_la coexis - 

tencia entre las especies de Vho~ophila que utilizan los mis 

mos sus tratos como lugares de crianza. 

Es de interes obtener informaci6n sobre la profundidad a que 

se alimentan las larvas de diferentes especies de Vho~ophil~ 

sobre sus actividades locomotoras, sus tasas de ingesti6n de 

comida y ~U5 capacidades dispersivas. Estos estudios.podri~n 

ayudar a precisar el rol de la coriducta de las larvas en la 

ecología de Vho~ophila. 

Por otra parte, también para precisar más las diferencias en 

tre las conductas excavatorias de las larvas de las tres es- 
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pecies estudiadas en la presente Tesis, sería interesante con 

siderar el porcentaje de larvas teñidas en relaci6n con cada 

uno de los estados del desarrollo larval. Como entre V. me{a 

noga~ten y V. pavani y V. gauQha, hay diferencias en la dura 

ci6n de la etapa de larva, resultados diferentes podrían obt~ 

nerse al considerar el porcentaje de larvas teñidas en rela - 

ci6n con cada estado del desarrollo larval. 

3. CONDICIONES DE ILUMINACION 

Los resultados resumidos en las Tablas 4 y 5, indican que la 

conducta excavatoria de V. me{anoga~ten aumenta si las larvas 

se crían en ausencia de luz y disminuye si éstas se desarro - 

llan en presencia de este factor. 

La proporcion de larvas teñidas mide indirectamente la capac~ 

dad dispersiva de las larvas en el medio de ctiltivo. Es de in 

terés discutir los presentes resultados en relaci6n con el e 

fecto de la luz sobre la dispersi6n de los adultos de V. me{a 

n09a~~e~. Las moscas de varias cepas de esa especie, incre - 

mentan la tasa de dispersi6n por efecto de la luz (124). Las 

diferencias entre estos y nuestros hallazgos, sugieren que los 

genes responsables de la capacidad dispersi~a de las larvas no 

son, necesariamente, los mismos que controlan la capacidadili~ 



126 

persiva de los adultos. Desafortunadamente, no hay informa 

ción que indique si larvas y adultos con el mismo genotipo , 

exhiben diferentes fotoconductas. Estudios de ésta naturale 

za, podrían ser de interés para comprender la metamorfosis. 

La conducta excavatoria de las larvas ve~t~g~al es más afec 

tada por las condiciones de iluminación que la de las Ore 

gon ,R-C. Por otra parte, las diferencias entre las conduc - 

tas excavatorias de las cepas Oregon R-C y ve~t~g~al, son ma 

yores con iluminación constante (Tablas 4 y 5). En otras p~ 

labras, el efecto relativo del genotipo varía con el ambien 

te y el efecto relativo del ambiente varía con el genotipo.E~ 

te es un ejemplo de una interacción genotipo-ambiente, compa 

rabIe con la obtenida por Thoday"(135) cuando estudió el nú 

mero de cerdas en los adul tos de V. melano ga~teft, criados a 2 O 

Y a 25°C. 

4. ORIENTACION CON RESPECTO A LA GRAVEDAD 

Los resultados de la Tabla ti indican que la orientación con 

respecto a la gravedad, modifica la excavación del . sus trato 

por las larvas de V. melano9a~teft. 

En los adultos de Vfto~oph~la la geotaxis es uno de los com - 
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portamientos mejor estudiados genéticamente (revisi6n en (74). 

La orientaci6n a favor o en contra de la gravedad es una pro 

piedad del genotipo individual y esta controlada poligenética 

mente (70). En este momento desconocemos en gran parte la ge 

nética de la geotaxis en las larvas de V~o~oph~la. 

En el futuro, deberían describirse y analizar genéticamente con 

ductas tales como la actividad locomotora y la dispersi6n de 

las larvas de diferentes cepas de V. me.laYLoga~.te.~, al desplaza! 

se a favor o en contra de la gravedad. Este tipo de estudios po 

dría ayudar a comprender la relaci6n entre la orientaci6n con 

respecto a la gravedad y la excavaci6n del sustrato. 

5. DENSIDAD LARVAL 

Los resultados de la Tabla 7 parecen reflejar interacciones e~ 

tre larvas y entre las larvas y el medio en el cual se desarro 

llano Por ejemplo~ utilizaci6n de los t6neles efectuados por 

otros congéneres y/o el efecto de las excretas de estos mismos 

individuos que, pr'e sum ib.Lement e , po.drían encontrarse en las ce 

pas superficiales del sus trato (47,48,49). 

