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RESUMEN

Se registré el desarrcllo de la dispersién relativa de grupos
de larvas Drosophila melarncgaster cepa Orencn R-C y  Drosophila
simulans cepa COuilicura, sobre superficies de apar (pel)
dispuestas horizontal y verticalmente, bajyo luz ambiental. Er el
plan> horizontal la dispersién fué aleatoria, indeperdientemnente
de la edad ¢ perncotipo de las larvas. Ervi el planc  vertical, la
dispersidn de larvas UOregon R-C de 24, 48 y 1&0 horas de edad fueé
cor terndercia & bajar; una conducta parecida se cbservé ern larvacs
Cuilicura de 72, 9¢ y 120 horas de edad. La 1nterpretacidon de
estos resultados Tué gue las larvas de Drosophila presentern taxis
U orientacidrn de la loocomocldrn. La hipttesis de trabaio fué gue
SE tratabsa ge wuna conducta de orientacidn determiracde
pEnet icamnent e, cagdo  gue existaian difererncias conductuales ern
relaciorn &l desarrollco v al pencotipo.

Cara establecer 1 se tratabe de orientacidédr de la locomocidr.

mn
m

epistraror tr

m

veoctorias individuales de larrvas Oreoori R-C,

[

mieniras rectaban sobre superficies de acar dispuestas horizontel
Yy vertaicalmente, beic luz ambiental. Se ercorntrd oue a través del
dezarrol la, el oatrén de orientacién de loe decsplazamientos
individusles coincicild corn el patron de covientacidén  de 1a
dispersiong ademas, aungue hubo otros cambilos ontonernéticos de la

locomoc én (oriocinesis, clinocinesie y  los  atribuwibles &

react ividad), estos no  puedern explicar las diferercias de
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conduct a dispersiva observadas ecbre plarncos con diferente
inclinacion, ya que sus patrornes de desarrollo son diferentes
erntre si y con £l patron de desarrollo de la dispersién,

Fara determinar la naturaleza de la taxis, se renglstré la
dispersior de larvas Orepon R-C en cscuridad, sobre el plaric
vertical vy a diferentes edades. Se encontrd gue a través del
desarral 1o, el patrén de dispersiér er cecuridad fué distirte al
observado corn esta misma cepa bajn  luz ambiental. Aungue  la
terndencia plobal fueg la dispersidén pecpositiva en  todas las
edades (excepto a las &4 horas), ella fueé sigraficativa solamente
& las 96 horas de edad. Fara demostrar la determinaciér pernética
sobre la worientacidn de la locomoclén, se hilcierarn dos
experiment oz (1) Urn andlisis de las proporcicnes de sexce entie
larvas Oregon R-C gue dispersaron en oscuridad, sobre el plario
vertical., La corducta de crientacién de los machos cacsi no fué
significativamerte diferente de aguella cbservaca ern las hembias
excepto ertre larvas de %t horas de edao. cgonde las Fenbr as
fueror mas geopositivas er comparaciéen  a fose machos, Aungue
discutainle, ambios SENOE erhibier-on Clobeimente LY S peatearic

oosltiva. Estos hechos pueder irterpretarse comes si existiera uns

1

bese perétics Dar & este corcucta, porcue ademss ellz camby

I}
e

durante el desarrollo. (11) Un ardlicies de senrenac:drn oenstico -

conduct ual, ce la !

m

PErsI On de larvae hibridas Urenos

white (ambze D, melancgaster) v de larvas hibridaz Urenos - >
Builicura (ce D, melancpaster v D. simularns. resnect i valmenie ),
sobre el plano vertical v baiyo Juz ambientz). a la edsad ce =4

f{|

horas (exstado I del desarrollad, Loe recnltados apovar
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hipétezis de un per mayor lipado al cramosoma Xy que "comtroala"

la conducta dispersiva descrita. Un experiments adicicral, de

dispersitrn en el plano vertical bajc pradientes ortoponales  de

luz (lateral) y gravedad, revelo que a ésta edad la orientacién

de la locomocidér corresponde a una fototarie,
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crientation observed betweern horizonta) and vertica) corditione,
because each of their development patterrs is different, and all
ere differert from the develapmertal patterv of dispercsal,

To determine the type of taxis, the developmernt of larval
behavior acrosese vertical planes was measured irn darknese. 1t weas
found that Oregon R-C larvae showed globally, though  weakly, a
bottom oriented looomotaor, ivi four of the five apes tested (the
exceotion was age Z4 hours).

To demometrate the pernetical determination of crientaticor
behavior, two experimente were performed: (1) comparisons between
both  sexes, amonp those Orepon R-U larvae who dispersed up  and
down 17 darkrness. The crientation behavior betweern sexes was st
sipraficantly different, with the exceptior of those females with
3% hours of ape who oriented them with clear geRopositive sernse,
This fact could be thoupht as there would be a peretic basie  ir
this behavior, becasuse there is a developmental charnge too., (1i)
behaevioreal seprepatiron anelysis  accorcing to & guantitative
genetic model, foir odispersal across the vertical plare urder room
lipht ehaowr. by D.melancgaster larves 1v the first inetar  of

gevelopment (4 houres olcy., Results support the hypothesie of at

Jeast orne major gene linked to the X chrom-come that comtrols The
gescribed oriertatiorn  behavior, Ar additiornal erxper amerit. o f
dirspersal ACTOES orthogonal oradientes of light aricd oravity,

revesled that. faor tha

"m

ape, orievitatior behavior comrespornce to

phototaxis.
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ARSTRACT

Relative dispersal aobserved 1in groups of larvae frem the
sibling species Drosophila melancgaster (Orepcor R-0C strain) and
Droscophila simulans (Guilicwra strairn) was measured under room
lipght, over agar surfacee disposed horizorntallv and vertically.
Ir the horizontal plane, dispersal behavior was random, for both
species and all five apes of larvae tecsted. Nevertheless, ir the
vertical plarne D. melarcogaster larvae at &4, 48, and 120 hours
old showed a bottom orilented dispersal; similar behavisr was
observed in D. simulans larvae but with 7&, 96, and 180 heoure of
development. Ar interpretatiorn of these resulte 1 that
Droscphila larvae exhibit taxis or ocriented lacomoticn thet could
be repative phototaxie (due to room lipht), positive pectaxie., or
bt b, The working hipothesis is  that observed hehavieor o f
orientation 1e deperndent on irheritance, because of behaviorai
differences associated with genstype and development.

o establish wether locomotion as really oraented, larvel paths

were vecorded while individuale (Oregon R-C stirain) dreolaced

across horizonmtal andg verticel aper eurfacecs, under oo Yaphit,
Throuwobout develomment, the orientaticr patters  of indavicdual

ienlaramsr = ! = PR S e L4 . )
dreplacemsnt e eprees with oroup orientat;er Fxitery of gaieperesl

1 the vertical plarne. Althounh others behavicral chances weis

obeerven, attrabutable to reactivity, orthobkinesie, avig

Klirmkinesis, these could rnot explairn differences in 1 snes



INTRODUCCION

1.1 Comportamiento animal y orientacién espacial.

El comportamiento de un animal comprende casi todas las
manifestaciores de su existencia (Schéne, 1984). La etologia, o©
estudic biclépico del comportamiento, se centra esencialmente en
las manifestaciones que se traducen en movimientos (Schéne, op
cit).

Las regularidades de movimiento se deromirnan "unidades del
comportamiento"”" (Klopfer, 1974) ., Un ejemplo son los patrones de
accién fijos, definidos como una secuencia de movimientos
caracterizada por una configuracién especifica en el tiempo y en
el espacic; otros ejemplos son las pautas de movimiento casi
completamente susceptibles a cambios por la experiencia Oy
incluso, que se gerneran como consecuencia de ésta (Hinde, 13703
Mayr, 1974).

La existencia de petrores o pautas conductuales supglere una
organizacién del comportamiento individual, coherente con el
ambiente er gue vive cada animal. Comportamiento de orientacién
se refiere a aguellas conductas asocciadas con la distribucién en

el espacic de especies animales. Ern casi todos 1los fendmeros

conductuales se distinguen movimientos de orientacién. Estos

pueder consistir ern la traslacién y/o en la rotaciérn de un

animal. Pueder. implicar al animal completo o sélc a ura parte de
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él (Carthy y Howse, 1979). Los movimientos de rotacién y
traslacioén se caracterizan por su relacién geométrica especifica
con variables ambientales, tales como la aceleracién de gravedad
© una fuente de luz. Como ésta relacién espacial es lo evidente
para un observador que analiza los movimientos que realiza un
animal, su nomenclatura se refiere a tales asociaciones espacio-
geometricas, por ejemplo taxis y cinesis.

