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RESUMEN

Se estudibé genética y conductualmente la excavacibén del sus-
trato por las larvas de Drosophila, para entender como ellas
utilizan el espacio y explotan la comida ofrecida por sus si

tios de crianza.

La conducta excavatoria se estudib dividiendo el medio nutri
tivo en dos zonas, una inferior con carbdén y una superior sin
carbén. A diferentes edades larvales, se registrdé el nGmero

de larvas que habian ingerido alimento con carbén.

Se estudiaron también la actividad locomotora, fotoconductay
formas de reptacibén de las larvas de Daosophila melanogasten,
para conocer y discutir como las larvas de esa especie pene-
tran en el sustrato. Se manipularon las condiciones de ilu-
minacién -y densidad larval, ademi4s de estudiar el efecto de la
gravedad sobre la excavacidén del medio nutritivo, como una
forma de precisar que factores ambientales pueden modificar

la conducta excavatoria.

Las conductas excavatorias de las larvas de Daosophila mela-

nogaster, de Drosophifa pavani y de Drosophila gaucha, difie



Xxxiii

ren marcadamente. Las larvas de cuatro cepas de D. mefanogas
fen, muestran diferencias intra e interpoblacionales en exca-
vacién. Estos hallazgos indican que mucha de la variacién fe

notipica de esa conducta es de origen genético.

La luz o la oscuridad, la gravedad y la densidad larval, modi
fican la excavacidén del sustrato por las larvas de D. melano-
gaster. E1 efecto de las condiciones de iluminacidén, depende

del genotipo individual.

La respuesta a la seleccidbén para alta y baja excavacibn en las
larvas de D. melanogasiten, indica un control poligenético. La
Tespuesta para no excavar, sugiere que hay genes mayores y me
nores. La heredabilidad para ne excavar, es de un 20 por cien
to. Se argumenta que la débil respuesta para excavai, se de-
beria a genes dominantes y a que la seleccibn natural favore-

ceria la excavacién del sustrato.

Comparadas con las larvas de la poblacién base y las de la 11
nea excavadohra, aquellas seleccionadas para no excavar tie-
nen: 1. wuna movilidad menor, 2. un desplazamiento més rec
tilineo, 3. wuna tendencia a pupar distanciadas del sustrato
y 4. un perfodo de desarrollo més gorto. En contraste; las
larvas excavadoras sb6lo difieren de las de la poblacién base

en: 1. wuna movilidad mayor y 2. wuna tendencia a pupar més

cerca del sustrato.’
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Los adultos de las lineas de alta y de baja excavacibn, se a

parearon precozmente comparados con los de la poblacibn ba
se. Las moscas de la linea no excavadora y las de la pobla-
cién base, mostraron rudimentos de aislamiento etolégico. La
fertilidad fue menor en las hembras originadas de larvas no
excavadoras. La seleccidn para alta y baja excavacidén, modi
ficd sustancialmente el acervo de genes de la poblacibn se -

leccionada.

Estudiando la organizacibén genética de la conducta excavato-
ria, se encontrd que genes dominantes controlan fenotipos ex
cavadores y recesivos no excavadores. Las larvas originadas
al cruzar cepas excavadoras con no excavadoras, son excavado
has ., Aquellas originadas al cruzar cepas no excavadoias, ex
hiben vigor hibrido para excavar. La genética de la conduc-
ta excavatoria es comparable con la de los rasgos asociados

con la adecuacibn biolbgica.

Los genes dominantes y recesivos que controlan la excavacién,
se expresan precozmente, perdiendo importancia al final del
periodo 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 genético

de la excavacidn, dependiente del desarrollo de las larvas.



XXV

La fotoconducta de las larvas de D. mefanogaster, esta contro
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 direccién al tras
ladarse de un punto a otro, esti controlada por un par de ge-
nes aditivos. Ambas conductas estarian envueltas en la dis -
persibén de las larvas en el sustrato, influenciando la selec-

cién del lugar donde ellas se alimentaran,
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ABSTRACT

The digging into culture medium by Darosophila 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 charcoal 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 period. Other larval behaviours Qere 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 Drosophila melanogaster, Drosophila pavani and
Drosophila gaucha differ sharply. Larvae of four strains of

D. melfanogastern exhibit inter- and intrapopulational variation
in 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 0. melanogasten.

The effect of light and darkness on digging depend upon the

genotype.

The larval digging behaviour of D. melanogastern appears to be
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 genes 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 Ease
population and the digger line show: 1) a lower locomotor
activity, 2) a straighter displacement, 3) a tendency to
pupate away from surface of the culture medium, and 4) a
shorter larval developmental period. 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.
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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 D. mefano-
gasten 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 D. melanogasfer 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 D. mefano
gasten into substrates, and in turn, may influence selection

of specific places where larvae are going to consume food.



INTRODUCCION

1., CONDUCTA Y ECOLOGIA LARVAL DE DROSOPHILA

Las especies de Drosophila (Diptera, Drosophilidae) son in-
sectos Holometdbolos, caracterizados por periodos de vida con
trastantes como son los de huevo, de 1ar1;ra, 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 innatas®. Primero, la larva esté adaptada pa
ra vivir en un ambiente semiacuitico, mientras el adulto vi-
ve en un medio aéreo (7, 8). Un anédlisis genético podria reve

lar en que extensidn aquellos genes comprometidos con ciertas for

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 gue lo exhibe no lo ha aprendido de otros. La prueba clidsica con-
siste en examinar la conducta en estudio en individuos criados aislados
y en aquellos criados en compafiia 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 genes o a factores ambientales. Un rasgo es de
nominado "hereditario" si la mayor parte de la variacidn dentro de una pPo
blacidn estd asociada con diferencias entre ciertos genes. Un rasgo "no
hereditario" o "adquirido" tiene una parte pequefia o bien ninguna varian
za discernible, gue pueda asociarse con variaciones genéticas. Una dis-
cusidn de estos conceptos se encuentra en las referencias (4), (5) vy (6).



mas de conductas de los adultos, también lo estén con conduc
tas larvales (o vice versa). Asi, estudios genético-conduc-
tuales podrian ayudar a comprender el fenémeno de la metamor

fosis (9, 10},

Segundo, las moscas de Droscphifa exhiben variadas formas de
conductas, la mayoria dirigidas hacia objetivos precisos, re
flejando su naturaleza adaptativa. Esto proporciona una ba-
se para estudiar la evolucién de la conducta, analizando com
portamientos tales como el cortejo previo a la cdpula desa -
rrollado por los machos frente a sus hembras, la seleccidén de
sitios donde ovipositar, donde descansar y donde comer (11,

12, 13, 14).

Tercero, varias especies de Drosophifa muestran numerosas mu
taciones que afectan a distintos rasgos morfolégicos (15). Es
to es un punto de partida para conocer cComo €S0S genes po -
drian modificar algunas formas de conductas de las larvas y/o
de los adultos (16). Por Gltimo, el desarrollo . embrionario
de Drosophila melanogaster se ha estudiado detalladamente (17,
18). Consecuentemente, esta especie es ideal para analizar
los procesos de desarrollo que ligan genes especificoscxnlal
gunas conductas y entender como variaciones genéticas se re-

lacionan con cambios conductuales (19, 20, 21).



Comparada con el adulto, la larva tiene una movilidad baja lo
cual requiere que los recursos, tales como comida, estén con
centrados en un espacio relativamente pequefio y con la sufi-
ciente persistencia temporal que permita que este estado del

desarrollo se complete.

La larva de Droscphila es una forma de vida donde el consumo
de comida es médximo (22). Una de las conductas més notables
que ellas exhiben es la ingestién continua de comida (23). Es
to sugiere que la competencia por este recurso podria ser ma
yor durante el estado larval, debido a su més intensa utili-

zacidn.

Para comprender con mayor profundidad la estructura genéti -
ca, la ecologia y la evolucibn de Drosophika seria 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 (24) ha sefia-
lado que la ecologia de Drosophilfa se relaciona estrechamen-

te con el estudio de la ecologia del estado larval.

Las larvas de varias especies de Drosophifa se crian en los
mismos sitios y consumen un alimento similar. Baumberger (25)
establecibé que D. melanogasten se alimenta de levaduras; Wag

ner (26, 27) encontrd que las larvas de Drosophila aldrichi



y de Drosophila mullendi coexisten en Opuntia Lindheimerdiy se
alimentan de 1as ievadufaé Qﬁe crecen en 1os ffﬁtos de esa
planta. Carson (13) y Carson y Stalker (28), informaron que
las larvas de Drosophila pseudoobscura, de Drosophila penrnsi-
milis, de Drosophila californica y de Drosophila victordia co
existen en los exudados de savia de Quenrcus keflogii, mien -
tras aquellas de Drosophifa robusta, de Drosophilfa putrdida y
de Drosophila Zrhipunctata se crian en hongos en descomposi -

cién.

Kimura (29) encontr6 también que las larvas de varias espe-
cies del grupo immigrans de Drosophila, coexisten en las mis
mas especies de hongos. Pipkin (30))rPipkin,quriguezereén
(31) establecieron que en Panamé las larvas de varias espe -
cies de ese género, como por ejemplo las de Drosophifa thopi
calis y Drosophila cardinoides, coexisten en los frutos cai-
dos de Andira Lineamis . Algo similar ocurre con varias es
pecies brasilefias de Drosophila, o séa, las larvas coexisten
en los mismos frutos caidos sobre el suelo (Brncic y Valente

(32).

Las larvas de algunas especies cosmopolitas tales como D. me
Lanogasten, Drosophila simulans, D. buschidl, Drosophila immi
ghans y Drosophila hyded también pueden coexistir en los mis

mos lugares de crianza (33, 34, 35). Por otra parte, es co-



nocido el hecho que algunas especies de Drosophifa no coexis
ten con otras durante la etapa larval. En Chile las ‘larvas
de Drosophila fLavopilosa se desarrollan solamente en las flo
res de Cestrum parqud (36); aquellas de Drosophila silvaren-
Z4is en los exudados de savia de Mysporum sandwicensis y 1las
de su especie gemela, Drosophila heedi, en las hojas en des-

composicién de esa planta (37).

Varios autores han estudiado las interacciones ecolbgicas que
ocurren durante la etapa larval de Drosophila. Ellas pueden
afectar a la composiciébn genética de lé poblacién. Poblacio
nes experimentales de D. pseudoobscura, establecidas con mos
cas portadoras de diferentes inversiones en el tercer cromo-
soma y alimentadas con diferentes especies de levaduras o de
bacterias, variaban los valores adaptativos relativos de ca-
da genotipo seglin los microorganismos consumidos por las lar
vas (38). Resultados similares se constataron en Dirosophila
willistond, aunqﬁe en este caso las moscas provenian de 1los

frutos utilizados como sitios de crianza (39).

Kambysellis y Heed (40), han sugerido que el nimero de hue -
vos ovipositados por las hembras de varias especies de Droso
phita de Hawaii, representa una respuesta adaptativa ala tex

tura, a la abundancia y al contenido nutricional de los sus-



tratos donde se crian las larvas. Robertson (41) encontrd que
la produccién de huevos por las hembras de Drosophila, esta
asociada con la calidad y la cantidad de alimento ingerido por
las larvas. Este mismo autor establecid que en Drosophila,
el tamafio de los adultos, la longitud del periodo larval yla
tasa de crecimiento de estas (iltimas, dependen entre otros
factores del genotipo, de la calidad del - alimento.. ingerido
por las larvas y de la interaccibénentre estas variables (42,

43, 44).

Otro hecho bien establecido es que el nﬁmero de larvas en re
lacién con la cantidad de comida, afecta la composicién gené
tica y el tamafio de las poblaciones de Drosophifa. Lewontin
(45) y Lewontin y Matsuo (46), encontraron que en D. melano-
gasten y en D. buschkii la viabilidad de los diferentes geno-
tipos, coexistiendo en los mismos frascos de crianza, era de
pendiente de la densidad larval y de la produccién de cada

constitucién genética.

Weisbrot (47), Dawood y Strickberger (48, 49), también demos
traron que cambios en la viabilidad de diferentes genotipos
de D. melanogastern y de D. péeudoobécd&a, estaban asociados
con la densidad larval y con la presencia de otfros genotipos.
Estos autores sugieren que los factores causales que afectan
la viabilidad larval, serian los productos de desecho que las

larvas de los diferentes genotipos excretan al medio. A con



clusiones similares han llegado Brncic y Budnik (50, 51) es-
tudiando especies como Drosophila pavandi, D. willistond, Dro

sophila gaucha y D. simulans.

Varios de los investigadores arriba mencionados, han sugeri-
do también que la conducta de las larvas en el medio de cul-
tivo podria explicaf sus hallazgos. Un ejemplo serian las ga
lerias que las larvas excavan en el sustrato, las que podrian
facilitar la dispersidén de congéneres o ayudar a la difusidn
de las excretas larvales, evitando su concentracidn en algu-
nos sectores del sustrato. Dada la ausencia de estudios sis
teméticos sobre la conducta de las larvas de Drodophila, es-

tas sugerencias son necesariamente especulativas.