Un aumento del número de larvas podría favorecer la formaci6n 

de grupos y la excavaci6n conjunta del sustrato, incrementándo 

se la proporci6n de individuos que penetran hacia el interior 
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de él. Este último hecho, se revela por el incremento de lar 

vas teñidas con el aumento de la densidad (Tabla 7). Las lar 

vas de diferentes cepas de V. melano9a~te~, tienden a despla 

zarse hacia otras de su mlsma cepa cuando se les enfrenta con 

una elección entre larvas de su misma o de otras cepas (119). 

Esto sugiere que un factor de agregación esta presente cuando 

grupos de larvas de V. melano9a~te~, se crían en el mismo lu 

gar. 

6. SELECCION PARA EXCAVAR Y PARA NO EXCAVAR 

Los resultados resumidos en las Tablas 8 a 11 y en las Figu - 

ras 3 a 6, sugieren fuertemente que la conducta excavatoria es 

ta controlada poligenéticamente. Por la naturaleza de la res 

puesta a la selecci6n, nuestros hallazgos recuerdan a los de 

Mather y Harrison (125, 126) cuando seleccionaron para alto y 

para baj o número de cerdas en los adul tos de V. melano ga~teJ¡_ y 

a los resultados de la selección para geotaxis y para fotota 

xis obtenida por Dobzhansky y Spassky en los imagos de U.p~e~ 

doob~c..u.~a (.7.3> 127). Todos estos autores concluyen que los ra~ 

gos estudiados estan controlados por varias parejas de genes. 
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6.1. SELECCION PARA NO EXCAVAR 

La rápida respuesta a la selección para no eXQava~ obtenida 

en las primeras seis generaciones, suglere que se separaron 

de la poblaci6n original genes con gran efecto sobre la con 

ducta excavatoria. Como una consecuencia, las larvas perma 

necen en las capas superiores del sustrato (Tabla S y Figu 

ra 3). La generaci6n F7 mostr6 un incremento del porcenta 

je de larvas teñidas, tal vez introducido por recombinacio 

nes entre los genotipos seleccionados en la generaci6n ant~ 

rior. La caída relativamente más lenta del porcentaje .de 

larvas teñidas lograda en las generaciones siguientes (FS a 

FZ1)' podría deberse a la selecci6n de genes con efecto me 

nor sobre la capacidad para excavar y a que la presi6nde s~ 

lecci6n aplicada después de la generaci6n F8 es comparativ~ 

mente menor. 

La selecci6n debería incrementar la homocigosis de los loci 

que controlan la excavación del sustrato, es decir, la va 

rianza genética de la línea no ex~avado~a debería ser menor 

que la de la poblaci6n original no seleccionada. Estono se 

refleja en las varianzas fenotípicas (generaciones Fl a F6 ' 

Tabla 8). Es posible que tanto la varianza ambiental como m 
varianza de la interacci6n genotipo-ambiente, aumenten de 1m 
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portancia a medida que progresa la selecci6n. La cámara don 

de se efectuaron los presentes experimentos, se gradu6 a 24°C, 

pero cambios en ~ IOC ocurrían con cierta frecuencia. Varia 

ciones en la temperatura de la cámara podrían influir sobre 

la varianza de la proporci6n de larvas teñidas. 

Entre las generaciones F7 a FZI' las varianzas fen6t1picas 

continuan siendo mayores que la de la poblaci6n original no 

seleccionada, pero a diferencia de las obtenidas inicialmen 

te (FI a F6), no se advierte alguna tendencia a que aquellas 

se incrementan con el progreso de la selecci6n. Esto sugie 

re que las variaciones ambientales no afectan en el mismo gr~ 

do a las combinaciones de genes seleccionados después de la 

generaci6n F7 (Tabla 8 y Figura 3). 

El relajamiento de la selecci6n para no exeava~, posiblemen 

te ofreci6 una oportunidad para que los adultos de esta 11 - 

nea se aparearan masivamente. As1, bien pudo ~incrementarse 

la recombinaci6n entre los loci que controlan la capacidad p~ 

ra excavar, origin~ndose riuevamente fenotipos excavadores y 

por esto aumentando la proporci6n de larvas que consumen me 

dio con carb6n (Tablas 9 y 10 Y Figura 3). 