En esta tesis se utiliza la definicién de taxis dada por
Fraenkel y Gunn (1940), es decir, una taxis es una “"traslacién
paralela a la direccién de incidencia de un estimulo, pudiendo
ser positiva o nepgativa, segun si el animal se aproxima o se
aleja del estimulo. Una cinesis se define como cambios de rapidéz
(ortocinesis) o de direccién (clinociresis) durante la traslacidén
de un animal, producto del cambio de una variable ambiental
(Gunir, 1975). AR diferercia de las taxis, las cinesis nrc se

describern segun una relacién geométrica constante con alguna

variable ambiental.

-

1.2, Comportamientc arnimal y perética.

El an&lisis genético de rasgos comportamentales ha establecido
que diferercias individuales en comportamientos son relativas al
genotipo y al ambiente er el cual los arimales se desarrocllan

(Fuller y Thompson, 19785 Flomin et al, 1980; EBurrnet y Cormolly,

198135 Hall et al, 1982).
Entre los andlisis pernético-conductuales realizados, existen

estudios acerca de la orientacién espacial, especialmente corn
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respecto a 1la gravedad (gectaxis) y con respectc a 1la luz
(fototaxis). La mayor parte de este tipo de estudios de
orientacién se han efectuado en el comportamientc de moscas

Drosophila adultas (Koref-SantibaRfez, 1984).

1.3. Estudios con Drosophila.

Rlgunas especies del pérerc Drosophila tieren amplia
distribucién geografica, son faciles de capturar, de manipular y
de criar en laboratorio. Se conoce su anatomia, fisiolopgia,
reproduccién y desarrollo (Demerec, 1950), asi como tambiér de su
penética, ecolopgia y diversidad (V. referencias en Strickberger,
1976, y Ehrman y Parsons, 1381).

En el ciclo de estos insectos holometdbolos, que dura alrededor
de un mes, dependiendo de la especie, disponibilidad de alimento
y la temperatura de crianza, un mismo individuo presenta cuatro
formas vitales completamente diferentes: huevo, larva, pupa e
imago (mosca adulta, alada y sexualmente madural, con
autcecclogias también muy diferentes.

D. melanogaster vy D. simulans estédr erntre las especies mas
estudiadas del péneroc (Parsons, 13975). Ambas sorn pemelas,
cosmopolitas y forman parte de un grupo de especies estrechamente
emparentadas (Bock vy Wheeler, 1872) que bajo condiciornes de
laboratoric presentan diferentes grados de interfertilidad, pero
con  descendencia estéril y que ademis suele presentar

severas

desviaciones de la proporcién 1/1 entre sexos. Por ejempla, al

cruzar machos D. melanogaster cor hembras D. simulans se obtieren




hibridos adultos machos y hembras en proporcién 3/1 y del
cruzamiento reciproco se obtienen solamente imagos hembras; estos
resultados pueden modificarse si se cruzan cepas con arreglos
cromosomicos (traslocaciones) diferentes al tipo silvestre
(Watabe et al, 1977).

Son varias las conductas de adultos Yy larvas que han sido
analizadas pgenéticamente (Brossfield, 1978). Entre ellas
encontramos la geotaxis y la fototaxis de los adultos: ambas
conductas estan influenciadas por genes ubicados en cromosomas
distintos, entre ellos el X, Y gque al parecer constituyen
sistemas de "control" gensgtico diferentes, vale decir que no
estan involucrados los mismos geres (Hirsch y Erlenmeyer-Kimling,
19623 Rockwell y Seiger, 19735 Ehrman y Parsons, 19813 Ricker vy
Hirsch, 198%). Sobre las conductas de oriertacién de las larvas
en general {(gectaxis y fototaxis en particular) hay escasa
informacién disponible. Segun Godoy—Herrera (1382), la
traslacién de una larva durante la excavacién del sustrato se ve
afectada por la pravedad y la iluminacioén. RAlpo andlopo estaria
ocurriendo durante la eleccidén del sitio de pupacién {(Markow,
1979, 1981; Schnebel y Brossfield, 1986), una conducta que ademas

dependeria del sexo de las larvas {(Casares y Carraceds, 1987).

1. 4. El preblema.

lLa evidencia experimental mencionada en la seccisn precedente,

indirectamente sugiere la ocurrerncia de una gectaxis en 1la

locomocién de larvas de Drosophila y gue ademas podrian exigstir




wm

diferericias intersexuales al respecto. Empera, no hay
antecederntes de que se hayan efectuado experimentos especialmente
encaminados a estudiar esta conducta de orientacién.

Un estudic etolégico y genético de la dispersién y de las
trayectorias de larvas de Drosophila, al desplazarse a favor o en
contra de la gravedad, podria ayudar a establecer si existe
relacion entre la orientacién con respecto a la gravedad y otras
conductas tales como la excavacién del sustrato (Bodoy-Herrera,
1982) y eleccién del sitio de pupacién, contribuyendo a 1la
formulacidérn de una explicacién etolépica para la utilizacién de
recursos ecoldgicos tales como la comida y el espacioc (Godoy-

Herrera, op cit).

1.5. Objetivos.

El objetivo perneral de ésta tesis fué investipar si existe
orientacidén con respecto a la gravedad en la locomociérn de larvas
de Drosophila, y si estd bajoc una determinacién penética. Los
objetivos especificos fueron: (a) describir la traslacior larval,
tanto en orupos como  individualmente, y establecer si la
locomociér se orienta con respecto & la pravedad, (b) estudiar el
desarrcllo de esta conducta y (c) analizar geréticamernte parte de

€ variabilidad poblacicrel.




MATERIALES Y METODOS

£2.1. Especies y cepas de Drosophila.

En eéste estudio se utilizaron las cepas Oregon R-C (tipo
silvestre) y white, de Droscophila melanogaster. Esta ultima cepa
es homocigota para el gen recesivo w, ligado al cromosoma X y que
determina color de ojos blancoe (V. referencias en Strickberger,
13876). De D. simulans se utilizd la cepa silvestre Quilicura,
gue fué colectada en ese lupar (Budnick y Brrncic, 1983).

La cepa Oregon R-C fué elegida porgque se cornoce el desarrollo
de la conducta excavatoria de sus larvas, de marnera que podria
relacionarse ésta conducta con la distribucién espacial debida a
uré orientacién por pravedad. Las cepas white (D. melanogaster) y
Cuilicura (D. simulans) se eligieron porgue pueden formar
hibridos con 1la cepa Oregon R-C, permitiendo asi uri  examen
genetico del comportamiento de las progernies de larvas.

Toedas estas cepas se ercuentrar ern el cepario del Departamento

de Biclogia Celular y Gernética, Facultad de Medicina, Uriversidad

de Chile.



2. s Condiciories de crianza.

l Las moscas se criaron a €4 * 1 °C, bajo iluminacién constante,
|

en botellas de vidrio con tapén de algodén y gasa, llenadas con
i uncos 100 ml de medic nutritivo de Burdick (13854), Cada 15 a 20
i dias, las moscas recién nacidas se traspasaror a botellas con
]

medio fresco, a fin de obtener la siguiente pereracidn.

-

2. 3. Obtercién de progenitores y progenies.

Se colectaron al azar grupos de 50 hembras recién nacidas, de
la misma ceps, y se les conservd aisladas ern tubos de vidrio con
medio nutritivo durante 3 dias. También se colectaron grupos de
| S50 machos. Al cuarto dia, luego de constatar que ninguna hembra
habia puestoc huevos, se les mezclé corn machos de la cepa elegida
y después de 48 horas se colectaron los huevos para obterner las

propernies respectivas.

. 4. Obtercidén de larvas.

Grupos de 50 hembras fecundadas, de urios 5 dias de edad de la
Y

misma cCepa, se traspasaron a tubos de vidrioc de 10 x 2,5 com
| taponados con alpoddén vy gasa, privandolas de agua vy alimentao
I durante 3 o 4 horas;g luege se introdujo en cada tubo una

cucharilla de pléastico llenada previamente corn medic nutritivo

fresco. Sobre este medio se esparciéd una gota de &cido acético al

S0%  V/V. La privacién de alimento (Godoy-Herrera, 138z) vy el

T



édcido acético (Weisbrot, 1986) estimulan la ovipostura.