Comparados con los estudios sobre preferencias alimentarias
de los adultos de Drosophifa, aquellos relacionados con 1los
hébitos alimentarios de las larvas son escasos. Ademés de
los trabajos de Wagner (26, 27), existe el de Lindzay (52)
quien encontré que las larvas de D. pseudoobscurayde D. per
simifis discriminan entre diferentes especies de levaduras .
Cooper (53) confirmd los resultados anterioresy concluyd que
las larvas de D. pseudoobscura y de D. pensimilis 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 -



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 Dio-
s0phila que coexisten en la naturaleza, tienden a consumir di

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

Los estudios citados en los pérrafos anteriores, indican que
las larvas de varias especies de Drosophifa coexisten en sus
lugares naturales de crianza, que durante la etapa larval pue
den originarse interacciones ecolbgicas que alteran 1la 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 més
especies viven en un ambiente no diversificado, wuna termina
por desplazar a la(s) otra(s), pero que si dos o més especies
coexisten deben ocupar distintos nichos ecolégicos (Princi-
pio de Gause (59). La coexistencia en los mismos . sustratos
de las larvas de varias especies. de Drosophila, 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. Asi, creemos que un estudio
genético,de algunas formas de conductas larvales, podria ayu

dar a entender la ecologia de los sitios de crianza de Droso

phila.



2, OBJETIVOS DEL PRESENTE ESTUDIO

Desde el punto de vista ecolbgico, se puede describir dos fe-
némenos en la vida de larva de Drosophila: 1. alimentacidn,
tipico de las larvas de primer y segundo estado (16, 18) ¥
2. selecedibn de un Lugar donde pupan, conducta tipica de las
larvas de tercer estado (23, 35). Este estudio se concentra
sobre el periodo de alimentacibén, aunque en ciertos experi-

mentos se examinari también la conducta de pupacibdn.

Por otra parte, las formas de conductas de las larvas de Dio
sophila, deberian reflejar como ellas han resuelto el proble
ma de sobrevivir en los sustratos donde se crian, los cuales
son elegidos por las hembras al oviponer. Esta conducta fe-
menina esta bjo control genético (12, 60) y de ciertos facto

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

En esta Tesis proponemos que las formas de conductas de las
larvas de Drosophila estarian dirigidas primariamente hacia
dos objetivos: 1. bﬁsqueda e ingestién de comida y 2. 1la
utilizacidn 6ptima del espacio dispénible en sus sitios de

crianza.

La tasa de ingestibén de comida; 1la blisqueda, reconocimiento
y asociacién con congéneres (o, inversamente, el reconoci-

miento y alejamiento de larvas congenéricas); la fototaxis;
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la geotaxis; 'las conductas respecto a sustancias asociadas
con la fermentacién como son el 4cido acéticoy el etanol, po-
drfan influir en la tasa de dispersién y en la forma como se
distribuyen las larvas de diferentes cepas, o de diferentes
especies de Drosophilfa, en los sustratos donde se alimentan,

a.-fin de evitar competir por espacio y por comida.

Sostenemos también que las diferencias individuales en con-
ductas larvales de Drosophilfa, obedecen a causas genéticas y
ambientales. Consecuentemente, los principios mendelianos de
la herencia pueden explicar la correlacibén estadistica de ras
gos conductuales entre larvas de diferentes generaciones. A
si mismo, los procesos evolutivos que intentan explicar la a
daptacién de las especies a sus ambientes y la formacién de

nuevas, son suficientes para explicar la evolucidn de muchas

de las conductas exhibidas por las larvas de Drosophila.

La excavacién del sustrato por las larvas de Drosophila, es
la forma de conducta utilizada por estos individuos para pe-
netrar en él. Diferencias intra e interespecificas en acti-
vidad excavatoria podrian reflejarse en la forma como se dis
tribuyen grupos de larvas en el sustrato. La conducta exca-
vatoria podria ser un mecanismo adaptativo que disminuyera la

competencia intra e interespecifica por espacio y por comi-

da,
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Especificamente, la presente Tesis se propone estudiar genéti
ca y conductualmente la excavacién del medio nutritivo por
las larvas de algunas especies de Drosophifa, como una forma
de conocer algunos de los factores causales que regulan:la mi
crodistribucibén de estos individuos en sus sitios de crianza.
Un estudio de esta naturaleza,ayudaria a comprender como las
larvas de Drosophila 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 estudio genético de 1la
conducta excavatoria. Primero, la excavacidén del sustratoes
un comportamiento comin en la familia Drosophifidae. Larvas
de Scaptomiza y de Drosophila que el autor ha observado endi
ferentes frutos caidos sobre el suelo, como también en condi
ciones de laboratorio, excavan activamente (véase la seccibn
(4) de la presente Introduccién)f Un estudio de las conduc-
tas excavatorias de las larvas de varias especies de esa fa-
milia, unido a un andlisis genético, contribuiria a estable-
cer los modelos de trasmisién hereditaria de esa conducta vy

a realizar inferencias sobre su evolucién.

Segundo, las larvas de Drosophifa 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
podrian aplicar la teoria y una serie de conceptos de la Ge-
nética Cuantitativa, para conocer la organizacién del genoti

po que subyace a la variacibn en excavacién.

Tercero, los rasgos de importancia para la adecuacién biolé-
gica exhiben un componente genético aditivo pequefio compara-
do con el no aditivo (dominante y epistédtico) (67, 68). Si
la conducta excavatoria es importante para la eficacia biold
gica, deberia estar controlada principalmente por genes con
efectos dominantes y/o epistdticos. Los resultados de un es
tudio genético de ese comportamiento podrian contrastarse con

esa prediccidn.

Cuarto, un anélisis genético podria establecer el nﬁmero de
genes que controlan la conducta excavatoria y puede ayudar a
saber si dos o mids conductas larvales estan ligadas por un
factor causal com@n. Esto es importénte para conocer la or-

ganizacién de la conducta en el individuo (69).

3. GENETICA DE LAS CONDUCTAS LARVALESY ADULTASDE DROSOPHILA

En el género Drosophila, hay varias conductas de los adultos
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que exhiben variacién intra e interpoblacional. Hirsch (70)
Hirsch y Boudreau (71) y Hirsch y Erlenmeyer-Kimling (72), en
contraron que en D. mefanogasten la orientacién de los adul-
tos respecto a la luz y a la gravedad, muestran variaciones
de una naturaleza poligénica. En D. pseudoobscura se ha de-
mostrado que los genes responsables de esas mismas caracte -
risticas, son mantenidos en la poblacién por seleccibén esta-
bilizante (73). Algunos de los rasgos envueltos en la con -
ducta sexual también muestran una naturaleza poligénica (74,

75; 16; 17).

En otros casos, puede ser suficiente una mutacibén para produ
cir cambios conductuales en los adultos. Algunas mutaciones
neurolégicas, en D. melfanogaster, responsables del sacudimien
to de las patas después de la eterizacién y otras .conductas
desplegadas durante el cortejo precopulatorio de los machos,
parecen tener una herencia mendeliana simple (78, 79, 80, 81,

82).

La mayoria de los estudios sobre la genética de la conducta
de Drosophila se refieren a los adultos (74, 80) y, en gene-
ral, poca atencién se ha dado a las larvas. Sewell (8§J3rSg
well et al. (23), establecieron que la tasa de aliméntacién

de las larvas de D. mefanogasten es relativa a la edad. Es-
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ta conducta estd controlada por genes ubicados en los tres
cromosomas principales (84). Las larvas con una tasa de ali
mentacién alta parecen tener aumentado el nivel de noradrena
lina comparado con el de dopamina, una situacién opuesta pa-

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

Entre cepas de laboratorio de D. melanogastern, de 'D. simu -
Lans y de D. willistoni, hay diferencias respecto a la selec
cién del sitio de pupacidbén (86, 87, 88). La densidad larval
y la temperatura también afectan la seleccién del sitio de pu
pacién por las larvas de 0. melanogasten (89). En D. willis
toni se ha constatado que esa conducta depende de la humedad
relativa y de un solo locus principal, cuyos alelos alterna-
tivos exhiben relaciones de dominancia y de recesividad (90).
Por otra parte, Parson (91, 92) encontrb que las larvas de 24
horas de edad de D. mefanogaster son atraidas por 4cido acé-
tico etil acetato, 4cido l4ctico y etanol y que habian dife-
rencias genéticas importantes para la respuesta a estas sus-

tancias.

Los estudios citados en la presente seccidn, indican que las
larvas de Drnosophifa tienen una diversidad de formas. de con-
ductas, comparables en nfimero con las exhibidas por los adul

tos, A diferencia de muchos de los adultos, las conductas
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larvales de Drosophifa se pueden asociar claramente con la u
tilizacién de la comida y de otros recursos. El anélisis gg
nético de conductas larvales, podria considerarse una via di
recta para comprender como utilizan el ambiente las poblacio

nes naturales de estos Dipteros (93).
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Ly, EXCAVACION DE SUSTRATOS POR LAS LARVAS DE DROSOPHILA

MacCoy (94) ha observado que las larvas de Drosophila affinis
de Drosophila quinarnia, de Dnosophila puthida, de D. nrobusta ,
de D. trdipunciata y de D. heydei, excavan en los frutos del to
mate, sumergiéndose en ellos y que las larvas de D. busckidi se
alimentan en la superficie de esos frutos. Algo similar ha si
do observado por el autor de eéta Tesis en diferentes frutos
en avanzado estado de maduracibn, o sea, las larvas de D. Aim-

mighans, de D. simulans, de D. melanogastern y de Scapiomiza |,

excavan activamente.

McKenzie y McKechnie (95) encontraron que en restos de uvas en
fermentacibén, las larvas de D. melfanogasten se ubicanzaunaprg
fundidad de 10 cm, mientras en la superficie se colectabaniai
vas de D. simufans. En condiciones de laboratorio, Sameoto y
Miller (96) demostraron que las larvas de D. mefanogaster ex-
cavan el medio de cultivo hasta una profundidad de 20 mm.Harﬁ
ly (97j encontrdé que la productividad de D. melanogastex se in
crementaba de acuerdo con la profundidad del sustrato; profun
didades superiores a 22 mm no incrementaban el nlmero de mos-
cas. Barker (98) informbd que las larvas de D. melanogasten
tienden a comer en los bordes del sustrato, mientras las de D.

simufans lo hacen en el centro. Esta tendencia se acentuaba
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cuando grupos de larvas de esas especies, coexistian en 1los

mismos frascos de crianza.

La actividad larval en el sustrato puede afectar también, por
si misma, el nGmero de individuos que llegan a adultos.Chiang
y Hodson (99), Sameoto y Miller (86, 96) y Moth y Barker (100),
encontraron que aumentos en la densidad larval de D. mefano-
gasten o de D. simulans, incrementaban el nGmero de huevos vy
de pupas que las larvas enterraban en el sustrato, como un e-
fecto secundario de la incesante actividad desplegada por es

tos individuos mientras excavan y se alimentan.

La excavacién del medio nutritivo por las larvas de Drosophd
La, incluye ztrhaslacibn a través del sustrato, Lingestidn de a
Limento y cambios de direccidn durante la traslacibén. Al e-
fectuarse estos filtimos, la porcibén posterior de la larva sir
ve como un punto de apoyo, mientras una onda peristéiltica re
corre su cuerpo, contrayéndolo y realizando un giro a la de-
recha o a la izquierda, segln se contraen en forma mias acen-

tuada los maGsculos del costado respectivo de cada larva.

Durante la trasfacdidn se utilizan las mandibulas larvales co
mo un soporte. Estas estructuras se abren lateralmente, apo
ydndose en el sustrato. A continuacién, una onda peristélti

ca recorre cada segmento larval contrayendo el cuerpo hacia
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adelante. Una vez que este movimiento es completado, la lar
va extiende su cuerpo apoyidndose en la porcibén posterior de
€l. Al efectuarse esta Gltima accidén, las mandibulas cogen
una cierta cantidad de alimento que luego es succionado por

la larva.

Las larvas de D. melancgasten 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 mis profundamente en el -
sustrato. Esta observacidén sugiere que varias larvas podrian
participar en la excavacién de galerfias en el medio nutriti-
vo. Como una consecuencia de este fenbémeno, el sustrato en
un comienzo sdélido, tiende a adquirir una consistencia semi-

liquida.

