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I N'l'rWlJ UCC ION 

Varias especies del genero Uroban-

, , . 
~. fanerogama de nombre comun Jopo que pa-

rasita diversas plantas cultivadas de gran 

importancia comercial, como el girasol, to-

mates, habas, etc,son parasitadas, a su vez, 

por el d{ptero Phytomyza orobanchia Kalt,Es-

te agromÍcido deposita los huevos en las cá.Q 

sulas del jopo, destruyendo,sus larvas,las 

semillas contenidas en dichas cápsulas, 

El estudio de este díptero es int~ 

resante)tanto desde un punto de vista prácti 

co, su posible utilización como control del 

. , . . 
Jopo, como teor1co, estudio de las relacio-

, 
nes huesped-parasito. 

Se han realizado, pues, tres expe-

rimentos que representan tres diferentes en-
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foques de los muchos con los que se puede a-

tacar el estudio de la biologf a de poblacio-

nes de dípteros: 1) Estudio de la variabili-

dad genética existente en poblaciones naturª 

les del díptero. 2) ¿~tudio del crecimiento 

de dichas poblaciones en condiciones de labQ 

ratorio y J) ~studio de componentes de la e-

, . / 

f icacia biologica de la poblacion, tambien 

en condiciones del laboratorio. 

Lo ideal hubiera sido haber podido 

utilizar Phytomyza orobanchia como material 

de trabajo en los tres experimentos, pero, 

por haber sido realizados en la Universidad 

de California en Davis, donde la especie ~. 

orobanchia no existe, y por disponer,en el 

laboratorio donde se ha realizado el trabajo, 

de poblaciones de Drosophila y los materia~ 

les necesarios para su cultivo, se han utili 
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, 
zado estas en dos de los experimentos, y una 

poblacio~ tSilvestre de Phytomyza singenesiae, 

en el tercero. El conocimiento adquirido de 

,, ,. , 
estos metodos permitira el estudio de Phytomyza 

orobanchia en el futuro. 
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I - .ESrUDIO lJ.E LA VA1"\IABILI.lJAD GiNErICA DE 

Ul\A f O.BLACI ON NArUii.AL D.E Fhytomvza singenesiae. 

Introduccion 

Uno de los enfoques , ya menciona

dos, que se piensa dar al estudio del d{pte

ro Phytomiza orobanche es el análisis de la 

variabilidad existente en poblaciones natu

rales de dicho dÍptero,procedentes de distin· 

tas localidades geográficas, fundamentalmen

te de la cuenca Mediterranea. 

El estudio de la variabilidad exi2 

tente en genes que codifican una muestra de 

las enzimas presentes en un organismo se con 

sidera un método adecuado de estudiar una 

muestra representativa del genoma total de 

dicho organismo (1J~lS). 

Dicho estudio, unida a los conoci

mientos que actualmente se tienen de la dis-
Fundación Juan March (Madrid)
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tribució'n de varias especies del genero 

Orobanche (21,24), plantas que el dÍptero pª 

rasita, y de las plantas cultivadas y silve2 

tres, especialmente del genero Vicia (6,7), 

que Orobanche, a su vez, parasita, puede a~ 

rrojar luz sobre el problema de la genética 

y evolucion conjunta del sEtema huesped -pa-

, . 
rasito. 

Igualmente, dicho estudio, puede 

ser de utilidad práctica al aportar un mayor 

conocimiento de las poblaciones de Phytomyza 

. . . ~ orobanchia, con vistas a su utilizacion corno 

control biolo'gico del jopo, control del que 

ya se han realizado ensayos en varios paises 

(12,14,19). 

El objetivo de éste experimento ha 

sido poner a punto las técnicas de electrofQ 
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. , 
resis en gel de almidon para el mencionado 

material. Se ha utilizado una población de 

Phytomyza singenesiae, por no disponerse de 

Phytomyza orobanche, ya que la distribución 

de ésta ~ltima especie no abarca el continen 

te americano. No obstante, el estudio electrQ 

forético, empleando las te"cnicas puestas a 

punto para P.singenesiae, de una pequeña mue~ 

tra de P. orobanchia enviada desde España de-

mostr~ que el procedimiento es válido para 

1 , • 111 

el estudio de esta ultima especie. 

Material y Metodos 

Las técnicas de electroforesis em-

pleadas son las descritas por Ayala (2) y 

Band.(5), en algunas de las cuales sen intro-

ducido pequeñas modificaciones. 

Las enzimas estudiadas pueden divi-

dirse en dos gruposa 1) Enzimas que intervi~ 
Fundación Juan March (Madrid)
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nen en el me~ab o lismo de la glucosa:~ - ~ li-

cerofosfato deshidrogenasa (ot-GPDH), Aldola-

sa (ALDO), Fumarasa (FUM), Glucosa-6-fosfato 

deshidrogenasa (G-6-PDH), Isocitrato deshidrQ 

genasa (IDH), Glutamato oxalacetato transami-

nasa (GOT), Malicodeshidrogenasa (MDH), .Mali-

co enzima (~E), Fosfoglucomutasa (PGM), frio-

sa fosfato isomerasa (TPI), 6-Fosfogluconato 

deshidrogenasa (6-PGDH), Lactato deshidroge-

nasa (LDH) y Hexoquinasa (HK). 2) Enzimas que 

no intervienen en el metabolismo de la gluco-

sa: Acido fosfatasas (ACPH), Alcohol deshidro 

genasa (ADH), Fosfatasa alcalina (APH), Alde-

hido oxidasa (AO), Esterasas (EST), Leucina 

amino Peptidasa (LAP), Octano! deshidrogena-

sa (ODH), Xantina deshidrogenasa (XDH) y Ade 

linato kinasa (ADKIN). 