Al cabo de unas © horas, se retiraron los adultos de los tubos

y se conservaron los huevos gue fueron puestos sobre la papilla
de la cuchara. Aproximadamente 20 horas maés tarde, la mayoria de
los huevos encontrados en las cucharillas habian eclosionado.
Para contreolar la edad de las larvas se procedid a colectar
aquellas nacidas entre 16100 y 18:00 horas, ocupando una aguja de
acerc y una Jlupa binocular. Estas larvas de edad conocida
(incerteza de una hora) se distribuyeron en grupos de 40
individuos sobre cucharillas con medio fresco, se les introdujo
en tubos de vidrio con tapén y se les guardd en la cémara de
——__erianza de las moscas. Al tercer y cuarto dia de incubaridn se
colocd una pgota de crema de levadura viva en cada cucharilla,

para suplementar el medio nutritive.

£.9. Cajas de experimentacidn.

Se ccuparon cajas de acrilico transparente de 15 x 15 x Zy5 cm
(largo x ancho x alto) para larvas de 24, 48 y 72 horas de edad.
Para larvas de 96 y 120 horas se otuparon cajas mas prandes, de
25 x 23 % 2,5 cm, porgue debido a su mayor tamafo su  actividad
locomotora aumenta (Godoy-Herrera et al, 1984, Dentro de ecada
caja fué esparcida urna capa de agar al 3% fundido. En la parte

posterior se pegd un papel de color gris gue, desde la parte

anteriory, era visible por transparencia. Este fondo de papel

tenia dibujadas unas lineas gque sirvieron como narco de

referencia para registrar los movimientos.
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2.6. Condiciones de experimentacidén.

La temperatura de trabajo fué de 23 * 2 °C. Antes de cualquier
experimento, se dejdé a las larvas sobre apar durarte 10 mirnutos
para habituarlas al nuevo ambiente y limpiarlas de restos de
comida {Troncoso et. al., 1987). Cada larva fue usada una scola
vez, a fin de descartar posibles efectos de aprendizaje en los
resultados (V. Areves-Fifa y Quinn, 1979). Todos los repistros
se hicieron entre las 12:00 y 16:00, para descartar efectus de

posible ritmicidad circadiana.

2.7. Dispersién larval.

Sobre el centro de la capa de agar se depositaron 10 larvas
tomadas al azar, de la misma cepa o progenie y de la misma edad.
El fondo del papel gris tenia dibujadas dos lineas paralelas
separadas por una distancia eguivalente a 14 veces el largo
larval promedic de la respectiva edads; la separacidn entre
paralelas divide 1la superficie en itres regiones virtuales
{superior, media e inferior) vy se va modificando en TfTorma
proporeicnal al crecimiento de las larvas (tabla 1).

Cuando wuna larva "cruzaba" cualguier linea, se iniciaba el
conteo del tiempo y cadea 15 segundos, durante & o 4 minutos, se
midio la dispersioén segitn el indice i1 = (I-S)/T , dorde S e 1

fueraen los nimeros de larvas scbre las regiones superior e

infericr y T el tctal de dispersantesy 1 es positive si  las
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TABLA 1. Pistancie (D) entre las lineae paralelas gue definen
regiones superior, medie e inferior, gegun la leongitud corporal
promedio (L) y edad de larves Oregon R-C.

L R e el it T e S —

Edad (hrs) L (mm)a D (on)
24 1,0 14
48 1,2 18
72 1,4 20
96 2,3 32

120 5,0b 70

a: gegun Araneda y Godoy-Herrera
(1986), excepto b.
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larvas se dirijen preferentemente hacia la repién inferior vy

virceversa.

Eon este experimentc se pretendia conocer el sentido del
desplazamiento de un grupo de larvas sobre una superficie de agar
dispuesta horizontalmente y compararlo con aguel que se observa
cuando la superficie se dispone verticalmente, asi como también
hacer comparaciones entre edades a través del desarrcello de las

larvas.

£.8. Dispersiton bajc pradientes ortoponales de luz y gravedad.

Se observd la dispersitn de grupos de 10 larvas D. melanogaster

) wdcepa Oregon R-C, de 24 horas de edad, sobre un plano vertical
iluminade lateralmente (40 W de luz fria a 50 cm del borde
izquierdo}. Al cabo de cuatre minutos, se contsd el numera de
larvas sobre cada cuadrante del planc cartesiance, definido pose
ejes de referencia (V. seccién 2.5.). El propésite fue estudiar
simultarneamente los efectos de la luz y de la pravedad sobre 1la
orientacidn larval. La diferercia de frecuencias entre

(cuadrantes) I+11 y III+IV tiene que ver con la pectaxis vy la

diferencia entre II+III y I+IV tiene gque ver con la fototaxis.

2. 3. Trayectoria larval.

Se deposité una larva, tomada al azar, soabre el centro de 1a

superficie de agar y se dibujd su trayectoria sobre un papel

cuadriculade con 0,5 cm de arista, idéntice al cuadriculada del




fondo de papel goris pegado atras de la caja y que sirve como
sistema de referencia con dos ejes ortoponales (planc x,y). Se
dibuja la trayectoria durante 4 minutos, marcando la ubicacion
precisa rcada 15 segundos, repitiéndolo 50 veces ron diferentes
larvas de la misma edad y cepa (o progenie).

La actividad locomotora de las larvas fué estimada midiendo la
separacion existente entre puntos sucesivos, en el registro de
cada trayectoria individual. La rclirnocinesis fug descrita
cualitativamente (Green et al, i983), nominando 1los giros
existentes entre intervalos sucesivos de 1la trayectoria comc
levogiro, dextrogiro o agiro segin si la larva doblé hacia 1la
izquierda, hacia la derecha o si no volted, respectivamente. La
orientacién también se describid cualitativamente. Se nominaron
las direcciones del vector de cambio de posicién en cada

intervalo de trayectoria: si el desplazawmiento fue hacia el eje

Y+, hacia el Y- o si fué ambipiio, se nominé "arriba", "abajo” o

e

"medial?y-respect ivamente.

Para comparar la conducta clinocinetica observada en una
muestra de larvas soabre un plang horizontal con la clinocinesis
observada sobre wuwun planco vertical, se cantrastaron las
frecuencias de eventos componentes (levogiro, agiro y dextrogiroe)
observados en el planco vertical con aguellas frecuercias
correspondientes  observadas sobre el plare horizontal, tomando
estas Qltimas como el modela de conducta esperada, evaluando
luege la discrepancia con el estadigrafto X&. Para evaluar las

diferencias de orientacién observadas entre larvacs sobre

distintos plancs, se procedidé de manera anidloga. Esta proposicién
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metodeolégica se basa en el concepto de organizacién del

comportamiento, donde junto con las frecuencias de los eventos
conductuales se toman en cuenta también las frecuencias de
transiciones entre ellos (Green et al, 1983).

Con- este experimentce se guisc conocer algunas de las
caracteristicas de la locomocién individual sobre una superficie
de agar dispuesta horizontalmente y compararlas con aquellas gue
se observen cuando la superficie se disporne verticalmente, asi
comc  también hacer comparaciornes entre edades a traveés del

desarrollo de las larvas.
2.10. Distribucidén de sexos en la dispersidon.

Para saber si las larvas de un sexo se orientaban de marera
diferente a las del otro, se colectaron aquellas larvas gque al
termino del experimento de dispersién estaban sobre las regiones
superior e infericr, se les conservo (separadas segin regisn) en
tubos con medio fresco y finalmente se conté los ndmeros de

hembras y machos adultos desarrollados a partiv de dichas larvas.

2. 11. Cruzamientos intraespecificos,

e cruzaron progenitores de las cepas de D. melancgaster Orepgorn

R—C y white en las cuatrc combinacicornes posibies (V. seccidn

2. 3.). Luege se colectaron las respectivas progernies Fi y se
registraron la dispersién y las trayectorias de larvas hibridas

de &4 horas de edad, sobre el planc vertical vy bajc  luz
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ambiental. Con este experimento se pretendié cuantificar

variacién de la dispersién debida a factores genéticos.

2.12. Cruzamientos interespecificos.

Se cruzaron adultos de las especies pgemelas Drosophila
melanogaster cepa Oregon R-C y Drosophila simulans cepa
Quilicura, en las cuatro combinaciones posibles, se colectaron
las respectivas propenies de larvas Fl y se midio su dispersion
en el plano vertical bajo luz ambiental a las 24 horas de edad.
Con este experimento se tratd de averiguar si existe una
segregacion de la conducta dispersiva sobre el planc vertical que
se corresponda con algdn patrdn de sepgrepacidn genética,
aprovechando la excepcional proporcitn de sexos que se obtisne en

cada uno de los cruzamientos reciprocos entre estas especies (V.

seccidén 1.3.).
___,__,__.f“""————-—'-"'-"-‘—"’—'-r

e g

2. 13. Andlisis estadistico.

Todos los metodos menciconados a continuacitn estan descritos en
el texto de Steel y Torrie (198%5).