Las larvas de Drosophila pavandi y de Drosophila gaucﬂachaseg
pecies gemelas del grupo mesophragmatica (101), parecen cons
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 sustrg.
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 licia y por el contrario, tiende a permanecer sélido.
Sin embargo, no puede descartarse que algunas larvas puedan
utilizar las galerias construidas por otros congéneres, para-
consumir el alimento a mayores profundidades. Esto podria o

currir en situaciones de alta densidad larval.
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MATERIALES Y METODOS

1, MATERIAL BIOLOGICO,

Se utilizaron las siguientes especies de Drosophila:

1.1. Drosophifa mefLanogaster Meigen 1830 (101). De esta es

pecie se utilizaron las cepas:

1.1.1. Oregon R-C. Seleccionada por Bridges en 1938 de 1a
cepa Oregon R . La cepa original contenia un alelo parecido
a ebony, pero las moscas de la cepa Oregon R-C exhiben un co

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

1.1.2. Vestigial (vg). Es una mutacidn que impide el desa-

rrollo normal de las alas.

1.1.3. VYellow (y). E1 color del cuerpo del adulto es amari

1lo. Las mandibulas de la larva son amarillo-café& claro dig

tinguiéndose de las mandibulas café oscuro de las larvas sil

vestres.

1.1.4. Tax4 (£x). Las alas de los adultos se apartan en 75

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

Para mayores detalles sobre &stas y otras cepas de D. melano

gastern consfiltese el 1libro de Lindsley y Grell (15).

1.2. Drosophila pavand{ Brncic 1957; se utilizd la cepa 'La
Serena'", colectada en la regién del mismo nombre (Chile) en

1958 (101):

1.3. Drosophila gaucha Jaeger y Salzano 1954 (102). Se uti
1iz6 la cepa "Tainhas'", colectada en el Estado de Rio Grande

do Sul (Brasil) (101).

D. pavandi y P. gaucha, son especies gemelas y junto con otras
6, todas morfolb6gicamente similares, constituyen el grupo me

sophragmatica (101).

Todas estas especies y cepas se mantienen en el Departamento
de Biologia Celular y Genética de la Facultad de Medicina de

la Universidad de Chile.

2., RECOLECCION DE HUEVOS.

Grupos de aproximadamente 50 hembras de D. melanogasier ya fe
cundadas y de 3 a 4 dias 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 oviposicién posterior de las hembras. Después
de ese periodo sin alimento, se introdujo en cada una de las
botellas una cucharilla plastica conteniendo medio nutriti-
vo. Previamente, se habia esparcido una o dos gotas de &ci
do acético sobre la superficie del medio de cultivo conténi
do por cada cucharilla. Esta sustancia también estimula la

oviposicidn de D. melancgasten (47).

Las hembras se dejaron oviponiendo por 3 a 4 horas. Los hue
vos ovipositados en las cucharillas, se recolectaron con una
aguja de acero de las utilizadas para disectar. Esta aguja
se esterilizé antes de recoger cada huevo para evitar conta
minaciones de los cultivos por hongos y/o por bacterias. Los
huevos asi recolectados, se dejaron sobre la superficie del
sustrato contenido en los tubos adicionados con medio con

carbdn en la regidn inferior, a la densidad apropiada segilin
cada uno de los experimentos relatados en las secciones de

més 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 sustrato y si
encuentran roturas o marcas en ella, suelen concentrarse al

rededor e intentar excavar. Esto podria haber introducido
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un error adicional en la computacidén del porcentaje de lar-

vas tefiidas (véase la seccidén (5) del presente Capitulo).

El procedimiento para recolectar huevos de 0. pavani y de
D. gaucha, fue exactamente igual al descrito para D. melano

gaster, pero las hembras tenian entre 10 a 12 dias de edad.

5. RECOLECCION DE MACHOS Y DE HEMBRAS VIRGENES,

En varios de los experimentos efectuados en la presente Te-
sis, se necesitd obtener machos y hembras virgenes de 7. me
Lanogasten. Las botellas de crianza, mantenidas en la céama
ra de cultivo a 24°C, conteniendo las cepas aproﬁiadas V. 8n
las cuales se habia iniciado la eclosién de los imagos, se
limpiaron cada mafiana de todos los adultos nacidos en 1la no

che anterior, durante cuatro dias consecutivos.

Una vez que las botellas estaban sin esos adultos no virge-
nes, se introdujeron nuevamente a la cidmara de cultivo y se
dejaron por 4 a 5 horas. Los adultos emergidos al cabo de
este periodo, se recolectaron, se anestesiaron con &ter vy
sexaron. Cada uno de los sexos se colocaron en tubos sepa-
rados conteniendo medio nutritivo. Este procedimiento per-
mitid un nuevo chequeo de las hembras virgenes. La presen-

cia de huevos o de larvas en algunos de los tubos con hem-
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bras presuntamente virgenes, determinaba la exclusidén de ese
grupo de individuos de los cruzamientos posteriores. Cuando
los adultos tenian 2 a 3 dias de edad, se aparearon con 1los
machos y hembras apropiados, seglin cada experimento (véanse
las secciones (9), (12) y (13) del presente Capituloy la sec
cién (8) del Capitulo de Resultados.

Excepto los estudios de la actividad locomotora y de las for
mas de reptacidén larval, realizados a temperatura de labora-
torio, el resto de los experimentos descritos en este Capitu
lo se realizaron a 24 + 1°C y con iluminacidn constante a me

nos que otra cosa se diga expresamente,

Los promedios de larvas tefiidas con carbdn, anotados en las
Tablas correspondientes del Capitulo de Resultados, son el
promedio aritmético de las proporciones de larvas tefiidas 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
Drosophifa. 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 TUBROS UTILIZADOS,

Se utilizaron tubos de vidrio de 2,5 x 10 cm. Cada tubo se
adiciondé con 4 ml de medio de cultivo para la crianzade Dio
s0phila, mezclado con carbdn vegetal finamente pulverizado
a la concentracidén de 2 gr de carbdn por cada 100 ml de me-
dio de cultivo. Después de enfriado, este alimento se cu-
brié con 2 ml del mismo medio, pero sin carbdn. Sobre la su
perficie del alimento, una vez enfriado, se sembraron los-
huevos de las diferentes especies y cepas empleadas y en nfi
meros variables seglin las condiciones experimentales descri
tas mds abajo. En el momento en que los huevos se sembra-
ron, el medio con carbdn tenia un espesor de 11 mm y el sin

carbén un grosor de 4 mm.

El tipo de sustrato utilizado (con carbdn/sin carbén)} per-
mite distinguir dos clases de larvas eclosionadas de los hue
VoS sembrados: a) "Larvas excavadoras", o sea, aquellas que
profundizan en el medio, revelado por la presencia de car-
bdén en sus tractos digestivos, b) aquellas que no excavan
el medio, distinguidas de la categoria anterior porque sus
tractos digestivos son transparentes, sin vestigios de car-
bdn. Estas larvas presumiblemente se alimentan en las capas

superficiales del medio nutritivo y se han denominado en es
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ta Tesis como "Larvas no excavadoras”.

b. EXPERIMENTOS CON CUATRO TIPOS DE MEDIO DE CULTIVO: A, B,
CyoD.

Para descartar cualquiera posibilidad que el color negro del
tracto digestivo de las Larvas excavadoras pudiera deberse a
otras causas independientes de la ingestidén de medio con car
bén, se disefid 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, contenian 6 ml de medio de _-cultivo
sin carbdén. Los del tipo B, contenian . 6 ml de medio con
carbén. Los tubos del tipo C, tenian 4 ml de medio con car-
bén en la regibén inferior y se cubrieron con 2 ml de medio

sin carbdén. Finalmente, los tubos del tipo P, contenian 4
ml de medio sin carbdén en la parte inferior y 2 ml de medio

con carbdn en la parte superior.

Series de 10 tubos de cada uno de los 4 tipos descritos (A,
B, C, D], se sembraron, cada tubo, con 30 huevos de la cepa
Oregon R-C de P. mefanogasten. A las 108 horas de sembrados

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

tefiidas con carbén.



Figura 1:
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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 carbén (véase Materiales y Métodos).
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7. EFECTO DEL TIEMPO SOBRE LA CONDUCTA EXCAVATORIA DE LAS
LARVAS DE DROSOPHILA.

Seis series de 20 tubos cada una, similares a los tubos del
tipo C utilizados en los experimentos descritos en la sec-
cidén (5) del presente Capitulo, se sembraron, cada tubo, con
30 huevos de 1la cepa Oregon R-C de D. melanogasten y se de-
jaron con iluminacidén permanente. Una vez que los huevos ha
bian eclosionado, se anotaron las larvas tefiidas y sin te-
fiir a las 60, 72, 84, 96, 108 y 120 horas de desarrollo; mas
allid de este Gltimo periodo casi el 100 por ciento de 1las
larvas de esa cepa ya han pupado (17). Observaciones pre-
vias mostréron que las larvas de una edad inferior a 60 ho-
ras, rara vez logran romper la superficie del sustratoy ex

cavar hasta el medio nutritivo con carbodn.

Las conductas excavatorias de las larvas de la cepa '"La Se-
rena'" de 0. pavandi y de la cepa "Tainhas" de 0. gaucha, se
estudiaron durante los mismos intervalos de tiempo sefiala-
dos en el parrafo anterior, pero continuados por 132, 144,

156, 168, 180 y 192 horas de desarrollo. En estas fGltimas
especies, el periodo larval es méds prolongado que en el de
D. melanogasten (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 CONDUC
TA EXCAVATORIA.

Estos experimentos se disefiaron para conocer algunos de los
factores ambientales que pueden modificar la excavacidn del

sustrato por las larvas de D. mefanocgasten.

8.1, CONDICIONES DE ILUMINACION,

Las condiciones de iluminacién modifican la fotoconducta de
las larvas de algunos Dipfercs (104, 105), pero no sabemos
si esto depende del genotipo individual. Los presentes ex-
perimentos se disefiaron para investigar los efectos de 1las

condiciones de iluminacifén y del genotipo sobre la conducta

excavatoria.

Seis series de 15 tubos como los del tipo C descritos en la
seccidn (6) del presente Capitulo, se sembraron, cada uno, con
30 huevos de la cepa Oregon R-C y se dejaron con una luz per
manente. Después de la eclosidn de estos huevos, se anota-
ron las larvas tefiidas y no tefiidas con carbdn cada 12 ho-

ras, entre las 60 y las 120 horas de desarrollo.
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Otras seis 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 nGmero de larvas tefiidas y no tefiidas con carbdn,
se registrd en cada uno de los periodos de tiempo indica-

dos en el piarrafo anterior.

En condiciones semejantes a las descritas, se estudid el e
fecto de las condiciones de iluminacién sobre la conducta

excavatoria de las larvas vestigialde D. melanogasten.

8.2, ORIENTACION CON RESPECTO A LA GRAVEDAD,

Considerando algunos estudios sobre la genética de la geo
taxis de los adultos de Drosophifa (69, 70, 72), parecid
razonable explorar si la existencia de larvas de V. mela-
nogaster en diferentes estratos del medio nutritivo, po-
dria ser el resultado de diferencias individuales respec-

to a la orientacidén a la gravedad.

Seis series, cada una formada por 20 tubos similares a

los utilizados en el experimento descrito en la seccidn an
terior, se sembraron, cada uno, con 30 huevos de la cepa
Oregon R-C de D. mefancgaster, Cada 12 horas, entre 1las
60 y las 120 horas de desarrollo, se registraron las lar

vas tefiidas y no tefiidas con carbdn,
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Otras seis series de esos mismos tubos, cada uno con 30 hue-
vos, se invirtieron, es decir con la regidén basal contenien-
do el medio de cultivo hacia arriba y el nimero de larvas te
fiidas y sin tefiir se anotaron en los mismos periodos de tiem

po que en el experimento anterior.

8.5, DENSIDAD LARVAL.,

Variaciones en la densidad larval podrian reflejarse en la

proporcidn de larvas con y sin carbén en el tracto digestivo.

Series de 15 tubos, como los descritos en la seccidén 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 nimero de larvas tefiidas y no tefiidas con carbén

9. SELECCION PARA EXCAVAR Y PARA NO EXCAVAR,

Experimentos previos realizados por el autor de esta Tesis y
por Ravennelle (106), habian indicado que a las 60 horas de
desarrollo entre un 3 a un 5 por ciento de las larvas Oregon
R-C se tifien con carbdn y que a las 108 horas de desarrollo-
alrededor de un 5 a un 15 por ciento de las larvas no se ti

nen.
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Dos series de 20 tubos conteniendo medio nutritivo con carbdn
en la regidén inferior, como aquellos ya descritos en las sec-
ciones anteriores, se sembraron cada uno con 30 huevos de la
cepa Oregon R-C de D. melanocgaster. La linea "excavadora" se
obtuvo seleccionando en cada generacidén 30 larvas que conte-
nian carbbén en el tracto digestivo, a las 60 horas. Ellas se
transfirieron a tubos conteniendo medio de cultivo sin carbén.

Los adultos que emergieron se aparearon entre si para origi-

nar la siguiente generacidn.