-Las soluciones tampon utilizadas 
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para la fabricacioh de los geles han sido1 

Regular (Tris-Citrico), pH=B.65; JRP (rris-

Citric, Etilenodiaminatetraacetico), pH=7.l• 

DH (Tris-Borico), pH=9.01 NEW (Tis-Citrico), 

pH=7.l. Tris es una expresión abreviada de1 

Tris-Hidroximetilenoaminometano. 

Se han utilizado dos tipos distin

tos de almidÓn1 I y 371. 

Se han realizado varios ensayos .: 

, . "' . con estas combinaciones de almidon y los di~ 

tintos tipos de solución tampon, obteniendo-

se que los procedimientos mas adecuados son: 

Regular-lpara ACPH, LAP , AFH, ESl1 y 

ODH. Regular-!, Ó Regular 371 para FUM, MDH 

DH-I con 'rPN (Nicotinamin adenin dinucleoti 

do fosfato), para Q(-GPDH, G-6-PDH, 6-PGDH y 

LDH. DH-371 para HBDH,y XDH. DH-Icon TPN, 

' o DH-371 para AO. JRP-I,para l'i!E y PGM. JRP-I. 

con 'fPN para TPI. JRP-371 para GlY-3-PDH y 
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, 
HK. Jl{P-I, o NE.d -J?l para PG I y ADh.I N. Ifo se 

obtuvieron resultados con ninguno de los prQ 

cedimientos empleados en el caso de las si< 

guientes enzimasi ALDO, ADH e IDH, 3e obtu-

vieron resultados, pero no facilmente legi~ 

bles, en el caso de GOf y MDH. 

Resultados 

La lectura de los geles arrojó los 

siguientes resultados& 

OC -GPDH: No presenta variabilidad. 

rodos los individuos estudiados son homocigQ 

tos para la misma forma al~lica. 

FUM: 6J. 5J 7~ de los individuos son 

, 
homocigotos para el alelo llamado rapido (la 

banda más alejada del origen), 20% son horno-

" cigotos para el alelo lento (la banda mas 

pr~xima al origen), y 16.47% son heterocigo-

tos. 
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G-6-PDH: 64 . 52 ~ de los individuos 

son homocigÓticos para el alelo ra'pido, 9.67% 

son homocigÓticos para el alelo lento y 25.81% 

. ~ . son heterocigoticos. 

~ 

MEs La poblacion estudiada no pre-

senta variabilidad para ~ste enzima. 

PGI'ii :J9.54Jb de lOs individuos son 

homocigÓticos para el alelo rápido, J4,88% 

son homocigÓticos para el alelo lento y 25.58% 

son heterocigÓticos. 

TPI: 90.33% de los individuos son 

homocigÓticos para el alelo r~pido, 9.67 son 

homocigÓticos para el alelo lento. 

6-PGDHa No existe variabilidad de 

esta enzima en la población estudiada, 

LDHa No presenta variabilidad . 

HK1 No presenta variabilidad, 
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ADKI N: No presenta variabilidad. 

ACPH,ADH,AF:rí,AO,EST , LAF y ODH no muestran 

variabilidad. 

X.DH: 87.30% de los individuos son homocig~ti 

cos para el alelo rápido y 3.17% son homoci-

go'ticos para el alelo lento y 9. 53 ~~ son het.§. 

rocigotos. 

Estos datos se basan en el an,lis~ 

de una media de 250 individuos por enzima 

estudiada. 

Discusion de los Resultados 

, 
De las frecuencias alelicas descr.i. 

tas se deduce que la población estudiada no 

está en Hardy-'tleimberg equilibrio. Es obvio 

que existe una fuerte selecci~n favoreciendo 

determinadas formas al~licas, que en muchos 

, 
de los loci estudiados lleva a la fijacion 

de uno de los alelos. La poblacio'n, pues, se 
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encuentra en lo que se llama un "cuello de 

botella". Esta situacion puede ser explicada 

por el hecho de tratarse de una población que 

parasita plantas cultivadas, (alcachofas), y 

estar sometida, por tanto, a un tratamiento 

. , . 
sistematico con insecticidas. Los individuos 

. , 
que migran a estas zonas de cultivo, o proce-

den de poblaciones existentes en la zona con 

anterioridad, se ven sometidos a una fuerte 

seleccio~ para resistencia a los insectici~ 

das, que podr!a arrastrar consigo la fijacio~ 

de algunos de los loci considerados. 
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II.- AJUSTE DE LOS DATOS EXPERIMENTALES DE 

CR~I M IEN · .ro DE DOS POBLACIONES DE DROSOPHILA 

A TRES FUNCIONES TEORICAS. 

. , 
Introduccion 

La teor!a de crecimiento de pobla-

ciones se basa en modelos que son simplificª 

ciones de la realidad. 

Verhulst en 1839 (25), describió', 

por primera vez, la ecuación logística de 

. ,, 
crecimiento de una poblacion. Lotka, en 1925 

(16), Volterra,en 1931 (26,27) y Gause, en 

1934 (8), desarrollaron este modelo dandole 

dN N su forma actual 1 a-r=rN ( 1- K), donde ¡: es 

la tasa de crecimiento imnata de cada indivi· 

duo, o la capacidad de un individuo de repro 

ducirse, en un determinado ambiente (condi-

ciones definidas de humedad, temperatura, 
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cantidad y calidad de elementos nutritivos y 

otros recursos, etc.), cuando no existe limi 

; 

tacion de recursos, y~ es la densidad maxi-

ma, o el m;ximo nilinero de individuos que pu~ 

de alcanzar una poblacici'n, cuando el ambien-

te está saturado y no hay más re cursos dispQ 

nibles. K se denomina, tambi;n, densidad de 

, 
saturacion. 