Para estimar la probabilidad de gue una muestra hubiese sido
extraida de una poblacidénm con media cero, se usd la prueba t de
Student. La probabilidad de que dos o més medias perternecieran a
muestras de urna misma poblacidén, se estimd mediante andlisis de

la varianza. La homoscedasticidad fué probada cor el método X2 de

Bartlett, el gue también es un indicador de la normalidad.




Los rcontrastes de frecuencias se realizaron con pruebas de Xz,

asumiendo igual probabilidad para todas las clases

thomopeneidad), salve que se mencione otro supuesto come modelco.
Las pruebas estadisticas tuvieron un nivel de significancia del

B %. Se indicd con asteriscos solo si los estadigrafos tuvieron

ésta significancia o una mejor. Todas las probabilidades fueron
de urna cola, excepto para la prueba t de Student que siempre fué
de dos colas. Los prados de libertad ascciados a unm estadigrafo

fueron escritos entre paréntesis.

Se ocupé la abreviatura "p" para indicar la probabilidad de

gue, por  azar del muestrec, se cobtenpa un estadiprafo igual o

mayor al observado.
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RESULTADOS

3.1, Dispersién bajo luz ambiental.

Al graficar la dispersion promedic en funciénm del tiempo
{Figura 1, A a J) se observa gue sobre el plano herizontal 1la

— e,

dispersion de larvas D. melanogaster cepa Oregonn R-C y de D.
%—;;;ulans cepa Quilicura oscila en torno al valer 0,0 (dispersién
uniforme o al azar). No se repgistrd completamente la dispersién
de larvas Quilicura de 120 horas sobre el plano herizontal,
" porque excavan el agar. En cambic, sobre el plane vertical, la
dispersion ocurre en sentido descendente con larvas Oregon R-C de
24, 48 y 120 horas de edad y en larvas Quilicura a las 72, 9€ y
120 horas de edad. Es interesante 1la forma de hipérbola
rectangular que tienen estas curvas, tal que al segundo minuto ya
se alcanza una regidtn asintética, como si la dispersion alcanzara
urn valor estable. Far esta razdn, parecio apropiado considerar
para arndlisis aquellas medidas repgistradas entre 21 segundo vy
tercer minuto de dispersién, y valorar la probabilidad de ura
media igual a cero con la prueba t de Studernt, bajo 21 supuestc
e gque la dispersidn se distribuye normalmente {(sobre esto Gltimo
V. seccidon 3.9).
Ent el plarnc borizontal, la digpersidén promedic de todas las

larvas fué practicamente ceroc, mientras que en el planc vertical

el promedic se alejé significativamente hacia valores positivos
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FIGUKRR 1. Incdice de disperseion promedioc en funcidrn del tiempo,
obeservado  en larvas D. melancpaster cepa Oregor R-C y larvas D,
simulans cepa Gu:ilicura, bajo luz ambiental, sobre los  planos
horizontal (cuadradose) y vertical (ocruces). Cada curva representa
el comportamientos de una muestra de 10 grupos de 10 larvas cada
urp (de la misma edad y tomedas al azari. A, E. U, D, v E son las

curvas de larvas Oregorn R-C de &4, 45, 72, 96 v 120 horas  de

m
8
[

20, respeciivemente. Fe By H T vy J sorm las curves de lervacs

m

Puilicure de &4, 448, 7&, 96 y 180 horas de ecad., recspectivamente.
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(tendencia a bajar), deperndiendo de la edad Yy de la especie

(Figura ).

Otroc aspecto interesante del experimentc, es que la varianza de

la dispersiérn en el plaroc vertical fué menor  en larvas D.

simulans.

. Dispersiéri en oscuridad.

Al efectuar un registro de la dispersién de larvas D.
melanogaster cepa Oregon R-C scbre el planc vertical y en
| oscuridad (tabla &), pareciera que la terdercia olobal es hacerlo
a favor de la gravedad (excluyerndo 24 heoras de edad). Sin

embargo, la peocpositividad es evidente s6loc a la edad de 9¢

horas.,

i T Jr 28 Dispersidr bajc pgradiertes ortoponales de luz y pravedad.

Ern larvas D. melanopaster cepa Oregor R-C, de 24 horas de edad.

la oriertaciér de su locomociér tiere que ver con la luz y no con

la gravedad (tabla 3). Ambas variables espaciales actuariar por

separado (no hay interaccién).

2

e b, Roctaividad locomotoras y ortocirnesis bajc lurz ambiental.

El andlisis de 1la varianza de las medidas de actividad
locomctora demuestra gue se dan diferercias interindividuales

importantes dentroc de todas las muestras (tabla 4). También

b




FIGLIRA &, Indice de cispersidr, promedio sepur la edad de larvae
D. melancgaster cepa Oregon R-C (figura E.A.) y D. simulans cepa
Cuilicura (figura &.B.), bajim luz ambiental, sabre los plancs
hiorszontal v vertical, tomanos en cuenta la conducta observads
entre el segundo v tercer minuto de registro (V. figura 1. Se

mcica  la probetilicad sizoraaficativa de ouwe el oromed: s ees

distintc de cers (*: p ( 0,05; #%x: p ( 0,013 **»: p ( O, 005),
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TABLA 2. Frecuenciase y orientecién de lervas D. melanogaster

cepa Oregon R-C, luego de dispersar durante cuatro minutos sobre
el plano vertical y en oscuridad (10 larvas por muestra y 20
muegtrae por edad).

FRECUENCIA POR REGION INDICE DE DISPERESION
Edad (hrs) Superior Inferior X2 (1) Medis Varianze t
24 67 53 1,63 -0, 070 0,072 -1,14
48 55 71 2,03 0, 080 0, 070 1, 32
72 68 91 3,33 0,115 0, 150 1; 29
96 59 87 5,37 = 0, 140 0, 0&3 2,19 »
120 63 68 0,19 0, 025 0, 060 o, 45

X2 : chi cuadrado aproximado
t ¢ t de Student
«» : p < 0,05
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TABLA 3. Analisis de la varianza de la dispersién de larvas D.
melanogaster cepa Oregon R-C, de 24 horas de edad. Se comparan
los promedios de frecuenciase de larvas por cuadrante sobre un
plano cartesiano dispueeto verticalmente, bajo gradientes
ortogonales de luz y gravedad (10 larvas por muestra, 21
muestras).

FUENTE DE VARIACION GL CH F
gravedad 1 2, 333 1,25

luz it 51, 857 27,73 ==a
gravedad x luz p 1,190 0, 64
cuadrantes 3 18, 460 9,87 =»+»
error 80 1,870

GL grados de libertad

CM : cuadrado medio
*++: p < 0,005




TABLA 4.
larvae D,

ni
[4a]

Anélisie de la varianza de la actividad locomotore de
melanogaster cepa Oregon R-C,
del plano (50 larvas por muestra).

segun edad e inclinacién

EDAD: 24 HORAS
individuos
tiempo
error

EDAD: 48 HORAS
individuos
tiempo
error

EDAD: 72 HORAS
individuoe
tiempo
error

EDAD: 96 HORAS
individuos
tiempo
error

EDAD: 120 HORAS
individuoe
tiempo
error

735

49
i5
735

49
15
735

49
10
490
49

441

LE R

L

% *

* % %

* % *

* ® ¥

* % *

Horizontal
CM F
5,73 20, 46
1,15 4,11

0, 28
15,05 27,87
0, 42 0,78
0, 54
31,86 37,93
2,03 2,42
0, 84
42,95 19,98
2:15 1, 04
2,07
S0,32 16,61
32,03 10,57
3, 03

Vertical
CHM F
Ty 29 24,17
0, 57 1,90
0, 30

21,81 44,51
1,70 3,47
0, 49

18,99 24,99
3, 4€ 4, 55
0, 76

37,15 19,55

27,12 14, 2¢
1, 90

48,48 14,43

24,81 7,38
3, 36

LR B

& & *

L B

L

- % e

L

LB B
* * ¥

GL : grados de libertad

CM : cuadradeo medio

- : p < 0,05
#22: p < 0,005
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demuestra que la rapidéz promedic siempre sufrié cambios
sigrnificativos a través del tiempo, excepto con larvas de 48 y 96
horas de edad que reptaron sobre el planc vertical (V. Faigure 3),

La rapidéz de la locomocidn también varia sigrnificativamente
segun  la inclinacién del planc, perc dependiendo de la edad de
las larvas. Dicho cambio de rapidéz ern contirgencia con un cambio
ambiental se ha derominado ortocinesis (V. seccibn 1.1). E1l
andlisis de varianza anidado (tabla 5) permite afirmar que ecstos
resultados no sorn consecuencia del muestreo y que la ortocinesis
ante el cambioc de inclinacidn del planc depernde de la edad de las
larvas. La rapidez de larvas Orepon R-C aumenté scobre el planc

vertical, excepto a las 72 horas de edad (se produjo una

disminucidn). A edades posteriores no hubo ortocinesis.