La linea "no excavadora", se obtuvo seleccionando 30 larvas
que a la edad de 108 horas no tenian carbdn en sus tractos di
gestivos. Cada 5 generaciones, 40 tubos con carbén en la re-
gién inferior, se sembraron con 30 huevos de la poblacién ori
ginal no seleccionada. A las 60 horas de desarrollo, en 20 de
esos tubos, se contd el nlimero de larvas tefiidas y no tefiidas.
Estas larvas constituyeron los controles de la linea "excava-
dora". En los 20 tubos restantes, el nlimero de larvas tefiidas
y no tefiidas se registr6é al cabo de 108 horas. Ellas consti-
tuyeron los controles para las larvas de la linea "no excava-

donra".

A partir de la generacidn Foi de seleccidn para no excavahn el
esquema se modificé. Las moscas se mantuvieron en botellas de
cultivo corriente, pero cada dos generaciones se sembraron en

tubos con medio adicionado con carbén en l1la parte inferior. A
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partir de 15 larvas sin tefiir extraidas de ellos, se restable
cieron los cultivos masivos. Este procedimiento se ﬁantuvo -
hasta la generacidn F¢o. En cada una de las generaciones de
seleccidén, se contabilizdé el nfimero de larvas tefiidas con car

bon.

La estimacién de la seleccidn aplicada, se obtuvo calculando
el diferencial de seleccidén. Este es el valor fenotipico de
los individuos seleccionados como padres, expresado como una
desviacidén del valor fenotipico poblacional. Este correspon-
de al valor fenotipico promedio de todos los individuos en la
generacién anterior, antes que la seleccifén se haya aplicado

(116).

10, cAMBIOS CONDUCTUALES PROVOCADOS POR LA SELECCION PARA EX
CAVAR Y PARA NO EXCAVAR.

10.1. ACTIVIDAD LOCOMOTORA Y FOTOCONDUCTA LARVAL.

Una placa de vidrio dé 7,5 x 14,5 cm, se cubrid con una capa
de agar de 3 mm 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. Después deun pe

riodo de ambientacién 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 dibujdé durante 3 min
la trayectoria de cada individuo. Para este propbsito, se a

copld una cimara lficida a un mocroscopio Wild MS.

Al costado izquierdo de la placa con agar, se ubicd un porta
lampara con una ampolleta de 40 watts, a una distancia de 40
cm. Cada dibujo de la trayectoria de cada larva, se dividié
por una linea paralela al plano del foco de luz. Esta linea
cruzé por el punto en que se comenzd a dibujar la trayecto -
ria de cada larva (marcado por una x en cada uno de los dibu
jos de la Figura 7). Esa linea definidé dos superficies. Una
cercana al foco de luz ("hacia la luz") y otra mids alejada-
(”alejarse‘de la 1luz"). E1 porcentaje del recorrido total

realizado en cada una de esas superficies, proporciond una es

timacidén 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 periodo de 3 min, independiente del plano
en el cual ocurrié. Cada una de las trayectorias -se midié
con un curvimetro de marca Hoffritz. Este instrumento se des
plazbé sobre la linea dibujada con cdmara lGcida, representan
do la trayectoria de cada una de las larvas. Las unidades de
longitud marcadas por este curvimetro, se convirtieron a cen

timetros, realizando las transformaciones apropiadas.
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10.2, FORMA DE REPTACION.

Dibujando las trayectorias de los diferentes grupos de larvas
se observd que la forma de reptar de cada grupo parecia dife-
rir, especialmente cuando las larvas alteraban la direccidn de

su desplazamiento.

Sobre el agar, las larvas de D. melanogasfer de una =edad -de
108 horas, alteran la direccidén 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 direccidén parecen ''construir
se'" sobre tres movimientos: hacia adelfante, hacia un costado
y hacia atrds. Aquellos en forma de un cigarro, tienen un des
plazamiento lateral minimo en comparacidén con los en forma de
un huevo o de una pera. Los giros se caracterizan porque el
movimiento hacia atris se continfia, casi siempre, en un despla
zamiento rectilineo. En contraste, los cambios de direccidn-
cuyo resultado neto es un desplazamiento lateral, generalmen-
te tienen un movimiento hacia atrds corto seguido por un movi

miento lateral prolongado.

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

dibujos de las trayectorias larvales, se trazaron secantes re
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lativas a cada uno de los movimientos bédsicos (hacia adelante,
lateral y hacia atrds). La secante correspondiente al despla
zamiento lateral, cortaba a las otras dos describiendo uncier
to angulo. Estos se midieron con un instrumento apropiado de
la Compafiia C. Thru, Ruler, U.S.A. Cuando los cambios de di-
reccidn adoptaban la forma de un cigarro, se trazaron dos se-
cantes representando los movimientos hacia adelante y hacia
atrds. El angulo descrito por estas secantes al cortarse, se

mididé con el instrumento ya anotado méds arriba.

Complementando las mediciones de angulos, se contd también el
niimero de veces que cada una de las larvas probadas alteraba

la direccidn de su desplazamiento, dentro de un periodo de

tres minutos.

Las larvas estudiadas en las secciones (10.1) y (10.2), prove
nian de la poblacidén original no seleccionada (la cepa Oregdn
R-C) y de la generacibn Foo de las 1ineas excavadora y no ex-
cavadora. La poblacidén base se utilizé como un control para

los otros dos grupos.

11. OTRAS DIFERENCIAS ENTRE LAS LINEAS SELECCIONADAS Y LA PO
BLACION BASE,

El objetivo de estos experimentos es conocer si la seleccidn
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para excavar y para no excavar, también habia modificado ras
gos asociados con la adecuacibén biolbgica, como son la ferti
lidad de las hembras de las lineas seleccionadas, la veloci-
dad de apareamiento, las preferencias en la eleccién del ma

cho, la seleccién del sitio de pupacién y la fecundidad.

Los experimentos correspondientes se describen junto a 1los

resultados, en la seccién (9) de ese Capitulo.

12, CRUZAMIENTOS DIALELICOS.

Las cepas utilizadas se describen en la seccién (1.1) delpre
sente Capitulo. Ellas son la Oregon R-C, la vestigial ]Ug],.
la yetfow (y) y la Zax{ (£x). La conducta excavatoria de las
larvas de cada una de estas cepas se estudi6 entre las 60 y
las 120 horas de desarrollo, anotando el nlmero de larvas te
fiidas y sin tefiir cada 12 horas. En cada uno de estos perio
dos, se controlaban series de 20 tubos conteniendo medio adi
cionado con carbdn en la zona inferior, cada tubo se sembrd

con 30 huevos de la cepa correspondiente.

En las mismas condiciones experimentales se estudid la exca-

vacién del sustrato por las larvas de la generacién F,, obte

1)
nidas al cruzar moscas virgenes de las 4 cepas indicadas en

el parrafo anterior, en todas las combinaciones posibles.
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Los resultados obtenidos se analizaron seglin el modelo aditi
vo dominante propuesto por Hayman (107, 108) y por Jinks (109).
Estos autores extienden el andlisis genético de rasgos que va
rian en forma continua, de los cruces entre dos lineas consan

guineas a cruces entre varias lineas consanguineas.

En la presente Tesis no se realizd ninglin esfuerzo para cons
tatar el grado de consanguinidad de las cepas utilizadas, pe
ro dadas las diferencias marcadas en la capacidad para exca-
var de las larvas de las cepas Oregon R-C, faxi, yellow y ves
tigial (véase en el capitulo de Resultados la seccidn (9), pa
recid razonable la aplicacidén del método biomé€trico sefialado
en el parrafo anterior. Este se funda en el anidlisis de los
promedios, las varianzas y las covarianzész del rasgo en es-

tudio, calculadas a partir de las generaciones Fl y de 1las

cepas parentales.

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

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

2 g grado de semejanza entre generaciones o entre grupos de una genera
cibn, puede expresarse como un componente de la varianza que estime la
cantidad de variacidn que es comiin a los miembros de esas generaciones-
o grupos, por ejemplo, entre padres e hijos. Este parimetro se denomi-
na covarianza y como es una fraccién de la varianza fenotipica total, es
t3 constituida por un componente genético y por uno ambiental (para de-
talles véase la referencia (116) .
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de larvas tefiidas de cada uno de los cruces reciprocos. Esta
varianza se denomina (Vr). La covarianza (Wr), se computd a
partir de los promedios de larvas tefiidas de las lineas paren
tales (ubicados en la diagonal de la Tabla 22) y de los pro-
medios reciprocdsponderados de las F;., Ademds, se estimb la
varianza total de todas la Fis (VOLl), y también 1la varianza
de los padres, (VOLO) (para mayores detalles estadisticos con

siltense las referencias (110), (111), (112) y (113)).

Otras caracteristicas del procedimiento de Hayman (111) para
el andlisis de la varianza de tablas dialélicas, se propor-
cionan en la seccidn (9.3) del capitulo de Resultados. Esto

se considerd necesario para una mejor comprensidén de nuestros

hallazgos.

13, CRUZAMIENTOS ENTRE LAS CEPAS VESTIGIAL (NO EXCAVADORA) y
OREGON R-C (EXCAVADORA]). '

Se analizd genéticamente la fotoconducta larval porque se en-
contrd que las condiciones de iluminacién modificaban 1la mi-
crodistribucidn de las larvas de ambas cepas en el medio nu

tritivo (véase la seccidén (3) del capitulo de Resultados).

El estudio genético de la frecuencia de cambios de direccidn,

se basa en los resultados del proceso selectivo para no exca
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var. Uno de sus efectos fue introducir cambios en la forma
en que reptan las larvas no excavadoras (vEase la subseccibdn

(7.3) del capitulo de Resultados).

La diseccibén genética de esas dos conductas, se basa en 1la
obtencidén de las generaciones Fl, F2 y en los retrocruces de
la'F1 con cada uno de los padres (las cepas vesidigial y Ore
gdbn R-C). Los datos se registraron de acuerdo con el proce

dimiento detallado en la seccidén (10) del presente Capitulo.

La fotoconducta larval se estimé como el procentaje de des
plazamiento total de cada larva, efectuado hacia la luz (véa
se.la seccién (10) del presente Capitulo para detalles). La
frecuencia de cambios de direccién se obtuvo contando el ni
mero de veces que, en un tiempo de tres minutos, cambiaban-
de direccién las larvas de las cepas parentales, de la Fl’
de la F, y de los retrocruces.

Una vez obtenidos los datos, se estimaron los componentes am
biental y genético, subdividiendo éste iltimo en componen -
tes aditivo, dominante y epistdtico, segln el método descri
to por Mather (113). Utilizando los promedios de las cepas
parentales, de 135 F1 de 1las F, ¥y de los retrocruces, se es
timd también el nGmero de "factores efectivos" que segregan
y que resumen la mayor parte de la varianza gen&tica (113,

114).
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RESULTADOS

1. EXPERIMENTOS CON CUATRO TIPOS DE MEDIO DE CULTIVO. A, B,
cCyoD

Después de 108 horas de desarrollo, el 100 por ciento de las
larvas criadas en tubos con medio sin carbén, presentan el
tracto digestivo transparente. En los tubos denominados B, y
en los de tipo U, todas las larvas tienen carbbén en el tracto di
gestivo. En los tubos C, alrededor de un 85 por ciento de
las larvas han ingerido medio con carbbén y el 15 por ciento
restante exhibe el tracto digestivo sin vestigios de ese pro

ducto (véase la Figura 1).

2, EFECTO DEL TIEMPO SOBRE LAS CONDUCTA EXCAVATORIAS DE LAS
LARVAS DE DROSOPHILA

La Tabla 1 y la Figura 2, resumen el efecto de la edad sobre
la excavacidn del sustrato por las larvas Oregon R-C de D. me
Lanogasten. A las 60 horas de desarrollo un 7,6 por ciento

de la poblacibdn 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 tefiir 235 340 205 _30 17 10
Larvas tefiidas 25 85 216 376 457 429
Porcentaje de 7.58 21:25 5311 91.78 96.78 98.82
larvas tefiidas ‘ ’
Varianza de larvas 7:37 2 22 6.13 0.89 0.21 0.12
tefiidas ’ '

%,a conducta excavatoria de las larvas en el medio de cultivo se midid pa-
ra diferentes intervalos de tiempo.
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hasta las zonas mis profundas del sustrato 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 ingie

ren medio con carbdén durante todo el periodo 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 D. pavandi. A las 60 horas de desarrollo el 100 por ciento
de las larvas presentan los tractos digestivos sin carbén. 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 -
bén. Este porcentaje se incrementa en funcién 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 D. gau
cha permanecen en las capas superiores del sustrato. A mayo-
res tiempos de desarrollo, excavan el medio de cultivo hasta
alcanzar la zona con carbdn. A las 192 horas, un 91 por cien

to de las larvas han injerido medio con carbdn.