. , 
Esta ecuacion parte de unas suposi 

cienes (uniformidad gen~tica de la población, 

~ 

uniformidad de las propiedades ecologicas de 

todos los individuos, respuesta instantanea 

de los individuos a las alteraciones del am-

biente, etc.), que son simplificaciones de 

la realidad, y para las que algunos autores 

han sugerido modificaciones que responden 

, 
mas precisamente a situaciones reales. Algu-

nas de tstas modificaciones de la ecuacidn 
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logfstica tienen su misma estructura, arta -

diendo nuevos t~rminos (J,9,10). 

La finalidad de éste experimento 

es comparar el ajuste de los datos experimen 

tales del crecimiento de dos poblaciones de 

. ~ 
dos especies de Drosophila a la ecuacion de 

Lotka-Volterra, y a dos modificaciones de la 

.., . 
misma a las que se les ha anadido un nuevo 

, 
parametro. Las ecuaciones estudiadas sona 

1) La ecuacion log!stica, ya descrita. 2) 

dN N ' dN [ N •l d-t"=rN(l--x-), y J) ~=rN 1-~)} . 

El estudio te~rico de la ecuaci~n 

J), ha sido llevado a cabo por Gilpin et. al. 

(11). 

Material 
~ 

y Metodos 

Se han utilizado dos especies de 

Drosophila. Una de ellas, Drosophila 
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pseudoobscura, formada por un conjunto de 

poblaciones procedentes de distintas locali-

dades deCentro y Norte America. La segunda, 

Drosophila willistoni, procedente de Guri, 

Venezuela. 

El experimento se ha llevado a ca-

bo con lineas mantenidas a densidades cons-

tantes des 8, 16,32, 64, 96, 128, 192, 256, 

384, 512, 768, 1024, 1280, 1536, 1792 y 2048 

individuos en el caso de D.willistoni, y las 

/ . 
mismas densidades, excepto las tres ultimas, 

en el caso de D.pseudoobscura. Se han utili-

zados dos réplicas de cada una de las lineas, 

, 
Se ha empleado la tecnica llamada 

de "serial transfer~ descrita por Ayala (1). 

, 
Utilizando dicha tecnica, cada semana se ini 

, 
cia una replica del experimento, El experi-
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mento durb diez semanas, lo cual signi fic a 

un total de veinte replicas, (teneiendo en 

cuenta que se hicieron dos réplicas simulta-

neas de cada densidad), 

Simulta'neamente, y empleando la 

, . . 
misma tecnica, se mantuvieron dos poblacio-

nes, una de cada especie, que se han denomi-

nado "poblaciones continuas", en las que no 

se mantiene la densidad de cada linea cons~ 

tante, por el contrario, se siguen las fluc-

" tuaciones del numero de individuos a lo lar-

go de todo el tiempo que dura el experimento, 

hasta que la poblacitn alcanza el equilibrio, 

~ 

Dicho equilibrio corresponde a un numero de 

individuos igual a K, o densidad de satura-

, 
cion. 

Todos los cultivos se mantuvieron 

o a una temperatura de 22.5 C, y ?Ofo de hume-

dad relativa, 
Fundación Juan March (Madrid)
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Resultados 

Los datos obtenidos, pueden ve~ 

se en los cuadros numeres 1 y 2, que muestran 

el numero de sobrevivientes al cabo de una 

semana, la progenie producida, (en una prim~ 

ra generacion), el total de ambos, y la dif~ 

rencia entre el total y la densidad de la pQ 

. ~ 
blacion parental, para cada una de las densi-

dades consideradas. 

Los cuadros numeres J y 4 mues-

tran los valores antes mencionados para el 

caso de las poblaciones continuas. 

, , 
Los graficos numeros 1 y 2 son 

,, 
una representacion de los valores 6 N, o dif~ 

rencias entre el total de sobrevivientes y 

progenie,para cada densidad,y dicha densidad, 

(el crecimiento de la población), en el eje 

de ordenadas; y los valores de las densida~ 
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des iniciales, o de las lineas parentales, 

en el eje de abcisas. 

hl valor de ~. densidad de satura-

. " c1on, puede ser obtenido de dos formas a 

1) Corno el valor medio del tamaño de la po-

, 
blacion continua, calculando la media de to-

das las réplicas, cuando la población ha al-

canzado el equilibrio: K pseud.=520~JJ.26 

K will. =1203±54.11 

2) Corno el punto de interseccio~ de la curva 

de crecimiento con el eje de abcisas en los 

' . ' 2 D graf1cos nurneros 1 y . e esta forma se ob-

tienen los siguientes valores: 

K pseud.=475 

K will. =1150 

, 
En todos los calculos posterio-

res se utilizaron cuatro valores de K: El v~ 

lor obtenido a partir de las poblaciones con 
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tinuas, los dos valores limite de su intervª 

lo de confianza y el valor obtenido grafica-

mente. Para D.pseudoobscura estos valores son1 

475, 487, 520, y 55J. Para D,willistoni, son: 

1100,1150, 120J y 1257. 

Las expresiones de la ecuaci~n de 

regresicfn y los valores de la varianza exp~ 

,, 
rirnental explicada por la ecuacion de regre-

. , . . . ~ 

sion vienen dados a continuacion para cada 

una de las funciones estudiadas. En todo lo 

. d . y 1 AN " l N que sigue se enorn1na =r:r a-r-• y A= -¡z-. 

De :sta manera las dos primeras funciones e~ 

tudiadas quedan transformadas en: Y=rX, ~ 

Y=rX~ que con una transforrnacio~ logarítmica 

puede ser estudiada corno una regresibn lineal. 

, 1 A N N 
Funcion: rr li"t"=r(l--y-), se est~ 

dia corno una recta de regresi~n que pasa por 

el origen. 
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Ecuación de %Varianza 
K r R~gr§!;;,ziÓn Ex12licada :QOrR. 