En general, la dispersi6n de las larvas a través del ~ustra 

to, expande el espacio disponible para cada indi~iduo y pro- 
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porciona una vía para que una mayor cantidad de alimento sea 

accequible a las larvas. En otras palabras, con el ~ aumento 

de la dispersi6n larval debería disminuir la c ompet.encí.a por 

espacio y por alimento. Por estas razones, la selecci6n na 

tural podría favorecer a fenotipos excavadores. Esta hipot~ 

s is podría expl icar la tendencia, rel a ti vamente r áp ida, a au 

mentar la proporci6n de larvas teñidas con el relaj o de la se 

lecci6n, venciendo la presi6n de selecci6n en contra ejerci 

da cada dos generaciones (Figura 3, generaciones FZZ a F6Z)' 

6.2. SELECCION PARA EXCAVAR 

Varias hip6tesis g7néticas podrían explicar la casi imperceE 

tible respuesta selectiva para ~xQavah. Por ejemplo, domi - 

nancia en favor de excavar, interacciones epistáticas.7 o 

tras. 

La poblaci6n original no seleccionada (la cepa Oregon R-C) es 

~xQaVadOha (Tabla 1). Un análisis dialélico indic6 que exis 

te interacci6n de dominancia en favor de excavar (véase la 

secci6n (9) del capítulo de Resul tados) • La estimaci6n de la 

respuesta a la selecci6n, se funda en el incremento de las di 

ferencias entre generaciones a medida que progresa el proce 

so selectivo (128, 129). Los alelos .doiliinantes. detetminan 
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que el parecido fenotípico entre generaciones sucesivas tien 

da a mantenerse, en este caso el porcentaje de la . poblaci6n 

1arva1 que consume medio con carb6n. Bajo estas condiciones 

se esperaría una lenta respuesta para excavar. 

Las hembras de la cepa Oregon R-C, tienen una fecundidad ma 

yor que las de las cepas ve~~~g~al o ~ax~. Las botellas en 

las cuales se crían individuos Oregon R-C, muestran un mayor 

número de pupas comparadas con aquellas donde se crían mos - 

cas ve~~~g~al o ~ax~. Ademá~~ la observaci6n muestra que cl 

medio de cultivo horadado por las larvas Oregon R-C, aparece 

más f1uído y con una consistencia más líquida que aquel don 

de se crían las larvas ve~~~9~al o ~ax'¿, sugiriendo que unm~ 

yor número de individuos estan consumiendo el alimento conte 

nido por esas botellas. 

Es posible que las larvas de V. melano9a~te~ . se . encuentren 

permanentemente bajo una presi6n de se1ecci6n en favor de ex 

c av a r., originada por el número de larvas que ec1osionan de los .. 

huevos ovipositados por las hembras de esta especie. Así, la 

capacidad para excavar podría estar máximizada por la se1ec 

ci6n natural y en tal caso, sería dificultoso que un programa 

de se1ecci6n para excava~, incrementara la expresi6n de esta 

conducta. 



1Z3 

7. CONDUCTA DE LAS LARVAS SELECCIONADAS PARA EXCAVAR Y PARA 

NO EXCAVAR 

Uno de los resultados más notables de la selecci6n para exc.E:_ 

vañ y para ~o eXc.avañ, reside en la modificaci6n de la acti 

vidad locomotora y de la forma en que se desplazan las larvas 

seleccionadas, en especial aquéllas de la línea no exc.avado 

~a (Tablas 12 y 14). A diferencia de la cepa ve~~¡g¡al, a 

quéllas de la línea seleccionada para ~o exc.ava~ tienden a ~ 

lejarse de la luz (Tablas 13 y 28). Esto sugiere que las ca~ 

sas por las cuales las larvas excavan o no excavan son diver 

sas y probablemente depende de una diversidad de mecanismos 

conductuales y fisio16gicos. 

7.1, ACTIVIDAD LOCOMOTORA 

La. base mo r f o Ló g i.c a de la Loc omo c i ón y de la capacidad para e~ 

cavar, son los músculos de la pared del cuerpo ,de., la larva 

(130,131). Estos músculos se contraen "contra" la hemolin 

fa, actuando a manera de un esqueleto hidrostático, trasmi - 

tiendo la energía generada por un sistema muscular a otro o a 

otras partes del animal. Como un resu1 tado, la larva se tras 

lada de un lugar a otro, modifica la direcci6n de su despla 

zamiento y/o se producen los movimientos que originan la pe 

netraci6n a través del sus trato (revisi6n en la referencia 

(132) . 
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La modificaci6n de la actividad locomotora, introducida por la 

se1ecci6n para ~XQavah y para no ~XQaVah, podría ser el resul 

tado de seleccionar genotipos que controlan la contracci6n de 

los músculos de la pared del cuerpo de la larva. Es decir, la 

modificaci6n de la movilidad larval podría. ser el.resultado 

p1eiotr6pico de seleccionar genotipos cuyo sitio primario de a~ 

ci6n serían aquellos músculos que controlan el desplazarnien~o y 

la penetraci6n a través del sustrato. 