TABLA 2

LA CONDUCTA EXCAVATORIA LARVAL DE LA CEPA "LA SERENA" DE I_)_.Davan.ia

Tiemno de desarrollo (horas)

60 72 84 9% 108 120 132 144 156 168 180 192
Larvas sin 184 247 385 355 152 79 71 50 9 - - -
tefiir
Larvas - 3 6 95 146 264 355 290 411 396 330 359
tefiidas
Porcentaje de - 0.01 1.8 18.80 48.15 74,78 87.42 86,42 97.53 102,00 109,00 100,70
larvas tefiidas )
Varianza de - 2,39 3.95 2.22 495 6.82 3.22 201 9D.28 - » "

larvas tefiidas

®La conducta excavatoria de las larvas en el medio de cultivo se midi6 para diferentes intervalos de tiem

po.



TABLA 3

LA CONDUCTA EXCAVATORIA LARVAL DE LA CEPA "TAINHAS", DE

Q.gaucha.a
Tiempo de desarrollo (horas)

60 72 84 96 108 120 132 144 156 168 180 192
Larvas 366 380 377 336 376 292 290 79 76 23 22 25
sin tefiir
Larvas - - - - 15 46 102 242 212 292 176 253
tefiidas
Porcentaje de - - - - 5532 13.20 35.03 75.37 75.12 89.83 89.11 91.170
larvas tefiidas : : :

Varianza de - - - - 1.31 4.62 7.60 3.92 9.74 1.7 1.63 1.25
larvas tefiidas

#.a conducta excavatoria de las larvas en el medio de cultivo se midié para diferentes intervalos de tiem

po-.
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3, CONDICIONES DE ILUMINACION

La Tabla 4 resume el efecto del tiempo y el efecto de la con
dicibén luz/oscuridad sobre la distribuciébn de las larvas Ore
gon R-C de D. mefanogaster en el medio de cultivo. En la os
curidad y después de las 72 horas de desarrollo, las 1larvas
excavan en mayor proporcién que con una iluminacién constan-
te. El andlisis estadistico (prueba de x?) 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 iluminacibén sobre la distribucidén en el sustrato de
las larvas de la mutante vestigialf de D. melanogasten. Las
larvas criadas en la oscuridad penetran hasta la zona con car
bén en una proporcidén 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 1la orientacién con respectoa
la gravedad sobre la distribucibén en el medio de cultivo de
las larvas Oregon R-C de D. melanogaster. Con excepcién 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
Iluminacibn
Larvas sin tefiir 340 310 241 61 66 48
Larvas tefiidas 5 AT 107 320 274 270
Porcentaje de 1edd 22.01 30.97 ‘Bosido 7107 83.48
larvas tefiidas ' ' '
Varianza de larvas 0.30 7.89 6.70 1.06 17.91 1,61
tefiidas
Oscuridad
Larvas sin tenir 415 366 231 73 33 19
Larvas teiiidas 3 73 198 397 419 455
Porcentaje de 0.73 15,63 46 .37 '84.32 92.58 §5. a8
larvas tefiidas ) ' '
Varianza de larvas 0.03 1.62 5.66 1.00 0,17 0.14
tefiidas '
Prueba de x? (df=1) 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




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
Iluminacidén
Larvas sin tefiir 494 495 427 485 490 321
Larvas tefiidas - 7 17 17 24 116
Porcentaje de - Lk s 4.68 3.41 4.98 28 S
larvas tefiidas ' '
Varianza de larvas - 0.31 1.64 1.76 0x71 6.71
tefiidas '
Oscuridad
Larvas sin tefiir 212 184 120 29 7 19
Larvas tefiidas 1 27 59 143 157 92
Porcentaje de 0.81 15,93 68.64 85.74 96.52 83.67
larvas tefiidas ’ ’ ) '
Varianza de larvas 0.03 3.00 4,10 2.20 0.28 2.0
tefildas ’ ’
Prueba de x? (df=1) - 0.6 22.10 45.14 96.48 2.54

p<0.05 -p<0.05 p<0.05 p<0.05 p>0.05
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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 7.2 84 96 108 120

Tubos '"'boca arriba"
Larvas sin tefiir 340 310 241 61 66 48
Larvas tefidas 5 77 107 320 274 270
Porcentaje de 1.75 22.01 30.97 "83.75 71.02 83.48
larvas tefnidas ' ’ ’
Varianza de larvas 0.30 7.89 6.70 1.06 17.91 1.61
tenidas ’
Tubos "boca abajo"
Larvas sin tefir 288 194 287 50 6 6
Larvas tefidas 13 110 128 187 52 52
Porcentaje de 5.28 532,58 30.96 81.20 93.42 00.27
larvas tefiidas ' ' ’ ’ ’
Varianza de larvas 0.41 4.82 3.66 5,62 1,21 1.99
tefiidas ’
Prueba de x? (df=1) 2.04 5.46 0.44 23 560 148.40 137.60

p>0.05 p<0.05 p>0.05 p<0.05 p<0.05 p<0.05
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cias en la excavacién del sustrato entre las larvas criadas
en los tubos '"'boca arriba'" y aquellas criadas en los tubos
"boca abajo'". El anédlisis estadistico de estas diferencias

(prueba de x?), indica que ellas son significativas.

5, DENSIDAD LARVAL

La Tabla 7 muestra el efecto de la densidad de larvas sobre
la conducta excavatori%,medida a las 108 horas de edad. Un
aumento en la densidad poblacional incrementa la proporcibn
de larvas tefiidas. Sin embargo, a pesar del aumento en el
nimero de larvas, una fraccién de la poblacibén 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 carbén; el otro 50 por 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
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TABLA 7 .

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

NGnero de huevos Larvas sin Larvas tefiidas Porcentaje de Varianza de
tefiir larvas tefiidas larvas tefii
: das

1 i 8 53.33 “

10 67 53 46.11 30.84
20 b 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 i 618 88.82 1.19

8Las larvas anotadas habfan permanecido en el medio de cultivo por 108 horas.
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TABLA 8

54

SELECCION PARA BAJA CONDUCTA EXCAVATORIA DE LAS LARVAS

DE D.melanogaster.

a

Generacién Larvas sin Larvas Porcentaje de Varianza de
tefiir tefiidas larvas tefiidas larvas tefiidas

Padres 17 457 a6 37 0.20
1 46 423 90.54 0.51
2 139 377 73.60 2.38
3 124 326 70.20 2.93
4 270 281 50.41 4.53
5 217 254 57.79 o W |
6 281 L&l 42.29 10.41
7 102 389 75.64 2+25
8 140 362 73.14 2.8
9 205 268 56.17 3.98
10 108 323 75.23 4.04
1L 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 39.95 2.58
17 194 254 56.96 4.54
18 115 168 50.03 5.94
19 276 186 40.24 4.89
20 314 152 37.61 285
2L 282 201 41.59 g.95

#as larvas anotadas habian permanecido en el medio de cultivo por

108 horas.



55

tefiidas, estimadas al seleccionar para no excavar. El progre
so de este proceso esta representado graficamente en la Figu-
ra 3. A las 108 horas de desarrollo,un 96 por ciento de 1las
larvas de la poblacidn original no seleccionada se tifien con
carbén. Después de 21 generaciones de selecciéqﬂn141.pox‘cieg

to de las larvas presentan carbén en el tracto digestivo.

Durante las primeras 6 generaciones la seleccidn es mis efec-
tiva que en las siguientes, llegando al 42 por ciento en 1la
sexta. La séptima mostrd un porcentaje de 75 por ciento. En
las siguientes 6 generaciones ese porcentaje disminuye hasta
alcanzar un 38 por ciento en la generacidn P13. Las 7 genera

ciones siguientes no muestran mayor progreso y la. seleccibn

tiende a estabilizarse.

Durante las primeras 6 generaciones las varianzas aumentan des
de 0,20 (poblacibn original no seleccionada) a 10,41 (F6). En

las siguientes 15, fluctfian entre 8,64 (FIS) y 0,95 (PZI)'

La Tabla 9 y la Figura 3 (generaciones FZS a F62) muestran los
resultados del relajamiento de la seleccién. Este resulta en
una pérdida de las diferencias alcanzadas previamente. La con
vergencia con la poblacidén original no seleccionada no es to-

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

vas tefiidas fluctGa entre un 80 a u 85 por ciento.



Figura 3:

El progreso de la seleccién para no excavar (circu

los negros). Los porcentajes de larvas tefiidas en

la poblacién base se muestran con circulos sin lle

nar.
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TABLA 9

RELAJAMIENTO DE LA SELECCION PARA BAJA CONDUCTA EXCAVA

TORIA DE LAS LARVAS DE D.melanogaster.®

58

Generacitn Larvas sin Larvas Porcentaje de Varianza de
tefiir tefiidas larvas tefiidas larvas tefii
das

D 282 201 41.59 0.95
26 175 269 56.99 5.03
29 233 224 48.93 0.85
32 170 321 65.38 2.53
35 128 285 7113 4.18
38 4 344 87.92 1.43
41 70 255 i1.81 1.18
44 163 281 64.66 9.39
47 41 253 88.45 1.89
50 91 264 74.41 4.84
53 99 288 15,23 4.35
56 43 330 87.78 3.12
59 75 311 78.25 6.26
62 55 293 83.75 1.03

9as larvas anotadas habfan permanecido en el medio de cultivo
108 horas.

por
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La Tabla 10 compara los porcentajes de larvas tefiidas antes y
después del relajamiento de la seleccidén, con respectoa la po
blacidén original no seleccionada. Se observa que las diferen
cias alcanzadas previamente tienden a perderse. Las diferen
cias entre la poblacidn seleccionada y la poblacibén original

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

laja.

La Figura 4 muestra la respuesta a la seleccidn para no exca-
var, medida por el porcentaje de larvas tefiidas a lo largo de
20 generaciones, versus el diferencial de seleccién acumulado,
es decir, la diferencia entre el promedio poblacional y el pro
medio de los individuos seleccionados como progenitores, .tal
como lo recomienda Falconer (116). Este grifico permite de -
terminar la llamada heredabilidad realizada, computada como la
razén promedio de la respuesta a la seleccibén en una serie de
generaciones. La pendiente de regresibén es igual a 0,2020 'y
su error tipo es igual a + 0.093. La heredabilidad realizada

(h?) para la linea 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



TABLA 10

60

COMPARACION DE LOS PORCENTAJES DE LARVAS TENIDAS ANTES Y
DESPUES DEL RELAJAMIENTO DE LA SELECCION, EN LA LINEA SE

LECCIONADA PARA BAJA CONDUCTA EXCAVATORIA.

Generacién

Porcentaje de
larvas tefiidas

Diferencia res
pecto a la po-
blacién origi-
nal.

Padres :
Antes de relajar
la seleccién

b
10
15
20

Promedio
Despues de relajar
la seleccién

96 .32

2719
75.23
44,23
37.61

53.54

41.59
87 .92
7523
83.75

72.12

38.53
21.09
51.99
58.71

42 .58

54.73

8.40
21.09
12.57

24.20




Figura 4: Respuesta a la seleccién para no excavar versus

el diferencial acumulado de selecciébn.
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TABLA 11

SELECCION PARA ALTA CONDUCTA EXCAVATORIA DE LAS LARVAS

DE Q,melanogaster.a

Generacién Larvas sin Larvas Porcentaje de Varianza de
tefiir tefiidas larvas tefiidas larvas tefil
das
Padres 340 19 3.70 0,51
1 291 126 31.73 1.76
2 315 66 27.16 5.33
. 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 35,97 3.13
8 365 90 19.36 3.62
9 182 194 54.42 4.71
10 327 64 15..33 1.78
1 426 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
15 393 24 5.03 1.34
16 345 e 15.48 Z.2b
17 367 24 5.94 o
18 270 _ 162 37.50 4.42
19 353 83 25.04 2.81
20 345 58 15.67 4.60

2 406 20 4.68 0.53

8 as larvas seleccionadas tenfan 60 horas de edad.
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los negros). Los porcentajes de larvas tefiidas
en la poblacién base se muestran con circulos

sin llenar.



65

cibn para excavar. No es posible aumentar sustancialmente el
porcentaje de larvas tefiidas respecto a la poblacibén original
no seleccionada. La pendiente de la linea de regresibn de la
respuesta a la seleccidén respecto al diferencial acumulado de
seleccibén, es igual a 0,00123, es decir, después de 25 genera
ciones de seleccibén para excavar, aumenta levemente el porcen
taje de larvas tefiidas (1 por ciento), medido a las 60 horas

de desarrollo.

En la Figura 6 se comparan las larvas de la poblacibén origi-
nal no seleccionada, con las larvas de las lineas selecciona-
das, estableciendo la proporcibén de larvas tefiidas en las ge-
neraciones F,, y F,,. La linea‘excauadona no se diferencia de
la poblacibén original. En la linea no excavadora la propor -
cibén de larvas tefiidas con carbdén es sustancialmente menor que
en la poblacidén base, indicando que la seleccibn para no exca
varn fue exitosa ya en la F12 hasta 1la PZO y que la seleccibn
para excavar no tiene respuesta. Esta ﬁltima impresién no es
totalmente correcta como se mostrari 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 poblacibén original no seleccionada con respecto a
la de las larvas de las lineas excavadora y no excavadora. Las
larvas excaudadoias tienen una movilidad mayor que las de 1la
poblacién base (controles) y que las de la linea no excavado-
na. Las larvas de esta Gltima exhiben una actividad locomoto
ra menor que las de la poblacién original (véase también la Fi
gura 7). La seleccién para excavar y para no excavar modifi-

ca la actividad locomotora larval.