X T Clinocinesis bajco luz ambiental.

La tabla €& muestra la conducta clivccinétice de larvas D.
melanogaster cepa Orepon R-C de diferentes edades, observada
sobre los planos horizontal y vertical. Eajc el supuestoc de aque
lo esperado para el plano vertical es lo observado en el plana
horizontal, podemos decir que hubo clirnccinesis significativa

solamente a las 72 horacse de edad.
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FIGURRA B Deeplazamiento  promedic er funcidr del tiempo,
observads en  larvas D. melanogaster cepa Orepor R—-C bajoc Jusz

ambiental, sobre  lme plancs horizontal (cuadrados) vy vertical
(cruces)., B, E, C, D v E son las curvas para o4, 48, 7¢. 306 y 180

noras  de  edad, respectivamente. Cada muestra coomprende 50

repistros de trayectoria.
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TABLA 5. Comparacién de las actividades locomotoras observadas
en larvas D. melanogaster cepa Oregon R-C sobre loes planos
horizontal y vertical, segun el muestreo y el patrén temporal de
la rapidez. FPara cede edad se muestran loes resulteados de dos
analisis de varianze jerarquizados.

INDIVIDUOS TIEMPO
Edad (hrs) GL F GL F
24 1/98 1,17 1/30 8,82 =+
48 1798 1,35 1/30 23,44 #xs
72 1/98 0, 56 1/30 5,19 »
96 1798 1,27 1/20 3, 48
120 1/98 c, 02 1718 0,03

GL : grados de libertad
s 1 p = 0,05

#+ : p < 0,01

#=x»: p < 0,005




TABLA 6. Frecuencias de eventos clinocinéticos observados en

trayectorias de larvae D. melanogaster cepa Oregon R-C, segun
edad (hre) e inclinacién del plano, bajo luz ambiental. Se indicsa

la significancis de X? para contrastes de giroe dentroc de
muestrae (levogiros y dextrogiros), y contrastes de agiros entre
muestras. La columna de la derecha se basa en el supuesto de gue
lo esperado pers el plano vertical ee lo observado en el plano
horizontal.

PLANO
HORIZONTAL VERTICAL
Edad levo- agiros dextro- levo- agiros dextro- X7 (2)
24 197 351 202 190 368 192 1,97
48 289=+ 235 226 261 245 244 4,57
72 247 159 344+ 228 227%%2 2955 s 37,52%»s
96 170 147 183 182 160 158 5, 41
120 151 122 177 152 119 178 0, 0s

: chi cuadrado aproximado
=+ : p < 0,01
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3. 6. Orientaciérn de las trayectorias individuales bajo luz

ambiental.

Como al comenzar el experimento las larvas fuerorn diripidas
hacia el eje Y positivo, para comparar las orientaciornes
cbservadas en ambos planos parecid apropiado tomar ern cuenta la
direcciones sepguidas durante la segunds mitad de la trayectoria
total. En 1la tabla 7 estén resumidos los resultados de la
orientacidén de larvas D. melancpaster cepa Oregon R-C  de
diferentes edades. Suponiendo que lo esperado para el plano
vertical es la misma conducta observada er el plarnc herizontal,
podemos decir qgue la orientacién depernde de la inclinacién del
plarc, peroc ademés hay interacciérn con la edad. A las 24, 48, vy
120 horas de edad las larvas que se desplazan por el planc

vertical se dirijen preferentemente hacia la regién inferior.

Z.7. Distribucidr de sexoes luego de la dispersiérn er oscuridad.

La tabla &8 muestra la distribuciérn de frecuerncias Senur sexo

ertre larvas white (sclo €4 horas de edad) y larvas Oregon R-

C (de &4, 48, 72, 96 y 120 horas de edad), capturadass sobre lac

o

regiones supericor e inferior del planc vertical luego  de
dispersar durante 4 mirutos en ausercia de lu=. EI patrdn openeral
es como €1 ambos sexos  fuesen m&s bier geopositivos,
especialmente las hembras de 96 horas de edad. Este patrér cambia

a las 24 horas de edad, donde las larvas parecern ser més bien

gecriegativas, aungue wo se alcanza la significancie estadisticea.
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*TABLA 7. Eventos de orientacién observados en trayectorias de

larvae D. melanogaster cepa Oregon R-C, eegun eded (hrae) e
inclinacién del plano, bajo 1luz ambiental. Se indica 1la
gignificancie de X? para contrastes de eventos "abajo" y "arriba®
dentro de mwuestras, y contrastes de eventos "medial"™ entre
muestras. La columna de la derecha se basa en el supuesto de gque
lo esperado pars el planc vertical es lo observado en el plano
horizontal.

PLANO
HORIZONTAL VERTICAL
Edad abejc medial arriba abajo medial arriba X2 (2)
24 131 74222 19522 187 39 17 42, 7hxxsx
48 188% 2% 752es 137 207 = » 38 155 22,54%x%s
72 209 44 147 226#»% 36 138 3, 39
96 111 28 111 108 39 103 4, 98
120 117 34 59 141%ax 27 a2 9, 28+#s

: chi cuadrado aproximado
*=+ : p < 0,01

=2x: p < 0,005

=+n: p < 0,005
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TABLA 8. Numero de lervas Oregon R-C machoes y hembras, cepturadas
socbre el agar de las regiones superior e inferior de cajes
dispuestas verticalmente, luegc de dispersar durante cuatro
minutoe en oscuridad (10 larvae por grupo y 20 grupoe por edsad).
Se incluye también una muestra de la cepa white.

MACHOS POR REGION HEMBRAS POR REGION
Edad (hre) Superior Inferior X2 (1) Superior Inferior X% (1)
24(a) 24 25 0, 02 35 26 1, 33
24 28 22 0,72 33 27 0, 60
48 27 38 1, 86 27 30 0, 16
72 33 44 1,57 35 41 0, 47
96 35 44 1,03 24 41 4,45
120 36 37 0, 01 24 30 0, 67

¢ chli cuadrado aproximado ’
a : larvas de la cepa white
t p < 0,05
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3.8. ODOtras distribuciones de sexos luego de las dispersiones

bajo luz y oscuridad.

Evn la tabla 9 podemos observar gue en larvas D. melarogaster
cepa Oregon R-C de 24 y 120 horas de edad, la orientacién
significativa de la dispersiton sobre el planc vertical gue se d&
en presencia de luz, desaparece con la oscuridad. También podemos
ver gue las difererncias conductuales dependen del sexo de las
larvas: la proporcién de macheos que bajan es mayor bajo  luz
ambiental.

For cotro lado, er la tabla 10 se muestra gue la dispersidr de
larvas Oregon R-C de 24 horas de edad, en el planc vertical, s=s
orientada por la luz y no por la pravedad. Ern cambio las larvas
white de la misma edad no orientaron su dispersidn en ningan

caso,

G.9. Dispersidn larval de hibridos intraespecificos.

Al examinar la dispersidon de larvas hibridas de &4 horas de
edad, de ambos cruzamientos reciprocos entre las cepas Oregorn R-0
vy white, las dispersiones promedic parecen ser diferentes tanto
entre hibridos comos en comparacidén a los promedicos de las cepas
parentales (figura 4.A.). Por oftro  lado, los promedios de
actividad locomotora tienen un patrdrn diferente (compare fipuras

4.A. y 4.B).

Los  promedics de conducta dispersiva se puedern explicar como




s
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TABLA 9. Frecuencias de sexoe en la dispersién de larvas D.
melanogaster cepa Oregon R-C de 24 y 120 horas de edad, sobre el
plano vertical y segun la iluminacién (10 larvas por reéplica).
Se contrastaron también les frecuenciae de larvae del mismo sexo
sobre regionee diferentes.

EDAD 24 HORAS EDAD 120 HORAS
Regién Sexo Luz Oscuridad Luz Oscuridad
SUPERIOR: hembra 33 a3 32 24
macho 30 28 17 36
INFERIOR: hembra 42 27 37 30
macho SS5=+ 22 39 %=+« 37
Réplicas 40 20 20 20
X? homogeneidad (3) S, 45+ 2,22 9,50 3,43
X* : chi cuadrado aproximado

* : p < 0,05
++ : p < 0,01
s22: D < 0, 005
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TABLA 10. Frecuencias por sexoc en la dispersién de dos cepas de
larvas D. mwelanogaster a las 24 horas de edad, sobre el plano
vertical vy segun la iluminacién (10 larvas por reéplica). Aparte
de la homogeneidad se indica el Unico X? (1) significativo gque
resulta de comparar frecuenciae de larvas del mismo Bexo pero
ubicadas en regiones diferentes.