Otra hip6tesis que podría explicar los presentes hallazgos (T~ 

bla 12), proviene de los estudios bioquímicos de algunas con - 

ductas de larvas y de adultos de v. m~lanoga~t~h. .La s larvas 

de esta especie seleccionadas para alta y para b~ja tasa de a- 

1imentaci6n, exhiben modificaciones en los niveles de noradre 

nalina y de dopamina, dos sustancias de importancia en el fun 

cionamiento del Sistema Nervioso (85). Un fen6meno similar se 

ha constatado en los adultos de esa misma especie, selecciona 

dos para alta y para baja actividad locomotora (78, 133). Bien 

podría ser que la se1ecci6n para ~XQaVah y para no ~XQaVa4, ha 

ya alterado los niveles de esas mismas o de otras moléculas en 

vueltas en el funcionamiento del Sistema Nervioso, reflej~ndo 

se en diferencias en actividad locomotora de las larvas selec 

cionadas. 
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7.2. FORMA DE REPTACION 

Las diferencias en la forma de desplazarse de las larvas no 

eXQavado~a~ y de las eXQavado~a~ (Tabla 15 y Figura 8), tam 

bién podrían ser el resultado p1eiotr6pico de seleccionar g~ 

notipos que controlan la musculatura de la pared del _cuerpo 

de la larva y/o las terminaciones nerviosas que inervan esos 

músculos. 

La forma en que se desplazan las larvas de V~o~oph~la, puede 

reflejar la manera utilizada por ellas para dispersar. Pues 

to que las larvas probadas tenían una edad de 108 horas, - la 

situaci6n experimental b~jo la cual se estudi6 esa -conduct~ 

podría ser asimilable con la desplegada por las larvas de V. 

melanoga~xe~ cuando buscan un lugar para pupar. 

La actividad locomotora y los cambios de direcci6n efectua - 

dos por las larvas de V. melanoga~te~, podrían ser de impor 

tancia en la orientaci6n espacial de estos individuos-en los 

sus tratos donde se crian, influyendo en la selecci6n del Sl 

tio específico donde las larvas se alimentarán y/o en la se 

lecci6n del lugar en el cual puparán (134). 

Varios factores ambientales podrían regular el nivel de acti 

vidad locomotora y de la frecuencia de cambios de direcci6n. 

Por ejemplo, la presencia de larvas congenéricas o de larvas 
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de otras especies de V~ohophila, sustancias asociadas con pr~ 

cesos de fermentaci6n y/o desecho de las mismas larvas y res- 

puestas a la luz y a la gravedad. Sería de interés analizar 

la locomoci6n y la forma general de reptaci6n de las larvas de 

V~o~oph~la, en relaci6n con algunos estímulos específicos ta 

les como los adelantados más arriba. 

8. OTRAS DIFERENCIAS INTRODUCIDAS POR LA SELECCION PARA EXCA 

VAR y PARA NO EXCAVAR. 

Con frecuencia, la se1ecci6n direcciona1, o sea, cuando ésta 

favorece el fenotipo más extremo de una distribuci6n, encuen 

tra respuesta en rasgos que no son se1eccio~ados directament~ 

Genéticamente, este fen6meno: envuelve 1igamiento entre los ge 

nes que se seleccionan directamente y aquellos que afectan o 

tros rasgos. Los genes pueden afectar también varios caracte 

res al a¿tuar sobre procesos de desarrollo comunes para todos 

ellos (efectos p1eiotr6picos), de manera" que al seleccionar un 

rasgo, indirectamente, se afectan otros. 

La baja en la fertilidad de las hembras de la línea no eXQdva 

do~a (Tabla 16), podría explicarse por algunos de los fen6me 

nos genéticos formulados más arriba, conjuntamente con el aumen 

to de la homocigosis que suele acompañar a la se1ecci6n direc 
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cional (125, 126, 136, 137, 138). Es interesante destacar que 

la fecundidad (Tabla 18), no ha sido afectada por la selecci6n 

para e..xc.a,va.Jt y para Yl-O e.xc..a.va.~r Esto sugiere que el número de 

ovaríolos de las hembras de estas líneas no se han modificado 

sustancialmente por comp ar ací ón con los de las hembras de la po 

blaci6n base. Esta característica depende de la calidad y ca~ 

tidad de alimento s um i ri i s trado a las larvas (41, 42, 43, 44). 

Las larvas de la línea no exc.a.va.doJta., logran pupar primero y 

los imagos también emergen primero que los de la poblaci6n ba 

se o los de la línea exc.a.va.doJta. (Tabla 7 y Figura 10). La ve 

locidad de desarrollo en V. mela.noga..6.teJt,. y en V . .6"tmula.n.6, d~ 

pende entre otros factores de la tasa a la cual .. se alimentan 

las larvas (139, 140). 