475 6.92 Y=6 . 92X 29% 

D. pse 487 7.12 Y=7.12X 29% 
520 7.76 Y=7.76X J2% 

553 8. 27 Y=8.27X J4% 

1100 ~8.54 Y=l8.54X 49% 

D.will 1150 18.89 Y=l8.89X 50% 
1203 19.15 Y=l9.15X 50% 
1257 19.33 Y=l9.J3X 51% 

• , l AN N ' Funciona y ~=r(l-y-), para p.Q. 

dethacer la transformacio'n logar!tmica ha si 

, . 
do necesario hacer una traslacion de los eJes, 

de forma tal que el nuevo origen para los dª 

tos de D.pseudoobscµra es (1000,-1000), y pª 

ralos datos de D.willistoni es (1800,-1000). 

K I.: Egya~. g~ R§!g • ~Var 1 E. 
475 o.85 z.07 logY=-o.069+2.701ogX 68.1% 

D. 487 o.8J 2.77 logY=-0.080+2.77logX 68. 5 ~~ 
ps 520 0.78 2.96 logY=-0.128+J.15logX 70. 2r~ 

553 0.74 3.15 logY=-0.128+J.15logX 70.2% 
; 
4 1100 5.01 2.87 logY=0.70+2.87logX 70. 570 

o. 1150 4.78 J.06 logY=0.68+J.06logX 71. JJo .. 
4.64 J.26 logY=0.66+J.26logx 72 .u~ 120) 

1257 4.48 J.46 logY=0.65+J.46logX 72. 7fo 
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' La tercera y ultima de las fun-

clones consideradas tiene la forma 1 

1 N N e tr -:e-=r 1-(-,r-). El estudio de esta ecua-
, 

cion, que no es lineal ni puede ser transfo~ 

, 
mada en una ecuacion lineal, se ha realizado 

utilizando el procedimiento llamado "hill 

climbing technique" (J), consistente en esty 

. , 
diar las superficies de regresion obtenidas, 

en un espacio tridimensional, para distintos 

. , 
valores da los parametroe, en nuestro caso 

r,e, y K, haéta encontrar aquella que maximi 

2 , 
za el valor de R , coeficiente de correlacion 

, 
multiple, o valor de la varianza experimental 

,, 
explicada por la superficie de regresion. 

Los valores . de r,e, y K, que maxi-

mizan la varianza experimental explicada y 

el porcentaje de la misma, estan representa-

dos en la siguiente tabla• 
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D.pseud. 
D.willi. 

K 
648 

1200 

23 

~ 

J.09 
J.41 

, 

%Var . Exp. 
e E a~ l i c aga ~Q r R. 

0 .24 74% 
0.39 58% 

En los graf icos numeros 1 y2 es tan 

representadas las curvas te~ricas , obtenidas 

con los valores de los parámetros calculados 

anteriormente, junto con las correspondientes 

a los valores experimentales, ya mencionadas . 

Discusion de los resultados 

1) Como era de esperar; el porcentaje de la 

varianza experimental explicada por la ecua-

, 
ci21rde Lotka-Volterra es muy bajo. Las 6 tras 

dos ecuaciones consideradas se ajustan mejor, 

su varianza experimental explicada es mayor, 

a los datos del experimento, con la expepciÓn 

de la tercera de las ecuaciones estudiada, 

para el caso de D.willistoni, cuyo porcentª 

je de la varianza experimental explicada es 

aproximadamente el mismo que el de la prime-
Fundación Juan March (Madrid)
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ra ecuacion, 
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2)El porcentaje de la varianza experimental 

explicada crece a medida que se consideran 

valores mas elevados de K, 

J) El porcentaje de la varianza experimental 

explicada por las ecuaciones estudiadas no 

es muy elevado en ninguno de los casos, nun 

ca mayor del 75%, lo que indica que dichas 

, 
ecuaeiones no son el modelo mas adecuado pa-

, 
ra explicar el crecimiento de estas poblaciQ 

nes de Drosophila, Nuevas ecuaciones, quizas 

con unos supuestos iniciales distintos, de-

ben ser ensayadas. 

, , 
4) Los parametros ~ y9 son una expresion de 

la asimetría de la curva de crecimiento, co-

mo puede verse en el siguiente graficos 

Fundación Juan March (Madrid)



25 

N 

, 
El significado biologico del pª 

r;metro e es, de a cuer(o con Jilpin et. al. 

( 11)' 
, 

l a limitacion rela tiva del crecimiento 

de un individuo adicional, (nacido o introd~ 

cid9 o introducido en la poblaciÓn), que es 

mayor para los pri~eros individuos presentes 

. , 1 '1 . en la poblacion que para os u timos. 

La tercera de las ecuaciones estu-

" diadas predice que el maximo de la curva co-

rresponde a un valor de U por debajo de T 

y por encima de JS_. Vemos que el m;ximo de e 

la curva observada para D,pseudoobscura co-

rresponde a un valor aproximado de ~ =24, muy 

por deba jo del lÍmite impuesto por l a ecua-

Fundación Juan March (Madrid)
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1 

cion, N=2J8. Lo mismo ocurre con la curva 

que representa los valores observados para 

" . D,willistoni, cuyo maximo corresponde a un 

va lor 3.proximado de ii=96, frente al lÍmite 

predicho por la ecuacio'n, N= ~ =441. Estas 

diferencias son debidas a que los valores 

observados correspondientes a densidades e-

. . " levadas se ajustan con bastante aproximacion 

a la curva teórica, sin embargo ~sto no es 

cierto para los puntos de la curva experimen-

tal correspondiente~a densidades baj as, que, 

,, . 
como puede observarse en los graficos 1 y2, 

1 
, . 

se apartan mucho de a curva teorica. 