BAJO LUz EN O0OSCURIDAD
Regién Sexo Oregon R-C white Oregon R-C vwhite
SUPERIOR: hembra 33 29 33 IS5
macho 30 24 28 24
INFERIOR: hembra 42 25 27 26
macho SSxe 23 22 25
Réplicas 40 30 20 20
X* homogeneidad (3) S, 45« 0,82 2,22 2, 80

: chi cuadrado aproximado
- : p < 0,05
: p < 0,01
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combinaciones lineales de "efectos fijos" de 1los progenitores
sobre las cuatro propenies posibles, a pesar de que el muestreao
dentro de progernies es una fuente de variaciér significativa

(tabla 11).

Una transformacién lnix + &) no alteré los valores de F  y la
varianza es homogerea cuando se excluye la progenie white (gue
tierne la variarnza mas peguefa; V. tabla 1&). Podemos concluir que
la variable es suficientemente normal para los requerimierntos del

analisis expuesto (V. tabla 11 y también figura 2).

3. 10, Dispersién larval de hibridos interespecificos.

Se sabe que al cruzar D. melanogaster con D. simulans se
obtienern hibridos estériles, tal que cruzamierntos reciprocos
difierern en proporciones de sexas (V. seccion 1.3). En la fipura
= podemos ver gue sobre el planc vertical vy baj)o luz ambierntal,
las dispersiones promedic de las prooeriaes de hibridos son
diferentes ertre si (F (1/98) = 21,594 **®), El caréacter
conductual parece SEeDrenar de acuerdo a l& conducta

caracteristica de la poblaciéri del parental macho.
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TABLA 11. Anélisie de la varianze de las wmedidas de dispersién
obeervadas en larvas D. melanogaster, progenies de los
Cruzamientos entre Oregon R-C y white (10 larvas por reéplica, 55
réplicas por progenie).

FUENTE DE VARIACION GL CH F
hembree progenitoras 1 2, 85091 70,18 #x2 g
machoe progenitores 1 0, 50632 12,46 =aa a
interaccidén de progenitores 1 0, 03960 0,97 8
progenies 3 1,13228 6,10 «sx b
grupoe (error experimental) 216 0, 18572 37,14 ==» b
medidae (error de muestreo) 880 0, 00500
error 1096 0, 04062
X2 de Bartlett: 15,66+**+ (progenies)

0, 43 (excluyendoc le progenie vhite)
GL : gradoe de libertad a : modelo I
CM : cuadrado medio b : modelo II

X? : chi cuadrado *#% : p < 0.005
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TABLA 12. Contrastes entre los promedios observadoe y los
promedios esperados teéricamente, segun las combinaciones
linealee (de los parametros genéticos "m" y "d") deducidas del
modelo genético, propuesto pare explicar la fototaxie de larvae
D. melanogaster de 24 horas de edad.

==:============::::=:-=:-===z—===:==========="-=-:—-----—————‘---—-—

CRUCES FPARAMETROS PROMEDICGS
He x Ma Varianza P m d 8] E P(O-E)2
Or Or 0,042Z24 6481, 263257 1 -1/2 0, 1349 0, 1426 0, 384
Or Wh 0, 0448 6143, 878463 1 ~27/3 0, 1040 0, 0525 0, 757
Wh Or 0, 0456 6037, 321625 1 =5¥6 0, 0451 0, 0432 0,022
Wh Wh 0, 0297 9253, 028264 1 -1 -0, 0098 -0, 0065 0,101
Xz = 1,264
Grados de libertad = N(progenies) - N(pardmetros) = 4 - 2 = 2

Estimaciones de "m" y "d" mediante minimos cuadrados:

por m 27915, 49161 -21620, 6802 = 1694, 889302
por d 17796, 54119 = -9935, 359774
esto ee
T ! r 1
I 27915, 45161 -21620, 6802 | ; m % = | 1694, 885302 |
[ -21620,6802 17796, 54119 | d | { 8999, 359774 |
L L Jd L J
y finalmente m = 0,2916 =+ (0,0246
d = 0,2981 =+ 00,0308
He : hembras F : pesc del promedic
Ma : machos 0 : promedic observado
Or : cepa Oreagon R-C E { promedic esperado

Wh : cepa white
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FIGURA &, Indice de dispereidn praomedic (10 muestras, 10 larvas
por muestiral) obhservado ern larvas de propenies interespecs: ficas de
4 horas de edad, sobre el planc verticel y baic luz ambierntal.
(M: D. melancgaster cepa Uregon R-C; $: D simulans cepa
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DISCUSION

4.1. Dispersidén bajo luz ambiental.

Las condicicones en que se observéd la orientacion de la
dispersiérn mno restringian las posibilidades de orientaciones
distintas, pues se trataba de un campo abierte (Cormally, 1966).
La disgpersidén observada sobre el plarnc vertical tiene la
posibilidad de manifestar pectaxis y/o fototaxis. Lo mismo puede
decirse para las trayectorias.

A medida gue transcurre el desarrollao, el aumentoe del pesco
larval por crecimiento no estaria interfiriendo enn la conducta
descrita, ya ogue larvas Oregon R-C de 72 y 96 horas de edad se
desplazaron en todas direcciones por igual, er tantoc que las de
24 y 48 horas, gue son mas livianas, lo hicieron prefererntemente
hacia abajo.

Con respecto a las curvas del cambio temporal de la dispersidn
sobre el plano vertieal, se pueder plantear dos hipétesis, g
excluyentes entre si (V. Karndel y Schwartz, 1985), para explicar
sy forma aproximadamernte micaeliana. La primera es qgque se
trataria de curvas de habituac:on {(aprendizaje). La segunda es
una hipétesis fisiclégica: el agotamiento o secuestws de un
metabolite ern alpunce de los elementos celulares gque comstituven

el arco sensoric-motor implicado en la conducta de orientarcion

descrita. Se ha encontrade una correlacién entre nivelss de
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algunos neurctransmisores y las caracteristicas que pueda tener
la actividad locomotora de las larvas de Drosophila (Turmicliff
et al, 1969; Sewell et al, 19753 Thompsorn et al, 1983); bien
podria ocurrir que unc o varios comporentes celulares
participaran de un mecanismo fisiolégico que se manifiesta
(Warburtaon, 1981) conductualmente como una orientacién de la
dispersidn larval.

Un hallazpo interesante fué gue la variarza de la dispersién
sobre el plarnc vertical fué menor en larvas D. simulans gue en
larvas D. melanocpgaster. Esto coincide con otros estudios
conductuales, fisiolépicos, bioguimicos y genéticos, dornde caci
siempre la variabilidad de simulans es meror en comparacidn cor
melanogaster (Farsons, 1375; Ohnishi et al, 19733 Sckolowski vy
Hansell, 1983). En cuantc a la excavacién del apar efectuada por
larvas D. simulans de 120 horas de edad, sobre el plaro
horizontal, es un feribmerc también descritc en una cepa de larvas
D. melanogaster er térmircs de una conducta de prepupacién

("embedding", Worg et al, 198%5).

4. 2. Dispersiéri en cscuridad,

Er ausercia de Yug, la orientacién de la locomocioén sobre el
plarnc vertical es atribuible a la pravedad. Le terderncia plobal
ge las larvas Oregon R-C fue 1a gectaxis positiva. Estcocs
resultados ro pueden explicarse como una comsecuericia oel peso de

las  larvas, ya que los individuos de mayor tamaho (180 horas de

edad) se comportaron come los de tamaho mercr (24 horas ge edad).
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Ademas ros indican que la dispersién observada en larvas Oregon
R-C de £4, 48 y 120 horas de edad, scbre el plarnc vertical y bajo
luz ambierital, corresponde prircipalmente a fototaxis.

Alge  importante de sefalar es que la pectaxis positiva es
maxima a las 96 horas de edad, la que coincide bastante bien con
2l maximo de conducta excavatoria del sustrato observada en

larvas de esta misma cepa (Godoy-Herrera, 1986).

4. 3. Dispersidérn bajo pradientes ortopeonales de luz y gravedad.

l.as larvas Oregon R-C en estade I del desarralle (24 horas de
edad) corientan su  locomocidén alejandose de la fuente de 1luz
(fototaxis negativa) y parecen insensibles a la gravedad. El
disefiac factorial empleado er este experimento parece ser el mas
adecuado para continuar investigandc los efectos de la gravedad vy
la luz sobre la orientacidn de la locowmocidn de larvas de
Drosophila, a través del desarrollo y para fines comparatives.
Tiene las ventajas de permitir evaluar el efectc de cada variable

por separado y también detectar su posible interaccién.