Sokolowski (134) ha sefialado que la estrategia de búsqueda de 

comida en las larvas de V. mela.noga..6.teJt, envuelve una relaci6n 

entre alimentaci6n y locomoción. Estas últimas conductas de- 

penden de la misma base moifoa<sgica," o s e a j . los .e s c l e r i, tos .. ce 

falofarínge6s encargados de extender y.retraer las mandíbulas 

buea1es (23,83). 

Es posible que las larvas con una actividad locomotora b aj.a , eo 

mo las de la línea ~Q exc.a.va.doJta., ingieren comida a una tasa 

más elevada que las exc.a.va.doJta..6 o las de la poblaci6n base. Las 

mandíbulas bucales de las larvas no exc.a.va.doJta..6 podrían estar 
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comprometidas principalmente en la ingesta de comida y no en 

la traslaci6n de esas larvas a través del sustrato. Como u 

na consecuencia, las larvas no ·exQavado~a~ podrían pupar pri 

mero que las larvas de la poblaci6n base o las de la líriea ex 

Qavado~a. 

La selecci6n del sitio de pupaci6n por las larvas excavado - 

~a~ y no eXQavado~a~ (Tabla 19 y Figura· 11), ilustra también 

las relaciones entre dos conductas de las larvas de V. mela 

n09a~~en. Sokal (141) encontr6 que en esta especie, las la! 

vas que pupaban en las paredes de los tubos de crianza, per 

manecían en las capas superficiales del sus trato y que aque 

llas que pupaban en o cerca del medio nutritivo, penetraban 

en él. Es posible que algunos de los gene s que controlan la 

conducta excavatoria, controlen también la selecci6n del si~ 

tio de pupaci6n (genes pleiotr6picos). También es posíble 

que los genes que controlan ambas conductas, esten ligados y 

se hereden en bloque. 

La selecci6n genética para permanecer en las capas superio - 

res o inferiores del sustrato, ha modificado la conducta de 

apareamiento de los adultos, originando rudimentos de aisla 

miento etol6gico (Tablas 20 y 21). La restricci6n del flujo 

génico entre poblaciones, es un requisito esencial paraladi 

versificaci6n y adaptaci6n de poblaciones locales a sus am - 
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bientes específicos (121,122, 123). Nuestros resultados in 

dican que presiones selectivas actuando a nivel de las lar - 

vas, pueden afectar el cortejo de los adultos y contribuir a 

restringir el flujo génico entre poblaciones. 

9. CRUZAMIENTOS DIALELICOS 

Uno de los objetivos de la Genética Cuantitativa, es conocer 

como esta organizado el genotipo que controla los rasgos mé 

tricos. Este conocimiento es útil para saber como ese geno 

tipo podría responder a la selecci6n (natural o artificiaDy 

para comprender como podrían haber actuado los procesos evo=~ 

lutivos en la determinaci6n de la organizaci6n genética ac 

tual del rasgo en estudio (68). 

De acuerdo con Mather (67, 142, 143), la selecci6n puede ser 

clasificada en tres tipos fundamentales: estabilizante, di 

reccional y disruptiva. La selecci6n estabilizante favorece 

un fenotipQ intermedio respecto a los de los extremos de una 

distribución. La selección direccional favorece un único fe 

notipo de algunos de los extremos de la distribuci6n del ras 

go en estudio. La selecci6n disruptiva ocurre cuando dos o 

más fenotipos son los más adecuados. Mather argumenta que la 

selecci6n estabilizante al favorecer un fenotipo promedio, s~ 
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leccionará un genotipo balanceado. Los fenotipos extremos re 

sultarán como el producto del desbalance entre los alelos que 

aumentan y los que disminuyen la expresi6n del rasgo. Las ca 

racterísticas genéticas de los rasgos sometidos a ese tipo de 

selecci6n serán: ligamiento entre los genes que aumentanylos 

que disminuyen la expresi6n del rasgo y la presencia de muy po 

ca o ninguna dominancia, o si la hay debería ser en ambas di- 

recciones. Estos rasgos mostrarán una varianza aditiva alta. 