Fundación Juan March (Madrid)
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CUADRO n. 3 

Drosophila willistoni. 

Sobrevivientes Progenie Tamaño de la población 

Media 586.83 691.i2 1203.00 

Error :!: 34.66 !32.61 ~54.10 TÍ pico 

Desviacion 
207.98 184.50 324.69 Típica 

CUADRO N? 4 

Drosophila pseudoobscura 

Sobrevivientes Progenie Tamaño de la población 

·Media 384.00 160.56 520 . 66 

Error 
±25 .45 ~16.58 ~33.26 TÍ pico 

Desviacion 
152.70 90.83 199.59 Típica 
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III,- -.;oMPAltACION DE COIViPONENrES DE" EFICACIA 

n IOLOGICA DE CINCO ESPECIES DE DROSOPHILA 
,, 

Introduccion 
, 

En este trabajo se parte de la 

siguiente hip~tesisi Jstas especies estudia-

das, c1zyas distancias genJticas, relaciones 

filogentticas, distribución geográfica y o-

tras caracteristicas de su ecolog!a, se cono-

cen, deben poseer distintos valores de efica-

cia biolÓgica, cuando e'sta. se mide por medio 

" de varias de sus componentes, y, ademas, es-

tas diferencias pueden estar, en algun modo, 

. , 
relacionadas con sus distancias geneticas y 

sus relativas posiciones evolutivas, 

Se . han estudiado los mismos compo

nentes de eficacia biologica, y por el mismo 

, 
metodo, descritos por 1Viarinkovi6 (17,18) . O-

""" tras estmaciones, como el tamano y la produc-

tividad de una poblaciÓn1 solamente son valí-

Fundación Juan March (Madrid)



33 

das cuando se comparan poblaciones de l a mi§ 

. . , 
ma especie, y a port an menos informacion, ~ e-

didas má's complejas, como las macionadas por 

Prout (22,2J), son demasiado complicadas de 

efectuar, teneiendo en cuenta las metas de 

este trabajo y la informació'n adicional que 

podrian aportar. 

Material y Metodos 

Las especies utilizadas son: Q. 

willistoni, D.eguinoxiali_s, D,tropicalj.s, Q. 

nebulosa y D, ps~udoobscura. 

Las tres primeras son del grupo de 

las llamadas "especies gemelas", no diferen-

ciables morfolÓgicamente y que conviven sim-

patricaroonte en extensas zonas de su distri-

, , 
bucion geografica. D. nebulos~ es una espe-

cie evolutivamente próxima a las anteriores, 

pero no gemela, y ocupa nichos ecolÓgicos di-

ferentes, zonas m;s ~ridas, aunque tiene apro-
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, , 
ximadamente la misma distribucion geografica. 

D.pseudoobscura es una especie evolutivamen-

te muy distante de todas las anteriores, y 

cuya distribucio'n geogr{fica es también dis-

tinta. 

" Se han estudiado, tambien , dos pQ 

blaciones mixtas, llamadas "compuestos A yB~ 

En el primero hay individuos de todas las es-

pecies, y en ~l se han medido los valores de 

los componentes de eficacia biolÓgica de tres 

formas diferentesa L) Considerando el total 

de los individuos, 2) Considerando los indi-

viduos de todas las especies, menos los de 

D.pseudoobscura, y J) Considerando solamante 

lod individuos de D.pseudoobscura. El compue§ 

to B esta formado por individuos de todas las 

especies menos D.pseudoobscura. 
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, 
Las distancias y semeja nzas geneti 

cas, calculadas usando los indices de Nei (20), 

son las siguientes ( 4) : 

D 1 will 1 D1 frop 1 D, e !J.!:!i 1 

D,will. ----------- o.67J-o.oo4 0,516:0.004 
D,trop, 0,396±0.005 ----------- 0.578±0.012 

D, e qui. 0,662~0.009 0,674~0.009 
~ -----------

D,nebu, + l. 331_0. 012 1,233~0.009 l. 259±0. 51 

D."wi11. 
D 1 ~cby 1 

0,264_0,003 

1" 
D,trop. 0,291±0 . 003 
D, equi. 0 , 356~0 . 002 

D,nebu, -----------
Los valores sobre la diagonal son 

, . , . 
semejanzas geneticas, los iue estan debaJo 

. . " . son distancias geneticas, 

~ 

La distancia genetica entre Q. 

pseudoobscura y las restantes especies se e~ 

tima en un valor superior a 2. 

. , 
Los componentes de eficacia biolo-

gica medidos sona Fecundidad de las hembras, 

supervivencia del estado de huevo al de adul 
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to, y velocidad de des arrollo, Estas dos ul-

tim::ts han sido medidas en dos condicione s di 

ferentes: !)Optimas (100 individuos/JO ml, 

de medio de cultivo), y 2) De competencia 

(200 individuos/lo ml, de medio de cultivo), 

~\esultados 

Los resultados obtenidos estan re
sumidos en las tablas n~eros 1,2,J,4, y 5, 

correspondientes a los análisis de la varian 

za realizados comparando las especies estu-

diadas para cada una de las componentes de 

, 
eficacia biologica. , 
Discusiom de los Resusltados 

En general se puede afirmar que: 

1) Las diferencias de los valores d.e los co.m 

ponentes de eficacia biolÓgica estudiados, 

entre las especies consideradas, son mas sig-

nificativas en condiciones de competencia que 
, , 

en condiciones optimas. Ademas estas diferen-
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cias corroboran, casi totalmente, lo esper2 -

. , " do en funcion de las relaciones f ilogeneticas 

y de las distancias genlticas entre las espe-

cies estudiadas. 