7.2, ORIENTACION CON RESPECTO A LA LUZ

La Tabla 13 muestra los porcentajes de reptacién de las lar -
vas de las lineas seleccionadas y de la poblacidén base, en el
agar de la zona cercana al foco de luz 7y en aquelia zona més
alejada. Entre un 70 a un 75 por ciento de la reptacién to-
tal se realiza en el agar de la zona alejada del foco de 1luz.
La seleccibn aplicada durante 20 generaciones no modificd 1la

fotoconducta de las larvas de las lineas seleccionadas.



TABLA 12

ACTIVIDAD LOCOMOTORA DE LAS LARVAS DE LA POBLACION ORIGINAL Y DE LA F

20
DE LAS LINEAS DE ALTA Y BAJA CONDUCTA EXCAVATORIAZ

Generacidn NGmero de Larvas Promedio de Varianza de Test de "t"  Grados de

probadas la actividgd la activi- respecto a libertad

locomotora dad locomo- 1la poblacién
(cm) tora original

Poblacién 47 3.93 1.97 - "
original
Linea de alta
excavacién (FZO) 47 4.85 1.96 3.311% 92
Linea de baja ' _ .
excavacién(on) 50 3.20 1.38 2.811%* 95

4Las larvas probadas tenfan 108 horas de edad.

bSe registré el desplazamiento de cada larva durante 3 minutos

*
p< 0.001
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Figura 7:

Patrones de reptacién sobre una placa de vidrio
con agar: (a) cepa Oregbn R-c, (b) cepa vesti -
gial, (c¢) y (d) hibridos entre esas cepas, (e)
larvas de la linea excavadora, (f) larvas de

la linea no excavadora.

69



%@?ﬁ

Syt




TABLA 29

PROMEDIOS Y VARIANZAS DEL NUMERO DE CAMBIOS DE DIRECCION DE LAS LARVAS DE

LAS CEPAS VESTIGIAL Y OREGON R-c,DE LA F

a 1’
RETROCRUCES

2

DE LA F, Y DE LOS

Cruzamiento

Ndmero de larvas
probadas

Promedio de cambios
de direccién
(escala loglo)

Varianza de el n@mero
de cambios de direc -
cién (escala loglo)

Cepas Parentales:

a) vestigial
b) Oregon R-c
Hibridos F;

Hibridos F

Retrocruce
vestigial

2

Retrocruce
Oregon R-c

30
39
67
65

70

69

0.590
0.778
0.700
0.778

0.705

0.679

0.111
9055
0.029
0.307

0.307

0.026

81 as larvas anotadas se observaron durante 3 minutos.
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TABLA 30

ANALISIS BIOMETRICO DEL NUMERO DE CAMBIOS DE DIRECCION DE LAS

I Componentes de Variacién " Valor (escala l°g10)
. .VP + 'VPZ + .VF
1) Ambiental Vp = —L—3 1 0.065
2) Genético VG = VFZ - VE 0.242
a) Dominante VD = VB1 + VB ‘J’F2 - VE 0.000
1+ = \ 9
b) Aditivo VA ZVFZ : VB'|_ - VB2 0.281
1 - -« =12
¢ pwi g By + B} = F11 0.0144
v, 2 1 = =
A 7 (Pp - Bp) _I

I1 Heredabilidades

a) En sentido amplio \i;- - Ve 0.7883
Vo Vot Vg
b) En sentido n? - A 0.9334
limitado Vp
ITI Némero de factores 1 (T, - P.) ] ;
efectivos g =2 1 2 0.01672
2 VA

antilog K 1.036




1 38

Figura 21: Distribucién de frecuencias del ndmero de cambios
de direccibén durante la reptacidbén larval, en las
cepas vestigial y Oregdén R-c (parentales), en la

Fl y en los retrocruces,
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con el anélisis 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 grificamente la fotoconducta de las larvas
Oregon R-C y vestigialf (parentales) de la Fl y de los retrocru-
ces correspondientes (véase también la Tabla 28). ~Las larvas
vestigial se desplazan por zonas cercanas al foco de luz en ma-
yor proporcibén que las Oregon R-C. Las larvas Fl se .comportan
como sus padres Oregon R-C. El retrocruce Fl X Oregon R-C, ori
gina una distribucién similar a la obtenida al estudiar la foto
conducta de-las larvas Oregon R-C. El retrocruce Fl X vesidl -
giaf , origina una descendencia con una fotoconducta similar a la

de las larvas vestfigdial.

La varianza causada por la segregacibén de genes con efectos do-
minantes, resultd ser sustancialmente mayor que la aditiva vy
es igual a 0,195; V, es igual a 0,000). La razén Vp/V, 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 a
quella en sentido limitado (h?) es igual a cero. El nfimero de
factores efectivos (k) que controlan la fotoconducta de las lar

vas de D. melfanogasiten es igual a 1 (en el hecho es igual a 0,9449),

0 sea, una pareja de genes mayores con efectos dominantes.
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Figura 22: Distribucidén de frecuencias de larvas versus el
porcentaje de reptacién sobre la zona ilumina -
da de una placa con agar. Se muestran las ce -
pas vestigial y Oregén R-c (parentales), la Fl

y los retrocruces correspondientes.
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DISCUSION

1. EXPERIMENTOS CON CUATRO TIPOS DE MEDIO DE CULTIVO. A, B,
cCypo

El método empleado en la presente Tesis para estudiar la con
ducta excavatoria, basado en adicionar carbén al medio de cul
tivo (tubos C), ha permitido distinguir las larvas que se a-
limentan en la regién superior del medio (alimento sin car -
bén) de aquellas que lo hacen en la regibén inferior del sus-
trato medio con carbébén), o sea, permiten distinguir las lar-
vas no excavadoras de aquellas excavadohras (véase la Figura

)P

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 D. melanogaster, de D, pavandiy
de D. gaucha, son sustancialmente diferentes cuando se compa
ran a la misma edad medida en horasyalamisma densidad. 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 Dro-
sophila tiene una forma caracteristica de distribuirse en el
sustrato y que la tasa de penetracibén en el medio de cultivo

depende del desarrollo larval.

En las larvas de Drosophifa la capacidad para penetrar hacia
las capas profundas del sustrato, probablemente depende de la
tasa individual de ingestibén de comida, de la actividad loco
motora de cada larva y de una tendencia a agruparse O a exca
var individualmente (véase la seccidn (4) de la Introduccidn).
Las larvas de D. mefanogaster tienden a agruparse (119), pe-
ro las de D. pavani y de D. gaucha, parecen construir indivi
dualmente galerias en el medio nutritivo. En cultivos de
laboratorio, se observa que las larvaé de D. melanogaster son
méis activas para ingerir comida comparadas con las de D. pa-

vani y de D. gaucha.

Las diferencias en capacidad para excavar que muestran _ .las
larvas de las especies gemelas D. pavani y D. gaucha son and
logas a las encontradas por Moore (120) y por Barker (98) en
tre. las larvas dé D. mefanogasiten y de D. simufans. Estos au
tores seflalan que las larvas de D. mefanogasfer, se distribu
yen en los bordes del medio de cultivo, mientras las de D. s4

mulans se congregan en la regién central.
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El consumo de alimento esta maximizado en la etapa larval vy
dada la movilidad comparativamente baja con respecto a ladel
adulto, la larva requiere que la comida este concentrada -en
un espacio relativamente pequefio (96) (99). La utilizacibn
6ptima del espacio para evitar competir por comida, es proba
blemente uno de los principales problemas que deben resolver
las larvas de la misma y de otras especies de Drosophila que
coexisten en los mismos lugares de crianza. Mayr (121) Dobz
hansky (122) y Stebbins (123), argumentan que 1la seleccién
del habitat apropiado es la base para la coexistencia entre
especies que exhiben requerimientos nutritivos similares. Las
diferencias en la distribucién de grupos de larvas enel sus
trato, pueden ser de importancia para comprender la coexis -
tencia entre las especies de Drosophifa que utilizan los mis

mos sustratos como lugares de crianza.

Es de interes obtener informacién sobre la profundidad a que
se alimentan las larvas de diferentes especies de Drosophila,
sobre sus actividades locomotoras, sus tasas de ingestién de
comida y sus capacidades dispersivas. Estos estudios. podrian
ayudar a precisar el rol de la conducta de las larvas en la

ecologia de Drosophila.

Por otra parte, también para precisar més las diferencias en

tre las conductas excavatorias de las larvas de las tres es-
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pecies estudiadas en la presente Tesis, seria interesante con
siderar el porcentaje de larvas tefiidas en relacién con cada
uno de los estados del desarrollo larval. Como entre D, mela
nogasten y D. pavani y D. gaucha, hay diferencias en la dura-
cién de la etapa de larva, resultados diferentes podrian obte
ﬁerse al considerar el porcentaje de larvas tefiidas en rela -

cién con cada estado del desarrollo larval.

5, CONDICIONES DE ILUMINACION

Los resultados resumidos en las Tablas 4 y 5, indican que 1la
conducta excavatoria de D. melanogastfer aumenta si las larvas
se crian en ausencia de luz y disminuye si éstas se desarro -

llan en presencia de este factor.

La proporcion de larvas tefiidas mide indirectamente la capaci
dad dispersiva de las larvas en el medio de cultivo. Esde in
terés discutir los presentes resultados en relacién con el e-
fecto de la luz sobre la dispersibén de los adﬁltos de D. mela
nogastern, Las moscas de varias cepas de esa especie, incre -
mentan la tasa de dispersién por efecto de la 1luz (124). Las
diferencias entre estos y nuestros hallazgos, sugieren que 1os
genes responsables de la capacidad dispersiva de las larvas no

son, necesariamente, los mismos que controlan la capacidad dis
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persiva de los adultos. Desafortunadamente, no hay informa-
cién que indique si larvas y adultos con el mismo genotipo ,
exhiben diferentes fotoconductas. Estudios de ésta naturale

za, podrian ser de interés para comprender la metamorfosis.

La conducta excavatoria de las larvas vestigial es més afec-
tada por las condiciones de iluminacién que la de 1las Ore
gon R-C. Por otra parte, las diferencias entre las conduc -
tas excavatorias de las cepas Oregon R-C y vestigial, son ma
yores con iluminacién constante (Tablas 4 y 5). En otras pa
labras, el efecto relativo del genotipo varia con el ambien-
te y el efecto relativo del ambiente varia con el genotipo. Es
te es un ejemplo de una interaccién genotipo-ambiente, compa
rable con la obtenida por Thoday (135) cuando estudibé el nfi-
mero de cerdas en los adultos de D. mefanogaster,criados a 20

y a 25°C,.

4, ORIENTACION CON RESPECTO A LA GRAVEDAD

Los resultados de la Tabla 6 indican que la orientacién con
respecto a la gravedad, modifica la excavacién del . sustrato

por las larvas de D. melanogasten.

En los adultos de Drosophdifa la geotaxis es uno de los com -
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portamientos mejor estudiados genéticamente (revisibén en (74).
La orientacién 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 Drosophika.

En el futuro, deberian describirse y analizar genéticamentecgg
ductas tales como la actividad locomotora y la dispersién de
las larvas de diferentes cepas de D. mefanogasten, al desplazar
se a favor o en contra de la gravedad. Este tipode estudios po
dria ayudar a comprender la relacién entre la orientacién con

respecto a la gravedad y la excavacién del sustrato.

5. DENSIDAD LARVAL

Los resultados de la Tabla 7 parecen reflejar interacciones en
tre larvas y entre las larvas y el medio en el cual se desarro
llan. Por ejemplo, utilizacibén de los tﬁneles efectuados por
otros congéneres y/o el efecto de las excretas de estos mismos
individuos que, presumiblemente, pqdr{an encontrarse en las ce

pas superficiales del sustrato (47, 48, 49).