La selecci6n direccional moldea el genotipo aumentando la va- 

rianza de dominancia y restringiendo la debida a genes aditi- 

vos. Los rasgos relacionados con la adecuaci6n, tienen -este 

tipo de organizaci6n genética (144). Bajo selecci6n direcci~ 

nal, aquel gen que es favorecido se esperaría que evoluciona- 

ra hacia la dominancia. Una de las consecuencias de este fe- 

n6meno, es que el heterocigoto no se distingue del homocigoto 

dominante. 3 Si un gen hace una contribuci6n importante a la 

adecuaci6n, sería deseable que evolucionara hacia la dominan 

cia, así muchos individuos podrían exhibir un fenotipo simi - 

3Combinando técnicas electroforéticas con métodos de tinción histoquími 
cos, es posible discriminar, a nivel de proteínas (alozimas), entre homQ 
cigotos y heterocigotos. Las alozimas codificadas por genes alelos,-mue~ 
tran diferentes movilidades electroforéticas. Los heterocigotos presen 
tan dos clases de alozimas. Por comparación con las de los homocigotos, 
puede establecerse cual de esas dos alozimas corresponde a uno u otro a 
lelo (145). 
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lar. Esta idea pareciera ser central en el Teorema Fundamen 

tal de la Se1ecci6n Natural de Fisher (146), cuando plantea 

que la tasa de cambio en la adecuaci6n de una poblaci6n es pr~ 

porciona1 a su varianza genética aditiva. 

Los cruzamientos d i.a l é l i.c o s , indicaron la presencia de un sus 

tancial componente de dominancia y de un componente aditivo 

menor (Tablas 26 y 27 Y Figuras 13 a 20). Los genes dominan 

tes parecen controlar benot~po~ excavado~e~ y los genes rece 

sivos, benot~po~ no excavado~e~. 

Algunos de los 10ci que controlan la mencionadaconduct~mue~ 

tran heterosis al estado heterocigoto (Tabla 27). Esta par~ 

ce reflejarse en la conducta excavatoria de las larvas origi 

nadas al cruzar la cepa ve~t~g~al con la yellow y al cruzar 

la cepa tax~ con la yellow. En ambos casos, la capacidad de 

los híbridos para excavar el sus trato , es superior a la de las 

cepas parentales (Figuras 15 y 17). 

La organizaci6n del genotipo que controla la conducta excava 

toria de V. melanb9a~te~ como es revelado por los cruzamien 

tos dia1~licos, sugiere que este genotipo estuvo sometido a 

selecci6n direccional en favor de excavar. Las razones por 

las cuales la excavaci6n pudo ser favorecida por la se1ecci6n 

natural, se han adelantado en la secci6n (6) y en las subsec 

ciones (7.1) y (7.2) del presente Capítulo. 
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Probablemente el número de larvas, de la misma o de varias es 

pecies de V~o~ophilat coexistiendo en los mismos lugares de 

crianza, podría constituir una fuerte presi6n de selecci6n en 

favor de excavar. Alternativamente~ dependiendo de la espe - 

cie, la selecci6n podría favorecer la tendencia a permanecer 

en las capas superiores del sus trato McCoy (94) ha observado 

que las larvas de V. bU~Qhii permanecen en las capas superfi 

ciales de los frutos del tomate, caídos sobre el suelo, duran 

te todo el período larval. 

Las heredabilidades de la conducta excavatoria, varían con la 

edad larval (Tabla 27). Los gene s dominantes parecen funcio 

nar cuando las larvas son relativamente j6venes : y los genes 

que actúan aditivamente incrementan su importancia hacia el fi 

nal del período de larva. Varios estudios (16, 23, 83, -84) 

han demostrado que la tasa de alimentaci6n de las larvas de.V. 

m~lano9a~x~~ aumenta con la edad, alcanzando un máximo a las 

72 horas para luego decrecer. Esto sugiere que las necesida= 

des de espacio y de comida se modifican según la edad de las 

larvas. En otro estudio, hemos encontrado que la actividad~ 

comotora de l~s larvas de esa especie, sigue un patr6n que re 

cuerda estrechamente al de la tasa de alimentaci6n, o sea, la 

actividad locomotora también muestra un máximo a las 72 horas 

(Godoy-Herrera, Connolly y Burnet, datos no publicados). 
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Si como parece, la conducta excavatoria es el mecanismo utili 

zado por las larvas para dispersar, es fácil imaginar que ge- 

nes dominantes para excavar, actuando a una edad tal como 72 

horas, puedan incrementar la adecuación de la población, al 

permitir que una mayor cantidad de comida esté disponible pa- 

ra los individuos, precisamente cuando pareciera ser más in - 

tensa su utilización. Al final del período larval, el objeti 

vo es la búsqueda de un lugar para pupar, con la consiguiente 

p~rdida de ninter~s" en la búsqueda de comida. Esto podrfa .ex , - 

plicar porque los genes dominantes que controlan la excavaci6n 

parecen perder importancia hacia el final del período larval 

(Tabla 27). 

lO. CRUZAMIENTOS ENTRE LAS CEPAS VESTIGIAL (NO EXCAVAVORA) y 

OREGON R-C (EXCAVAVORÁ) 

En las larvas de V. melanoga~te~, un par de genes mayores con 

relaciones de dominancia y de recesividad, controlan ~us fo 

tocoriductas y otro par de alelos mayores, actuando aditivameQ 

te, controlan sus frecuencias de cambios de direcci6n al tras 

ladarse de un lugar a otro (Tablas 28, 29 Y 30 Y Figuras 21 y 

22) . 