2) El componente "velocidad de desarrollo" 

, 
es, generalmente, mas diferente entre las eg 

pecies estudiadas que los otros componentes, 

3) Las poblaciones puras, formadas por una 

sola especie, se comportan de una manera di-

ferente que las poblaciones compuestas, Com-

para ndo los valores en uno y otro caso , se 

observa n, para casi todos los componentes eg 

tudiados, va lores medios mas elevados en el 

caso de l a s poblaciones compuestas, lo que 

indica un mejor aprovechamiento de los recu~ 

sos disponibles cuando varias especies ocupan 

el mismo espacio y utilizan los mismos recu~ 

sos, 

Fundación Juan March (Madrid)



C
U

A
D

R
O

 n
. 

1 

fE
CU

N
D

ID
A

P 
DE

 
LA

 t
{E

M
BR

A 

D
, e

g
u

ln
o

x
ia

li
s 

D
.w

il
li

st
o

n
i 

O
.t

ro
p

ic
a
li

s 

M
ed

ia
 .

± 
e
rr

o
r 

12
0 

.± 
6 

1)
9.

± 
15

 
10

1 
.± 

7 
t
i p

ic
o

 

N
o,

 
de

 r
e
p

li
-

)1
 

57
 

50
 

e a
d 

os
 

A
n

á
li

si
s 

de
 
la

 v
ar

ia
n

za
• 

P
o

b
la

ci
o

n
es

1
eg

m
p

ar
ad

as
 

D
.e

q
u

in
o

x
ia

li
s 

-
D

.w
ll

li
st

o
n

i 
-

D
,t

ro
p

ic
a
li

s 

D
,e

q
u

ln
o

x
ia

li
s 

-
D

,w
il

li
st

o
n

i 
-

D
,t

ro
p

ic
a
li

s 
-

D
,n

eb
u

lo
sa

 

D
.e

q
u

in
, 

• 
D

,t
ro

p
ic

, 
-

D
,w

il
li

st
. 

-
D

,n
eb

u
l.

 
-

D
,p

se
ud

oo
b,

 

N
iv

el
-a

 
de

 
si

g
n

if
ic

ac
iÓ

n
1

 
**

* 
P

 0
,0

01
 

**
 

p
. 
0.

01
 

* 
p 

o
.o

s 

O
.n

eb
u

lo
sa

 
D

.p
se

u
d

o
o

b
sc

u
ra

 

11
6 

.± 
10

· 
2)

7 
.± 

12
 

54
 

32
 

G
ra

do
s 

de
 L

ib
e:

rj
;a

d 
v

a
lo

r 
do

 
f'. 

2 
• 

1
)6

 
3

.1
5

 
* 

3
 

• 
16

9 
1

.9
6

 

4 
• 

2
2

0
 

21
.5

3 
**

* 

e.u
 

co
 

Fundación Juan March (Madrid)



C
U

A
D

R
O

 n
. 

2 

SU
PE

RV
IY

EN
CI

A
 

DE
L 

HY
EV

O 
A

L 
AD

UL
TO

 
(C

on
di

ci
on

es
 O

pt
im

es
)•

 

D
.e

gu
in

q.
 

D
.w

il
lh

. 
p

.t
ro

p
ig

. 
D

.n
eb

u
lo

. 
D

.p
u

u
d

, 
!i

lA
l 
~. 

.Q
llA

Jl
 

C
om

pt
o.

 
A

 

M
ed

ia
 .

:!: 
e
rr

o
r 

79
.:!

:3 
74

 .:
!: 

2 
ti

 p
ic

o
 

80
 .

:!: 
2 

85
.:!

:4
 

79
.:!

:J 
71

 .
:!: 

J 
76

 .
:!:

º 2
 

83
 .

:!: 
4 

N
Q

. 
de

 
re

p
l1

-
25

 
25

 
ca

do
a 

27
 

28
 

24
 

23
 

23
 

23
 

A
n

ál
is

is
 d

e 
la

 V
ar

ia
ns

a1
 

P
o

b
la

ci
o

n
es

 c
om

pe
re

de
a 

~Dl.doa 
de

 ~i2at~1d 
l'.

al
ot

: 
de

 l
 

D
,e

q
u

in
o

x
ia

li
a 

-
D

.w
il

li
at

o
n

1
 -

D
,t

ro
p

io
a
li

a
 -

o
.n

eb
u

lo
sa

 

D
,e

q
u

in
, 

-
D

.w
il

li
a
. 

-
D

.t
ro

p
. 

-
D

.n
eb

u,
 

-
D

.p
ae

ud
. 

• 
• 

N
iv

el
es

 d
e 

S
ig

n
1

fi
ca

ci
o

n
1

 

• 
• 

-
C

om
to

, (
T

o
ta

l)
 

-
C

om
pt

o.
 

A
 (

O
tr

as
) 

-
Co

11
1J

>t
o. 

B
 

•
•
•
 

p 
0.

00
1 

•• • 
p 

0.
01

 
p 

0
,0

5
 

2 
• 

74
 

1
. 7

1 

J 
• 

10
1 

1
.2

8
 

4 
' 

12
4 

2,
18

 

5
 

' 
14

6 
2

.0
0

 

4 
• 

1
2

) 
1

,2
2

 

4 
,1

JJ
 

7,
69

 .
..

 

C
o

n
d

ic
io

n
es

 Ó
pt

im
as

 s
ig

n
if

ic
a
 q

ue
 

se
 h

a 
p

a
rt

id
o

 d
e 

un
 

nu
m

er
o 

de
 

10
0 

hu
ev

os
 p

o
r 

b
o

te
ll

a
 d

e 
c
u

lt
iv

o
 

~. 
.Q

 
88

;!1
 

32
 

w
 

(O
 

Fundación Juan March (Madrid)



C
U

A
D

R
O

 n
. 