4.4, RAetividad locomotora y ortocirnesis bajo luz ambierntal.

Dentro de todas las muestras de trayectorias se dieran
diferencias de actividad lccomctora interindividuales, Segin el
conocimientoe actual de la actividad locomotora larval (Sewell et
al, 1375; Burret et al, 1377; Thompscr et al, 1983%; Sokolowski et

al, 1983; Godoy-Herrera et al, 1984), el pernctipo es una variaple
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de importancia para explicar las diferenciacs individuales er
locomocidén .

Sirn embarpo, ern la literatura hay escasa merncién a loe cambios
temporales de la rapidéz del desplazamiento larval por un
ambiente constante, como  los  observados al comiernzo de  las
trayectorias de larvas Oregorn R-C sobre el plano vertical. Estos
cambics temporales podrian corresponder a lo que se ha definide
comz  reactividad, esto es, cambios del comportamiento (e.q.
locamocién) al transferir un individuo a ur rueve ambiente
(Cormolly, 19673 Burrnet et al, 1984). El patrér de desarrollo de
la reactividad scbre el plano vertical es muy diferente del
observado sobre el horizontal, lo que podria estar indicando que
la inclinacidén del sustrato puede inducir diferentec estados del
sistema nervioso, gue son importantes para determinar el tipo de
orientacion del arnimal (Schérne, 1984).

Cori respecto a la ortocirnesis hay que destacar dos aspectos.
Frimerao, esta sipuld un patrén de desarrcllo diferente &l
observado con la dispersiérn, err cualguier plano v ern presencia o
ausencia de luz, por la tarto se trata de conductas oue ro ectarn
correlacionadas. Segunda, las larvas de 4 vy 48 horas de edad
exhiben una rapidez mayor scobre el plano vertical oue eobre el
horizontal., Esta situacién se invierte cuando estas larvas tienen
72 horas de desarrollo. R edades scbre las 7& horas rio se
registrd ortocinesis. Esto daltimo corncuerda corn 1o sugerido por

Godoy-Herrera et al (13284), en cuanto & gue, e  Jarvas  D.

melanogaster, los cambics er actividad locamotore més alla de las

= horas de edad parecen reflejar cambics ern relaciones




epigeneticas entre los genes ervueltos ern el "control" de este

comportamiento.

4.5. Clirnociresis bajc luz ambiental.

Al comparar las frecuencias de eventos cornductuales ern el plarnc
vertical versus el horizontal, se constatéd que sélc las larvas de
7¢ horas de edad modifican su forma de moverse. Larvas mas
Juverales o de mayor edad mantienern urn patrérn de movimiernto
similar en los planos vertical y horizontal.

Sepirt lo comentado en la seccién anterior, s1 hay cambice de
relaciones epigenéticas entre los gernes gue influencian la
locomocidn (cepa Canton S Godoy—-Herrera et al, 1384) justamente
a las 72 horas de edad, la clirnocirnesis podria también estar

reflejanda dichas modificaciones estructurales de las larvas.

Fero por otro lado, este resultado no concuerda con 1o observado
por Troncoso et al (1387) en larvas de D. melanocgaster, aurigue
cor cepas diferentes, esto es que hay una relacién inversa entre

clirocinesis y actividad locomotora. S5in embarobs & las 78 haoras
sobre el plano  vertical disminuyd la rapidé:z perc  también
disminuyo el rndmerco de piros, err tanto oue & las otras edades vio
es evidente relacidén alguna. Fosiblemente, dicha relacidén
inversa se da siempre y cuando el animal rio esetée siendo afectado
pocy  wna gradiente de luz y/o pgravedad, comz: es el caso de los

experimentos reportados por Troncoso et al (op cit).
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4. 6. Orientacién de las trayectorias individuales bajm  lu:z

ambiental.

Ern el plarnc vertical y bajoc luz ambiental, las larvas de la
cepa Oregorn R-C tienden a bajar. Esto es particularmente claro
cuando  las larvas tienen la edad en gue el irndice de dispersién
promedic es positivo. Esta concordancia rnos permite suporner que
la interaccidn scocial, un feridmenco tambiér cbservado en larvas de
Drosophila (Pruzan vy Bush, 1977), no seria un  factor que
participa en la dispersidrn descrita.

Otro hallazgo interesante es que la concordarncia orntogenética
observada entre la fototaxis medida en prupos de larvas Yy en
individuos coincide muy biern con los niveles de ecdisona medidos
durante el desarrocllo de larvas D. melanogaster (Maroy et al,
1380). Se ha demostrada que en larvas de Smerinus ocellata, L
lepidéptera, existe una relacidrn directa entre nivel de ecdiscra
y fototaxise nepativa y otra relacidén inverss entre ecsta conducta
y €l nivel de rectenina (Beetsma et al, 1962), que sorn las
hormonas  repuladoras del desarrallo larval er todos leoc insectos
holometdbolos (EBervil, 1974). For 1o tanmtoc, es factible esperar
que la variabilidad perética en relacién & la fototaxis de larvas

de Drosophila esté ascciada al contral genético de ecdisona %

rniectenina.
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4.7. Distribuciédr de sexcos luepgo de la dispersiérn en oscuridad.

El comportamiento gecopositivo parece ser un fercotipo de las
larvas Orepor R—-C de ambos sexos, aurigue més acentuado en las
hembras. Estos resultados sugilerern un  compromiss de los
Cromoasoamas sexuales. La escasa variabilidad conductual cbservada
con  respecto a los sexos puede deberse a gue la peoctaxie larval
es un caracter poligenético, como la pectaxis de los adultos (V.
Grossfield, 1978).

La oravedad afecta 1la altura del sitioc de pupaciédr en
Droscphila (Schrebel y Grossfield, 1986) y los machos pupan a
mayor altuwra gue las hembras (Casares vy Carracedo, 1987). Markow
(1973) ha reportado gue bajo luz u oscuridad D. melaropgaster pupa
a mayor altura que D. simulans, qQque no existe correlacidn entre
dicha altura y la posterior geotaxis de los adultos vy gue larvas
de uwurna cepa de adultos peonegativos puparor & mavor altura gue
las de una cepa pecpositiva. solamente er oscuridad. Estios
fernidmencs estariarn indicando gue la oeotaxis larval ern efecto
presernta Luna variabilidad deperndiente del sexo y que,
posiblemernite, los penes involucrados en dichs orierntaciorn no sean

los mismos gue influyeri sobre la pectaxis del adulto.

4.8, Otras distribuciones de sexos luepc e las cispersiones

bajo luz y oscuridad.

Las semejanzas conductuales de orientaciér observadas entre

larvas Oregon R-C de ¢4 y 120 horas de edad, puedern irnterpretarse
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como manifestaciones de un mismo "control” perético gque opera a

diferentes edades.

4. 9. Dispersi16rn larval de hibridos intraespecificos.

El resultadc del andlisis de la tabla 11 se puede resumir
diciendo que 1a orientacion (fototaxis) de larvas D.
melanogaster, de 24 horas de edad, tierne urna componerte genética
entre las '"causas' de su variacibén. El modelo gpernético  mas
adecuado para explicar 1la seoregaciérn conductual observada
(figura 4.A.) es un pern mayor dialélico ligads &l cromosoma X,
Los resultados obternidos son factibles corn esta hipétesis (ver
Apérndice).

Eri cambio, una  herencia autosdmica por =i sola rno puede
explicar la diferercia entre cruzamientos reciprocos. Asi mismmo,
uria herencia extracromosémica tampooo puede explicar por 1 scls
la gradacidér (aditividad) del caracter entre las progenies.

Tampoco es posible explicar estos  resultados postulando  un
defecto en la fotosersibilidad de larvas corn el alelo white, va
gue las larvas de la cepa Quilicura (D. simulans), cor ests misma
edad (24 horas), dispersaron de manera semejiante a lac larvas de

la cepa white perc rno sorn portadoras de ur alelo gue se parerca

al yva mencicriaco,
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4,10, Dispersidn larval de hibridos interespecificos.