Un aumento del nlmero de larvas podria favorecer la formacibn
de grupos y la excavacibn conjunta del sustrato, incrementéndg

se la proporcibén de individuos que penetran hacia el interior



128

de é1. Este Gltimo hecho, se revela por el incremento de lar
vas tefilidas con el aumento de la densidad (Tabla 7). Las lar
vas de diferentes cepas de D. melfancgaster, tienden a despla-
zarse hacia otras de su misma cepa cuando se les enfrenta con
una eleccibén entre larvas de su misma o de otras cepas (119).
Esto sugiere que un factor de agregacién esta presente cuando
grupos de larvas de D. melanogaster, se crian 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 seleccibén, nuestros hallazgos recuerdan a los de
Mather y Harrison (125, 126) cuando seleccionaron para alto y
para bajo nlmero de cerdas en los adultos de D. melanogastery
a los resultados de la seleccién para geotaxis y para fotota-
Xis obtenida por Dobzhansky y Spassky en los imagos de 0. pseu
doobscura (73, 127). Todos estos autores concluyen que los ras

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

La rdpida respuesta a la seleccién para no excavar obtenida
en las primeras seis generaciones, suglere que se Separaron
de la poblacién original genes con gran efecto sobre la con
ducta excavatoria. Como una consecuencila, las larvas perma-
necen en las capas superiores del sustrato (Tabla 8 y Figu-
ra 3). La generacibn F7 mostrd un incremento del porcenta-
je de larvas tefiidas, tal vez introducido por recombinacio-
nes entre los genotipos seleccionados en la generacién ante
rior. La cafda relativamente méds lenta del porcentaje de
larvas tefiidas lograda en las generaciones siguientes (PS a
F21), podria deberse a la seleccibén de genes con efecto me-
nor sobre la capacidad para excavar y a que la presidn de se
leccibén aplicada después de la generacibn Fg es comparativa

mente menor.

La seleccibén deberfia incrementar la homocigosis de los loci
que controlan la excavacién del sustrato, es decir, la va-
rianza genética de la 1linea no excavadora deberia ser menor
que la de la poblacibn original no seleccionada. Estono se

refleja en las varianzas fenotipicas (generaciones F, a F

1 6
Tabla 8). Es posible que tanto la varianza ambiental como la

varianza de la interaccidén genotipo-ambiente, aumenten de im
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portancia a medida que progresa la seleccibén. La cémara don
de se efectuaron los presentes experimentos, se gradu62124°C,
pero cambios en * 1°C ocurrian con cierta frecuencia. Varia
ciones en la temperatura de la cémara podrian influir sobre

la varianza de la proporcibén de larvas tefiidas.

Entre las generaciones F7 a FZl’ las varianzas fenotipicas
continuan siendo mayores que la de la poblacién original no
seleccionada, pero a diferencia de las obtenidas inicialmen-
te (Pl a Fﬁ), no se advierte‘alguna tendencia a que aquellas
se incrementan con el progreso de la seleccién. Esto sugie-
re que las variaciones ambientales no afectan en el mismo gra
do a las combinaciones de genes seleccionados después de 1la

generacibn F, (Tabla 8 y Figura 3

El relajamiento de la seleccién para no excavanr, posiblemen-
te ofrecié una oportunidad para que los adultos de esta 1i =
nea se aparearan masivamente. Asi, bien pudo incrementarse
la recombinacién entre los loci que controlan la capacidad pa
ra excavar, originéndose nuevamente fenotipos excavadores vy
por esto aumentandolla proporcién de larvas que consumen me-

dio con carbbén (Tablas 9 y 10 y Figura 3).

En general, la dispersién de las larvas a través del sustra-

to, expande el espacio disponible para cada individuo y pro-
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porciona una via para que una mayor cantidad de alimento sea
accequible a las larvas. En otras palabras, con el = aumento
de la dispersién larval deberfa disminuir la competencia por
espacio y por alimento. Por estas razones, la seleccibn na-
tural podria favorecer a fenotipos excavadores. Esta hipote
sis podria explicar la tendencia, relativamente répida, a au-
mentar la proporcibén de larvas tefiidas con el relajo de la.sé
leccibn, venciendo la presién de seleccidén en contra ejerci-

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

6.2, SELECCION PARA EXCAVAR

Varias hipétesis genéticas podrian explicar la casi impercep
tible respuesta selectiva para excavar. Por ejemplo, domi -
nancia en favor de excavar, interacciones epistéticas y o-

Lrass

La poblacién original no seleccionada (la cepa Oregon R-C) es
excavadora (Tabla 1). Un anélisis dialélico indicé que exis
te interaccién de dominancia en favor de excavar (véase 1la
seccién (9) del capitulo de Resultados). La estimacibn de la
respuesta a la seleccibén, se funda en el incremento de las di
ferencias entre generaciones a medida que progresa el proce-

so selectivo (128, 129). Los alelos dominantes determinan
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que el parecido fenotipico entre generaciones sucesivas tien
da a mantenerse, en este caso el porcentaje de la poblacién
larval que consume medio con carbdén. Bajo estas condiciones

se esperaria una lenta respuesta para excavar,

Las hembras de la cepa Oregon R-C, tienen una fecundidad ma-
yor que las de las cepas vestigial o taxi. Las botellas en
las cuales se crian individuos Oregon R-C, muestran un mayor
nimero de pupas comparadas con aquellas donde se crian mos -
cas vestiglal o taxd. Ademés, la observacién muestra que el
medio de cultivo horadado por las larvas Oregon R-C, aparece
més fluido y con una consistencia més liquida que aquel don-
de se crian las larvas vestdigial o Zax{, sugiriendo que unma
‘yor nimero de individuos estan consumiendo el alimento conte

nido por esas botellas,

Es posible que las larvas de D. mefanogaster . se - encuentren
permanentemente bajo una presién de seleccién en favor de ei
cavar, originada por el hﬁmero de larvas que eclosionan de los .
huevos ovipositados por las hembras de esta especie. Asi, 1a
capacidad para excavar podria estar miximizada por la selec-
€ci6én natural y en tal caso,seria dificultoso que un programa
de seleccibn para excavar, incrementara la expresidén de esta

conducta.
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/. CONDUCTA DE LAS LARVAS SELECCIONADAS PARA EXCAVAR Y PARA
NO EXCAVAR

Uno de los resultados mis notables de la seleccibn para exca
varn y para no excavar, reside en la modificacidén de la acti-
vidad locomotora y de la forma en que se desplazan las larvas
seleccionadas, en especial aquéllas de la linea no excavado-
ra (Tablas 12 y 14). A diferencia de la cepa vestdigial, a-
quéllas de la linea seleccionada para no excavar tienden a a
lejarse de la luz (Tablas 13 y 28). Esto sugiere que las cau
sas por las cuales las larvas excavan o no excavan son diver
sas y probablemente depende de una diversidad de mecanismos

conductuales y fisiolégicos.

7.1, ACTIVIDAD LOCOMOTORA

La base morfolbgica de la locomocibény de la capacidad para ex
cavar, son los mGsculos de la pared del cuerpo de 1la larva
(130, 131). Estos mOsculos se contraen "contra' la hemolin-
fa, actuando a manera de un esqueleto hidrostitico, trasmi -
tiendo la energia generada por un sistema muscular a otrooa
otras partes del animal. Como un resultado, la larva se tras
lada de un lugar a otro, modifica la direccién de su despla-
zamiento y/o se producen los movimientos que originan la pe-
netracién a través del sustrato (revisién en la referencia

(132).
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La modificacién de la actividad locomotora, introducida por la
seleccibn para excavar y para no excavaxn, podria ser el resul-
tado de seleccionar genotipos que controlan la contraccidén de
los mlsculos de la pared del cuerpo de la larva. Es decir, la
modificacién de la movilidad larval podria ser el . resultado
pleiotrbépico de seleccionar genotipos cuyo sitio primario de ac
cibn serian aquellos mlsculos que controlan el desplazamiento y

la penetracién a través del sustrato.

Otra hipbtesis que podria explicar los presentes hallazgos (Ta
bla 12), proviene de los estudios bioquimicos de algunas con -
ductas de larvas y de adultos de D. mefanogastern. ~Las larvas
de esta especie seleccionadas para alta y pafa baja tasa de a-
limentacién, exhiben modificaciones en los niveles de noradre-
nalina y de dopamina, dos sustancias de importancia en el fun-
cionamiento del Sistema Nervioso (85). Un fenbmeno similar se
ha constatado en los adultos de esa misma especie, selecciona-
dos para alta y para baja actividad locomotora (78, 133). Bien
podria ser que la seleccién para excavan y para no excavar, ha
ya alterado los niveles de esas mismas o de otras moléculas en
vueltas en el funcionamiento del Sistema Nervioso, reflejéndo- -
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
excavadoras y de las excavadoras (Tabla 15 y Figura 8), tam-
bién podrian ser el resultado pleiotrépico de seleccionar ge
notipos que controlan 1armuscu1atura de la pared del  cuerpo

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

misculos.

La forma en que se desplazan las larvas de Drosophila, puede
reflejar la manera utilizada por ellas para dispersar. Pues
to que las larvas probadas tenian una edad de 108 horas, 1la
situacién experimental bajo la cual se estudib esa conducta,
podria ser asimilable con la desplegada por las larvas de D.

mefanogastesr cuando buscan un lugar para pupar.

La actividad locomotora y los cambios de direccidén efectua -
dos por las larvas de D. mefancgasten, podrian ser de impor-
tancia en la orientacidn espacial de estos individuos-en los
sustratos donde se crian, influyendo en la seleccién del si-
tio especifico donde las larvas se alimentarén y/o en la se-

leccibén del lugar en el cual puparén (134).

Varios factores ambientales podrian regular el nivel de acti
vidad locomotora y de la frecuencia de cambios de direccibn.

Por ejemplo, la presencia de larvas congenéricas o de larvas
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de otras especies de Drosophila, sustancias asociadas con pro
cesos de fermentacibén y/o desecho de las mismas larvas y res-
puestas a la luz y a la gravedad. Seria de interés analizar
la locomocién y la forma general.derePtaciéh de las larvas de
Drosophila, en relacidédn con algunos estimulos especificos ta-

les como los adelantados mis arriba.

8. OTRAS DIFERENCIAS INTRODUCIDAS POR LA SELECCION PARA EXCA
VAR Y PARA NO EXCAVAR.

Con frecuencia, la seleccién direccional, o sea, cuando ésta
favorece el fenotipo méds extremo de una distribucién, encuen-
tra respuesta en rasgos que no son seleccionados directamente.
Genéticamente, este fenbémeno envuelve ligamiento entre los ge
nes que se seleccionan directamente y aquellos que afectan o-
tros rasgos. Los genes pueden afectar también varios caracte
res al actuar sobre procesos de desarrollo comunes para todos
ellos (efectos pleiotrépicos), de manera que al seleccionar un

rasgo, indirectamente, se afectan otros.

La baja en la fertilidad de las hembras de la linea no excava
dora (Tabla 16), podria explicarse por algunos de los fendme-
nos genéticos formulados més arriba, conjuntamente con el aumen-

to de la homocigosis que suele acompafiar a la seleccidén 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 seleccibn
para eicavaa y para no excavapt, Esto sugiere que el nGmero de
ovarfolos de las hembras de estas lineas no se han modificado
sustancialmente por comparacién con los de las hembras de lapo
blacién base. Esta caracteristica depende de la calidad y can

tidad de alimento suministrado a las larvas (41, 42, 43, 44).

Las larvas de la 1lfnea no excavadora, logran pupar primero vy
los imagos también emergen primero que los de la poblacibn ba-
se o los de la linea excavadora (Tabla 7 y Figura 10). La ve-
locidad de desarrollo en D. melanogasiter, y en D, simulans, de
pende entre otros factores de la tasa a la cual = se alimentan

las larvas (139, 140).

Sokolowski (134) ha sefialado que la estrategia de blsqueda de
comida en las larvas de D. mefanogasier, envuelve una relacién
entre alimentacién y locomocién. Estas Gltimas conductas de-
penden de la misma base morfoldbgica, o sea, los escleritos ce-
falofarfngeos encargados de extender y retraer las mandibulas

bucales (23, 83).

Es posible que las larvas con una actividad locomotora baja, co
mo las de la linea no excavadoia, ingieren comida a wuna tasa
mds elevada que las excavadoiras o las de la poblacibn base. Las

mandibulas bucales de las larvas no excavadorasd podrian estar
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comprometidas principalmente en la ingesta de comida y no en
la traslacibén de esas larvas a través del sustrato. Como u-
na consecuencia, las larvas no excavadoras podrian pupar pri

mero que las larvas de la poblacibén base o las de la.linea.gi

cavadohra.

La seleccidn del sitio de pupacién por las larvas excavado -
ras y no excavadoras (Tabla 19 y Figura 11), ilustra también
las relaciones entre dos conductas de las larvas de D. mela-
nogasten., Sokal (141) encontrb que en esta especie, las lar
vas que pupaban en las paredes de los tubos de crianza, per-
manecian en las capas superficiales del sustrato y que aque-
llas que pupaban en o cerca del medio nutritivo, penetraban
en é1. Es posible que algunos de los genes que controlan la
conducta excavatoria, controlen también la seleccidén del si-
tio de pupacidén (genes pleiotrépicos). También es posible
que ios genes que controlan ambas conductas, esten ligados y

se hereden en bloque.