3 

SU
PE

R
V

IV
EN

C
IA

 
PE

L 
HU

EV
O 

AL
 A

Pl
JL

TO
 

(C
o

n
d

ic
io

n
es

 d
t 

C
om

pe
te

nc
ia

) 

Q
gm

:l;
g,

 
A

 
~ 

.C
.ll

ll1
1l

t. 
12 

, :!
a:s

ui 
• 

12
....

nl
ll.

.. 
j2,

p1
11

11
.u1

, 
l..

Q
1a

.l 
w

.w
t.

. 
.Q

ll
u

 
C

om
to

 
B

 

M
ed

ia
 !

 
e
rr

o
r 

10
9.

±7
 

14
5..

..+
6 

11
4.

±4
 

15
0.

±
5 

12
4±

6 
1

)4
±

4
 

16
8.

±6
 

12
).

±
4 

1
5
5
±

5
 

ti
p

ic
o

 

N
o,

 
de

 
re

p
li

-
26

 
25

 
25

 
26

 
2

J 
28

 
28

 
28

 
25

 
ca

d
o

s 

A
n

ál
is

is
 d

e 
la

 V
ar

ia
n1

a1
 

P
g

b
la

ci
g

n
ee

 Q
gm

pa
ra

da
a 

G
ra

d&
e 

de
 

L
ib

er
ta

d
 

Y
al

a:
cs

l1
1 

l'. 

D
,e

q
u

in
, 

-
D

.w
il

li
s,

 
-

D
,t

ro
p

ic
, 

D
,e

q
u

in
. 

-
D

,w
il

li
s,

 
-

D
,t

ro
p

ic
. 

-
D

,N
eb

, 

D,~quin, 
-

D
.w

il
li

s,
 

-
D

,t
ro

p
ic

. 
-

~.neb, 
-

D
,p

se
u

d
, 

D
,e

q
u

in
, 

-
D

,w
il

is
. 

-
D

,t
ro

p
ic

. 
-

D
,n

eb
, 

-
D

.p
se

ud
, 

-
C

om
pt

o,
 

A
 (

T
o

ta
l)

 

D
,e

q
u

in
. 

-
D

,w
il

li
s,

 
-

D
.t

ro
p

ic
, 

-
D

,n
eb

, 
-

C
om

to
,A

 
(O

tr
as

) 

D
,e

q
u

in
. 

-
D

,w
il

li
s,

 
-

D
,t

ro
p

ic
., 

-
D

,n
eb

, 
-

C
om

to
.B

 

N
iv

el
es

 d
e 

S
ig

n
it

ic
ac

1
Ó

n
1

 
*·*

* 
P

 0
,0

0
1

 
•
•
 

p 
0

,0
1

 

p 
0

,0
5

 
• 

2 
• 

7
J 

9
,8

9
 •

••
 

J 
• 

98
 

1
1

.9
5

 .
..

 

4 
• 

12
0 

9
,1

5
 .

..
 

5
 

• 
14

7 
8

.1
8

 •
••

 

4 
• 

1
2

5
 

9
,7

5
 •

••
 

4 
• 

12
2 

1
2

.8
) 
..

. 

.i:
:. o 

Fundación Juan March (Madrid)



C
U

A
D

R
O

 n
. 

4 

Y
!L

O
CI

D
A

D
 

DE
 

DE
SA

RR
OL

LO
 

(C
o

n
d

ic
io

n
es

 O
pt

im
as

) 

14
.w

u 
D

,!
l1

ll
o 

D
,j¡

¡:Q
p,

 

M
ed

ia
 .

± 
e
rr

o
r 

11
.4

.±
0.

1 
11

.1
4.

±
0.

09
 1

0.
7.

±
0.

1 
ti

p
ic

o
 

N
o.

 
de

 
re

p
li

ca
d

o
s.

 
25

 
25

 
27

 

A
n

ál
is

is
 d

e 
la

 V
ar

ia
nz

a•
 

P
gb

la
c1

gn
es

 Q
gm

p&
ra

da
s 

D
,e

q
u

in
, 

-D
,w

ll
l.

 
-

D
,t

ro
p

. 

D
.e

q
u

in
. 

-
D

.w
ll

l.
 

-
D

.t
ro

p
. 

-
D

,n
eb

u
lo

. 

D
,e

q
u

in
. 

-
D

w
il

l,
 

-
D

,t
ro

p
. 

-
D

,n
eb

, 
-

D
ps

eu
d,

 

.!h
.n

li.
.. 

12
.3

±
0,

1 

28
 

D
,1

1H
!.1

!1
1 

15
.2

.±
0.

1 

24
 

D
,e

q
u

in
. 

_ 
D

,w
il

l.
 

-
D

,t
ro

p
, 

-
D

ne
b.

 
-D

.p
se

u
d

, 
-

C
om

to
, 

A
(T

o
ta

l)
 

D
.e

qu
, 

-
D

,w
il

l.
 

-
D

.t
ro

p
, 

D
.n

eb
, 

-
C

om
pt

o,
A

 
(O

tr
as

) 

D
,e

q
u

. 
-

D
,w

ll
l,

 .
-

D
,t

ro
p

, 
-

D
,n

eb
, 

-
C

om
pt

o.
B

 

N
iv

el
es

 d
e 

S
ig

n
lf

ic
ac

iÓ
n

1
 

•
•
•
 

p 
0,

00
1 

**
 

p 
0

.0
1

 
* 

p 
0

,0
5

 

Q
gm

j¡g
¡ 

A
 

~
· 

h.
aJ

.u
L

. 

1
2

.6
±

0
.1

 

23
 

23
 

.Q
l1

:A
.l

l_
 

Q
gm

tg
.B

 

12
.0

.±
0.

1 
10

.7
2.