Las condiciones de iluminación, modifican la distribución de 
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las larvas de V. mefano9a~~e~ en el sus trato (véanse las sec 

ciones (3) del Capítulo de Resultados y del presente Capítu 

lo). Esto sugiere que la fotoconducta larva1 esta envuelta 

en la distribuci6n en el sustrato de las larvas de V~o~oph~ 

la. Esta conducta podría ser de importancia cuando las lar 

vas de varios genotipos o de varias especies de V~o~ophifa , 

coexisten en los mismos lugares de crianza. 

Un problema futuro a ser investigado respecto a la fotocon - 

ducta larval, se relaciona con el efecto de la edad. No sa 

bemos si las larvas de 24, 48 o 72 horas de V. mefano9a~~e~, 

tienen una conducta similar a la de las larvas de 108 horas 

utilizadas en los presentes experimentos. Tampoco sabemos si 

el control genético de la foto conducta de las larvas j6venes 

tiene las mismas peculiaridades que la de las larvas de 108 

horas de edad. 

Las implicaciones eco16gicas de la forma de trasladarse deun 

punto a otro, en términos de mecanismo de dispersi6n,se han 

discutido en la secci6n (7.2.) del presente Capítulo. 

11. COMENTARIO FINAL 

Las comparaciones entre especies de un género y entre pobla 

ciones de una especie, respecto a una cierta forma de conduc 
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ta, pueden proporcionar informaci6n sobre el grado de diver- 

gencia evolutiva de esa conducta. Las comparaciones e nt.r.e i~ 

dividuos de una poblaci6n, tienen la ventaja de ofrecer una 

oportunidad para analizar genéticamente un comportamientn Un 

estudio genético permite precisar en que extensi6n las vari~ 

ciones individuales en conducta dependen de la 
. ,. 

segregaclon 

de genes y en que extensi6n el ambiente es responsable de e- 

sa variabilidad. Esto es básico para entender la evolucí6n 

de la conducta. 

La excavaci6n del sustrato por las larvas de V~o~oph~~a, tal 

como se ha estudiado en la presente Tesis, ha permitido est~ 

blecer comparaciones entre especies de este género, entre p~ 

blaciones de una especie y entre individuos de una poblaci6n. 

El énfasis principal se ha puesto en como la conducta excava 

toria se relacionaría con la adecuaci6n bio16gica, en térmi- 

nos de utilizaci6n del espaclo y consumo de comida por las 

larvas de V~o~ophila. Esta es la aproximaci6n funcional en 

el estudio de la conducta (147). 

Durante el desarrollo del presente estudio, lleg6 a ser cla- 

ro que la excavaci6n del sustrato podría entenderse mejor a 

nalizando otras coriductas larvales. La e1ecci6n de ~ba1es 

conductas estudiar, se facilit6 por los resultados de la se- 

1ecci6n para eXQava~ y para no eXQava~ y al examinar la acti 
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vidad excavatoria en relaci6n con ciertos factores ambienta- 

les. De alli que se describieron y disectaron genéticamente, 

la fotoconducta y la frecuencia de cambios de direcci6n efec 

tuados por las larvas de V. m~lanoga~x~~. Pensamos que es- 

tas conductas larvales, junto con la tasa de ingesti6n de cQ 

mida, la actividad locomotora y respuestas de orientaci6n a 

la presencia de larvas congenéricas o de otras especies de 

V~o~oph)'_la, entre otros factores, estan envuel tas en la pene - 

traci6n y distribuci6n en el sus trato de las larvas de este 

género. 

La respuesta a la selecci6n para excavan y para no excava~ de 
I 

las larvas de V. melanoga~xen, fue asimétrica. En la línea no 

excavadona se obtuvo una rápida respuesta, aumentando no t ab Le 

mente la proporci6n de larvas que permanecieron en las capas 

superiores del medio de cultivo. En la línea e.x.cava.do~ar .La 

respuesta selectiva fue casi imperceptible. El hecho que al 

seleccionar para excava~ y para no ~xcava~ se hayan modifica 

do otras conductas larvales, sugiere que los genes que con - 

trolan la excavaci6n del sustrato, estan ligados con ~otros 

que controlan otras conductas de las larvas~ o bien, que la 

mcd i f i cac i ón de esas otras conductas es el efecto pleiotr6pi 

co de los genes que controlan la excavaci6n. 