La orientacién de larvas hibridas de 24 horas de edad scbre el
plarnc  vertical, obtenidas al cruzar machos v hembras de lac
especies D. melanogaster vy D. simulans, parece apovar la
hipétesis de un gern mayor ligado al cromosoma X y que "cortraola®
la fototaxis. Los hibridos de los cruzamierntos reciprocos tieren
dispersiornes promedios diferentes entre si y con la dispersién

promedic del parental hembra, perc no con la dispersién promedic

del parental macho. Estas progenies también difieren en las
praporclones de  sexos (V. seccibén 1.3), lo gue refuerza la
hipdtesis de wurna implicacidén de los cromosomas sexuales en el
"control penético!” de la fototaxis.

Sin  embargo, este tipo de resultados se debern tomar con
cautela, dado gue la naturaleza de ur alelo puede cambiar cuando
esta en un nueve fondo gernético (Aroshtan et al, 1374; Robertsor,
1982 Zullo, 1385, lo gue podria estar explaicando poargue el
caracter reciérn descrito parece segregar senurn el cromosoma Y en

ver del cromoscoma X.

4,11, Conclusiones y comentarics finales.

Luego de analizar los resultados observados (w23 las
condiciovies  ya descritas, se puedern resumiy  las sipulentes

conclusiornes:

(1) La locomocion de larvas de Do melancpaster cepa Orepor R-C vy




de D. simulans cepa Quilicura, puede ser "crientada" por la luz %
la pravedad, cuanda  los individuos se desplazar sobre planocs
dispuestos verticalmente. La sensibilidad de estos preadulteos
frernte a dichos factores ambiertales deperde de su edad y de su

genct ipo.

(2) E1l tipo de fototaxis de las larvas de D. melanogaster estariea
influenciada por la expresién de un ger ubicado en el Cromosoma
X, siri descartar la posibilidad de que otros penes autosdmicos
participen ern el "control" de esta conmducta. Algo andlogo podria
estar sucediendo con la relacidn entre pectaxis vy pernctipo de las

larvas.

(3) Las caracteristicas del desarrcllc de Jlas conductas  de
ocrientacion, clinocinesis y ortocinesis, observadas durante la
locomociorn  de larvas Oreporn R—C de difererntes ecdades, revelaron
una coherencia cor el conccimiento  previc  del desarrcllo vy
pereética de la actividad loconcotora, asi como tambiér de 1a
excavacion del sustrato. Eri particular, la pgectaxie positiva
mé&xima. cbservada en larvas de 96 horas de edad. coincide corn el

maximo de su conducta excavatoria.

Hera la contirwidad del estudico emprendidos en  ésta tesi

n

propongt las siguientes posibilidades:

1) Examirnar el gesarrallo de la orientacior de larvas ge olres

cepas de D. melarncgaster v de D. simulans, registrarde  la




dispersion sobre el planc vertical y bajo gradientes ortogonales
de lur y opravedad, lo gue permite medir la orientacidédr  ern
relacion a cada factor por separado asi comc tambier la posible

irteraccion erntre ellaos.

() realizar seleccién perética hasta producir Jlineas que
difieran er las corierntaciones de sus larvas, 1z gue permitiria
otra contrastacién de la idea de un "control' perético de estacs
conductas  y  también haria posibles alguncs andlisis genetico -

cuantitatives importarntes, como estimacién de la heredabilidad.

(3) registrar las conductas de orientaciér de larvas hibridas
obteriidas de acuerdo & urn disehn de coruzamiernto dialélico, lo gue
haria posible aplicar un andlisis gerético - cuantitative mas
rigurioaso, as coma también someter a prueba la hipétesis acue

sustenta la conclusion Z.

(4) medar los niveles de ecdisona y necteninag a larvas de
diferentes edades y comparar estos riiveles entre lirneas o cepas
gue difieren er fototaxies larval. Esto permitiria someter a
prueba la hipétecsics de correlacidén entre ectas hormonas del

desarrcllo v la fototaxie de las larvacs.




RFENDICE

A continuacidr se desarroclla un ardlisis matemético parea
contrastar la factibilidad del modelo genético propuesta explicar
la senrepacién conductua)l observada ern la fiopura 4.RA. (V. seccién
4.3.).

El modelo se basa ern ur pern mayonr, dialélico, aditivo y lipado
al cromosoma X, Urno  de los alelos (n) no contribuiria a la
determinaciodn del caracter fototaxis, perc el ctro (N) "hace" gue
la larva se aleje de la fuente de ilumiraciér. Sepin la teoria
propuesta originalmente por K. Mather (V. Mather y Jirnks, 1977,
los  pernctipos y los valores ferwtipicos puardarian erntre i lae

sigulientes relaciones:

FENOTIROS: m—ci I

m-+o
VALORES: (e e P e )
GENCOTIRDS: Y N
i il N

La corducta dispersiva (crientacién) de larvas Urepgor R—C tierne
Urna  varilianza mayor oue la de larvas white. por  Io tanto  es
posible suporer gue Oregorn R-C es méas heterocigotas que white.
Esta dltima tiere un promedioc que, segurn el modelo propuesto,
SEiéa CoNnsecuencia de uns homociposis del alelo n. vy o la varianze

ferwwtipica seria 100 % de oripen ambiertal.
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Las frecuericias de r vy N, en la poblaciér Orepori R-C, se pueden
estimar de la siguiernte marera: los machos white son hemicigotos
para n, por lo tanto la proporcidén de los gue suber acercdndose a
la fuerte de luz debe ser la misma proporciér de los gue bajan
alejandose (24 y 23 larvas, respectivamente. Froporciones del
total: 0,376 y 0,077, Tabla 10), Los machos Orveporr R-C son
también hemicigotos; €1 algunos de ellos llevan el alelo N, sSCr
precisamente los gue crearan una diferercia con respecto a white,
aumentardo  la proporciérn de machos que se alejarn de la  fuente
lumincsa (Froporcidn  del total: O, 3438, Tabla 10). La
difererncia con lo esperado, si todos los machos Orenor R-C fuesen
de gerotipo v, Es: O, 3438 - 0,2277 = 0,1161 = frecuerncis de N.
De marera que er la poblacién o progenie Oregornn R-C: n/N =
Q,e277/0, 1161 & 2/1.

Ern base al lipamiento al sexo, aditividad v a la estimacidén de
las frecuerncias alélicas entre los individucs parerntales, se
puedern construir combinaciones lirneales de  los promedios
esperados ern las poblacicornes de parentales e hibridos, de acuerdo

a la composicidn penctipica tedrica de cade poblacidr.

(1) Oregon R-C.

padres: hembras x machos

gametos: i N b i N X
frecusrcias: /= 343 ® 173 i1/ 1/&
genct 1pos: v i NPy i N
fenotipos: m--c m m-+c m-d m
frecusncias: 4/18 4/18 1/18 &/18 /18
poblacidn: 4/18(m»d)+4/j8(m)+1/18(m+d)+6f1&&m—d)+35IB(m}

promedic esperado: m - 172 (d)




(11) Hembras Orepon R-C x machos white.
padres: hembras x machos
pametos: ¥i N X 1] Y
frecuencias: c/3 1/3 X 1/¢e 1/
penctipos: Yiry riN ¥i N
feriotipos: (m—d) () (m—d) (m)
frecuercias: e/6 1/6 /6 1/€
poblacidn: 2/6m—d) + 1/6(m) + &/6&(m-d) + 1/6(m)
promedic esperado: m - /3 (d)

(111) Hembras white x machos Oregon R—-C.
padres: hembras X machos
gametos: i b Y N Y
frecuercias: 1 » 1/2 i/¢& 1/&
genctipos: ¥ir N gl
feriotipos: (m—-d) () (m~d)
frecuencias: 2/6 1/¢& 1/&
poblacidn: /6 m—d) + 1/&(m) + 1/&(m—-d)
promedic esperado: m - S/& (d)

(1v) white.
padres: hembras X machos
gametos: ] X ¥i ¥
frecuerncias: 1 » i/e 1/&
genaotipos: nr i
fernctipos: (m—-d) (m—d)
frecuencias: 1/& 1.4
poblacidr: /¢ Cm—d) + 1/&(m-d)
promedic esperado: m - d

Los parametros gt y "d", que combinados  Jineslmente dariar

cuenta de los promedios de dispersién,

miriimos cuadrados (Mather y Jinkes, QLYY

se pueder

estimar mediante

Este procedimientos e




&1

detalla en la tabla 1&. La tabla muestra tambiér, que la bordad
de ajuste entre los promedics observados experimentalmente (0) vy
los promedios esperados tedricamente (E) muestra una discrepancia
aue no es relevante (X& ro siprnificative). Si1 se transformarn los
datos  originales & escalas logaritmica o de rairz cuadrada, se
llepga a la misma corclusidérn, esto es, que rno teremnocs fundamento
estadistico para dudar de la factibilidad del models genético

propuesto para el "control" de la fototaxis descrita.
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