La seleccibén 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 etolbgico (Tablas 20 y 21). La restriccidbn del flujo
génico entre poblaciones, es un requisito esencial paraladi

versificacidén y adaptacibén de poblaciones locales a sus am -
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bientes especificos (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 Gitil para saber como ese geno-
tipo podria responder a la seleccidén (natural o artificial)y
para comprender como podrian haber actuado los procesos evo-
lutivos en la determinacidén de la organizacibén genética ac-

tual del rasgo en estudio (68).

De acuerdo con Mather (67, 142, 143), la seleccidén puede ser
clasificada en tres tipos fundamentales : estabilizante, di-
reccional y disruptiva. La seleccién estabilizante favorece
un fenotipo intermedio respecto a los de los extremos de una
distribucién. La selecci6n direccional favorece un finico fe
notipo de algunos de los extremos de la distribucién del ras
go en estudio. La seleccibn disruptiva ocurre cuando dos o
més fenotipos son los mis adecuados. Mather argumenta que la

seleccién estabilizante al favorecer un fenotipo promedio, se
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leccionard un genotipo balanceado. Los fenotipos extremos re
sultarédn como el producto del desbalance entre los alelos que
aumentan y los que disminuyen la expresibén del rasgo. Las ca
racteristicas genéticas de los rasgos sometidos a ese tipo de
seleccibén serdn: ligamiento entre los genes que aumentany los
que disminuyen la expresién del rasgo y la presencia de muy po
ca o ninguna dominancia, o si la hay deberia ser en ambas di-

recciones. Estos rasgos mostrarédn una varianza aditiva alta.

La seleccibn direccional moldea el genotipo aumentando la va-
rianza de dominancia y restringiendo la debida a genes aditi-
vos. Los rasgos relacionados con la adecuacidén, tienen -este
tipo de organizacién genética (144). Bajo seleccibén direccio
nal, aquel gen que es favorecido se esperaria dque evoluciona-
ra hacia la dominancia. Una de las consecuencias de este fe-
némeno, es que el heterocigoto no se distingue del homocigoto
dominante. ® Si un gen hace una contribucibén importante a la
adecuacién, serfa deseable que evolucionara hacia la dominan-

cia, as{ muchos individuos podrian exhibir un fenotipo simi -

3combinando técnicas electrofordticas con métodos de tincidn histoguimi-
cos, es posible discriminar, a nivel de proteinas (alozimas), entre homo
cigotos y heterocigotos. Las alozimas codificadas por genes alelos,-mues
tran diferentes movilidades electroforé&ticas. Los heterocigotos presen-
tan dos clases de alozimas. Por comparacidén 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 Seleccibén Natural de Fisher (146), cuando plantea
que la tasa de cambio en la adecuacién de una poblaciédn es pro

porcional a su varianza genética aditiva.

Los cruzamientos dialélicos, 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 fenofipos excavadores y los genes rece

sivos, ¢enoiipos no excavadones.

Algunos de los loci que controlan la mencionada conductamues
tran heterosis al estado heterocigoto (Tabla 27). Esta pare
ce reflejarse en la conducta excavatoria de las larvas origi
nadas al cruzar la cepa vestigial con la yeffow y al cruzar
la cepa taxd{ con la yeffow. En ambos casos, la capacidad de
los hibridos para excavar el sustrato, es superior a la de las

cepas parentales (Figuras 15 y 17).

La organizacién del genotipo que controla la conducta excava
toria de D. melanogaster como es revelado por los cruzamien-
tos dialélicos, sugiere que este genotipo estuvo sometido a
seleccién direccional en favor de excavar. Las razones por
las cuales la excavacibén pudo ser favorecida por la seleccibn
natural, se han adelantado en la seccibén (6) y en las subsec

ciones (7.1) y (7.2) del presente Capitulo.
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Probablemente el nGmero de larvas, de la misma o de varias es
pecies de Drosophila, coexistiendo en los mismos lugares de
crianza, podrfa constituir una fuerte presidén de seleccibn en
favor de excavar. Alternativamente, dependiendo de la espe -
cie, la seleccibén podria favorecer la tendencia a permanecer
en las capas superiores del sustrato McCoy (94) ha observado
que las larvas de D. buschii permanecen en las capas superfi-
ciales de los frutos del tomate, caidos sobre el suelo, duran

te todo el periodo larval.

Las heredabilidades de la conducta excavatoria, varian con la
edad larval (Tabla 27). Los genes dominantes parecen funcio-
nar cuando las larvas son relativamente jévenes y 1los genes
que act@an aditivamente incrementan su importancia haciael £4
nal del periodo de larva. Varios estudios (16, 23, 83,-84) ,
han demostrado que la tasa de alimentacibén de las larvas deD.
mefanogasiten aumenta con la edad, alcanzando un méximo a las
72 horas para luego decrecer. Esto sugiere que las necesida-
des de éspacio y de comida se modifican segOn la edad de 1las
larvas. En otro estudio, hemos encontrado que la actividad]g
comotora de las larvas de esa especie, sigue un patrén que re
cuerda estrechamente al de la tasa de alimentacidn, o sea, la
actividad locomotora también muestra un méximo 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 fdcil imaginar que ge-
nes dominantes para excavar, actuando a una edad tal como 72
horas, puedan incrementar la adecuacién de la poblacibn, al
permitir que una mayor cantidad de comida esté disponible pa-
ra los individuos, precisamente cuando pareciera ser mas in -
tensa su utilizacién. Al final del periodo larval, el objeti
vo es la blGsqueda de un lugar para pupar, con la consiguiente
pérdida de "interés" en la blGsqueda de comida. Esto podrfia ex
plicar porque los genes dominantes que controlan la excavacibén
parecen perder importancia hacia el final del periodo 1arval

(Tabla 27).

10, CRUZAMIENTOS ENTRE LAS CEPAS VESTIGIAL (NO EXCAVADORA) Y
OREGON R-C (EXCAVADORA)

En las larvas de D. melanogasien, un par de genes mayores con
relaciones de dominancia y de recesividad, controlan sus fo-
toconductas y otro par de alelos mayores, actuando aditivamen
te, controlan sus frecuencias de cambios de direccidn al tras

ladarse de un lugar a otro (Tablas 28, 29 y 30 y Figuras 21 y
22)

Las condiciones de iluminacibén, modifican la distribucibén de
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las larvas de 0. melanogasien en el sustrato (véanse las sec
ciones (3) del Capitulo de Resultados y del presente Capitu-
lo). Esto sugiere que la fotoconducta larval esta envuelta
en la distribucién en el sustrato de las larvas de Drosophi
La. Esta conducta podria ser de imﬁortancia cuando las lar-
vas de varios genotipos o de varias especies de Drcosophila

?

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 D. mefanogasien,
tienen una conducta similar a la de las larvas de 108 horas
utilizadas en los presentes experimentos. Taﬁpoco sabemos si
el control genético de la fotoconducta de las larvas jévenes
tiene las mismas peculiaridades que la de las larvas de 108

horas de edad.

Las implicaciones ecolbgicas de la forma de trasladarse de un
punto a otro, en términos de mecanismo de dispersién,se han

discutido en la seccibén (7.2.) del presente Capitulo.
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 informacibén sobre el grado de diver-
gencia evolutiva de esa conducta. Las comparaciones entre in
dividuos de una poblacibn, tienen la ventaja de ofrecer wuna
oportunidad para analizar genéticamente un comportamiento Un
estudio genético permite precisar en que extensidén las varia
ciones individuales en conducta dependen de la segregacidn
de genes y en que extensién el ambiente es responsable de e-
sa variabilidad. Esto es bisico para entender la evolucién

de la conducta.

La excavacidén del sustrato por las larvas de Drosophilfa, tal
como se ha estudiado en la presente Tesis, ha permitido esta
blecer comparaciones entre éspecies de este género, entre po
blaciones de una especie y entre individuos de una poblacibn. '
2l énfasis principal se ha puesto en como la conducta excava
toria se relacionaria con la adecuacién bioldbgica, en térmi-
nos de utilizacibén del espacio y consumo de comida por las
larvas de Drosophifa. Esta es la aproximacién funcional en

el éétﬁ&io de la conducta (147).

Durante el desarrollo del presente estudio, lleg6 a ser cla-
ro que la excavacibn del sustrato podria entenderse mejor a-
nalizando otras conductas larvales., La eleccibén de cuales
conductas estudiar, se facilité por los resultados de la se-

leccidn para excavar y para no excavar y al examinar la acti
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vidad excavatoria en relacibn con ciertos factores ambienta-
les. De alli que se describierony disectaron genéticamente,
la fotoconducta y la frecuencia de cambios de direccidén efec
tuados por las larvas de D. melanogasten. Pensamos que es-
tas conductas larvales, junto con la tasa de ingestién de co
mida, la actividad locomotora y respuestas de orientacidbn a
la presencia de larvas congenéricas o de otras especies de
Drosophila, entre otros factores, estan envueltas en la pene -

tracién y distribucidén en el sustrato de las larvas de este

género.

La respuesta a la seleccidn para excavar y para no excavar de
las larvas de D. melanogasten, fue asimétrica. 'En la linea no
excavadora se obtuvo una répida respuesta, aumentando notable
mente la proporcién de larvas que permanecieron en las capas
superiores del medio de cultivo. En la 1linea excavadora;. la
respuesta selectiva fue casi imperceptible. El1 hecho que al
seleccionar para excdavar y para no excavar se hayan modifica
do otras conductas larvales, sugiere que los genes que con -
trolan la excavacién del sustrato, estan ligados con otros
que controlan otras conductas de las larvas, o bien, que la

modificacién de esas otras conductas es el efecto pleiotrépi-

co de los genes que controlan la excavacién.

Cuando se modifica el ambiente en el cual se crian larvas de

D. melanogaster o de D. simulfans, por ejemplo al aumentar la

concentracibén 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 alimentacidn, ac
tividad locomotora y la frecuencia de cambios de direccién
(148). Esto también sugiere que a nivel del fenotipo, hay al
gln tipo de integracidén entre las conductas larvales de esas

especies.

Al seleccionar para no excavar, bajbd la fertilidad, se acor-
té el periodo de desarrollo huevo adulto y se generaron dife
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 evolutivo
de diversificacibn y de adaptacién a los ambientes locales de
las especies de Drosophila. - Este efecto multiplicador de 1la
seleccién, afectando directamente una fase del ciclo vital e
indirectamente a otras, puede ser una caracteristica com(n en
insectos Holomet&bolos, -donde la larva y el adulto estan a -

daptados para vivir en ambientes diferentes (13, 14, 24),

El estudio genético de la conducta excavatoria de las larvas
de D. melanogaster, mostr6 que genes dominantes se .expresan
precozmente (84 horas de edad) y que genes aditivos contro -
lan la excavacibén hacia el final del perfodo larval (108 ho-
ras). La proporcién de larvas con carbén en el tracto digeg

tivo, aumenta enormemente entre las 72 y las 84 horas de e-
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dad (véanse por ejemplo las Figuras 12 a 18). Estos resulta
dos se han encontrado sistemdticamente 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 relacién con las caracteristicas ecolé
gicas de los sitios donde se crian las larvas de Drosophdilay

en relacién con las necesidades de espacio y de comida de ca

da uno de los estados del desarrollo larval.

La diseccibén genética de la fotoconducta y de la frecuencia
de cambios de direccibén, efectuados mientras las larvas de D.
meﬂaHOQaéieﬁ.se desplazan de un punto a otro, reveld un con-
trol por un par de genes principales para cada una de esas
conductas. Por otra parte, la tasa individual de ingestién
de comida de las larvas de esa especie, tiene un componente de
dominancia importante (23, 78, 83, 84). Ademis,la actividad
locomotora de las larvas de esa misma especie, también esta
controlada por genes dominantes y recesivos, como es revela-
do por un anélisis 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 Drosophila, se apartan de los mode
los clésicos propuestos para el andlisis biométrico de los ras
gos cuantitativos, en el sentido de postular que numerosos ge
nes de igual efecto y esencialmente no identificables, contro
lan los rasgos métricos (113, 114, 151). Nuestros resultados
son comparables con los de Thoday (152), de Spickett (153) 0
de Thompson (154), quienes encontraron que no mlds de 5 pares
de genes, controlan el nfimero de cerdas totrdcicas o la longi-
tud de las venas de las alas en los adultos de D. mefanogas -

Len.

Las diferencias individuales en capacidad para excavar de las.
larvas de D. melanogastern, podrian comprenderse mejor anali-
zando los cambios de esta conducta originados durante el de-
sarrollo larval y sus relaciones con cambios en el genotipo
que ocurran también durante este periodo. Nuestros hallaz -
gos sugieren que mucha de la variabilidad que muestra la con
ducta excavatoria podria estar relacionada con la regulacién
de unos pocos genes con gran efecto. Algunos genes mayores
se han asociado con conducta especificas de las larvas, ofre

ciendo una oportunidad para estudiarlas a través del desarro

1lo larval.
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