Cuando se modifica el ambiente en el cual se crían larvas de 

V. melanoga~~en o de V. ~imulan~~ por ejemplo al aumentar la 

concentraci6n de etanol o al disminuir la cantidad 
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de comida, se producen modificaciones en la frecuencia de y 

en las relaciones entre conductas tales como a1imentaci6n, a~ 

tividad locomotora y la frecuencia de cambios de .. direcci6n 

(148). Esto también sugiere que a nivel del fenotipo, hayal 

gún tipo de integraci6n entre las conductas larvales de esas 

especies. 

Al seleccionar para no excava~, bajó la fertilidad, se acor 

t6 el período de desarrollo huevo adulto y se generaron dif~ 

rencias a nivel del cortejo de los imagos. Estos hallazgos 

indican que presiones selectivas a nivel de las larvas, pue 

den ser de importancia para comprender el proceso eV0lutivo 

de diversificaci6n y de adaptaci6n a los ambientes Loc a Le s de 

las especies de V~o~ophiia. ,Este efecto multiplícador de la 

selecci6n, afectando directamente una fase del ciclo vital e 

indirectamente a otras, puede ser una característica común en 

insectos Holomet&bolos, ,donde la larva y el adulto estan a 

daptados para vivir en ambientes diferentes (13, 14, 24). 

El estudio gen~tico de la conducta excavatoria de las larvas 

de V. melanogaAteh, mostr6 que genes dominantes se _expresan 

precozmente (84 horas de edad) y que genes aditivos contro - 

lan la excavací6n hacia el final del período 1arval (108 ho 

ras). La proporci6n de larvas con carb6n en el tracto dige~ 

tivo, aumenta enormemente entre las 72 y las 84 horas de e- 
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dos se han encontrado sistemáticamente en otros experimentos 

(149, 150), sugiriendo la presencia de un mecanismo de con - 

trol, encargado de poner en funcionamiento ciertos genes en 

periodos especificos del desarrollo larval y de . reprimirlos 

en otras etapas. La naturaleza adaptativa de este control, 

podria encontrarse en relaci6n con las caracteristicas eco16 

gicas de los sitios donde se crian las larvas de V~o~ophilay 

en relaci6n con las necesidades de espacio y de comida de ca 

da uno de los estados del desarrollo larval. 

Lá disecci6n genética de la fotoconducta y de la frecuencia 

de cambios de direcci6n, efectuados mientras las larvas deV. 

melanoga~~e~. se desplazan de un punto a otro, reve16 un con 

trol por un par de genes principales para cada una . de esas 

conductas. Por otra parte, la tasa individual .de~_ingesti6n 

de comida de las larvas de esa especie, tiene un componente ~ 

dominancia importante (23, 78, 83, 84). Además,la actividad 

locomotora de las larvas de esa misma especie, también esta 

controlada por genes dominantes y recesivos, como es revela 

do por un análisis dialélico (Godoy-Herrera, Connolly y Bur 

net, datos no publicados). 

Los hallazgos anteriores indican que la genética de varias 
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conductas de las larvas de V~o~ophila, se apartan de los mod~ 

los clásicos propuestos para el análisis biométrico de 1'05 ra~ 

gos cuantitativos~ en el sentido de postular que numerosos ge 

nes de igual efecto y esencialmente no identificab1es, contr~ 

1an los rasgos métricos (113,114, 151). Nuestros resultados 

son comparables con los de Thoday (152), de Spickett (153) o 

de Thompson (154), quienes encontraron que no más de 5 pares 

de genes, controlan el número de cerdas totácicas o la longi 

tud de las venas de las alas en los adultos de V. melanoga~ - 

te~. 

Las diferencias individuales en capacidad para excavar de ms, 

larvas de V. melanoga~te~, podrían comprenderse mejor anali 

zando los cambios de esta conducta originados durante el de 

sarrollo 1arva1 y sus relaciones con cambios en el ~genotipo 

que ocurran también durante este período. Nuestros hallaz - 

gos sugieren que mucha de la variabilidad que muestra la co~ 

ducta excavatoria podría estar relacionada con la regulaci6n 

de unos pocos genes con gran efecto. Algunos genes . m~yores 

se han asociado con conducta especificas de las larvas, ofr.:_ 

ciendo una oportunidad para estudiarlas a través del desarro 

110 1arval. 
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