± 
.!O

, 0
8 

23
 

))
 

G
ra

do
s 

de
 

L
ib

, 
V

al
or

 F
 

2 
• 

74
 

6
.)

1
 .

. 

3
 

' 
10

1 
25

.2
1 

..
. 

4 
' 

12
4 

28
7.

81
 
••

• 

5
 

t 
14

6 
15

6,
82

 •
••

 

4 
' 

12
3 

2
),

)8
 •

••
 

4 
• 

1
)3

 
28

.9
7 

••
• 

.¡::
.. .....
 

Fundación Juan March (Madrid)



C
U

A
D

R
O

 n
. 

5 

V
EL

O
CI

D
A

D
 

DE
 

D
ES

A
RR

O
LL

O
 

(C
o

n
d

ic
io

n
es

 d
e 

Q
om

pe
te

nc
ia

) 

~ 
D

.w
il

l.
 

M
ed

ia
 ±

 e
rr

o
r 

ti
p

ic
o

 
1

L
6

±
0

,1
 

11
.0

±
0.

1 

N
o.

 
de

 
re

p
li


ca

d
o

s 
26

 

A
n

á
li

si
s 

de
 
la

 V
ar

ia
n

za
• 

25
 

D
.t

ro
p

. 

11
.0

±
0.

1 

25
 

P
o

b
la

ci
o

n
es

 C
om

pa
ra

da
s 

: 

D
,e

q
u

in
, 

-D
,w

il
l.

 
-

D
.t

ro
p

ic
a
l.

 

b
,e

q
u

. 
-

D
.w

il
l,

 
-

D
.t

ro
p

, 
-

D
.n

eb
, 

D.e~u. 
-

D
,w

il
l.

 
-

D
.t

ro
p

. 
-

D
,n

eb
, 

-
D

.p
se

u
d

, 

!l.
..n

U
.. 

D
.p

se
u

d
. 

12
.9

±
0.

1 
1

8
.9

±
0

.5
 

26
 

2
) 

D
,e

q
u

. 
-

·D
.w

il
l.

 
D

.t
ro

p
. 

-
D

,n
eb

. 
-

D
.p

se
u

d
, 

-
C

o
m

p
to

,(
T

o
ta

l)
 

D.e~ui; 
-

D
,w

il
l.

 
-D

,t
ro

p
. 

-
D

,n
eb

, 
-

C
om

pt
o.

 
A

 (
o

tr
a
s)

 

D
,e

q
ii

. 
-D

,w
il

l,
 

-
D.t~op. 

-
D

,n
eb

, 
-

C
om

pt
o,

 
B

 

N
iv

el
es

 d
e 

S
ig

n
i!

ic
ac

iÓ
n

1
 

**
* 

**
 

* 

p 
0.

00
1 

p 
0.

01
 

p 
0

.0
5

 

C
om

nt
o.

 
A

 
M

U
 

W
Y

.!L
. 

Q
.U

:.a
...

a 
~ 

12
.6

±
0.

1 
16

.0
±

0.
1 

11
.6

±
0.

1 
11

.4
±

· 
±

0.
1 

28
 

28
 

28
 

25
 

G
ra

do
s 

de
 

L
ib

e
rt

a
d

 
v

a
lo

r 
de

 
F

 

2 
,7

3 
4

,7
6

 
* 

J 
• 

98
 

JJ
,6

2
 

**
* 

4 
• 

12
0 

15
6.

51
 

**
* 

5
 

• 
14

7 
1

3
7

,2
6

 *
**

 

4 
• 

12
5 

2
8

.2
8

 *
**

 

4 
e 

12
2 

2
7

,1
0

 
**

* 

.¡:
,. 

N
 

Fundación Juan March (Madrid)



43 

REFERENCIAS 

1,- AYALA,F,J, 1965 Helative Fitness of 

Populations of D.serrata and D,birchi i . 

Genetics .5.J..:527-544 

2, - AYALA~ · F. J. and G .PO't/ELL 1972 Enzyme 

Variability in the Drosophila willistoni 

Group. IV: Levels of Polymorphism and 

the Physiological Function of Enzymes. 

Bioch. Genetics '11JJ1-J45 

3.- AYALA,F.J.; M.E.GILPIN and J.G.EHHENFELD 

1972 Competition between species: Theore~ 

ical models and Experimental 'rests, I1heor 

Pop, Biol, ~:JJl-356 

4. - AYALA, F. J. ; M . L. 'I1RACEY J L. G. l3ARR; J. F. 

i · ,~ c. DONALD and S . P •. SALAS 1974 Geatic 

Variation in Natural Populations of five 

!ll;:osophila Species and the Hypothesis of 

Fundación Juan March (Madrid)



44 

~he ..:lelective Neutrality of Protein Fo.J.. 

ymorphism. Genetics 11.:343-384 

5.- DAIW,.i-Li'. 1975 A Survey of Isozyme Pol~ 

ymorphism in a Drosophila melanogaster 

Naturu. l F opula tion. Genetics 80: 761-771 

6.- CUB~RO,J.I. 1973 Evolutionary frends in 

Vicia faba. Theoretical Applyed Genetics 

1.J.:59-65 

7.- CünERO,J,I, 1974 On the Evolution of 

Vicia faba. ·rheor, Applyed Genetics !±.5.1 

47-51 

8,- GAU3E,f.:.E, 1934 The Struggle for ..::xist

en~e. Baltimore, The ~illiams & ~ ilkins 

Co, (Hepro, 1964 New York. Hafner Fublish 

ing Co.Inc.) 

9.- GILFIN,fo,.C:, and F.J.AYALA 1973 Global 

l'i1odels of Growth and Competi tion, Proc. 

Natl. Acad, Sci. USA 1Q (12) 13590- 3593 

Fundación Juan March (Madrid)



45 

10,- GILFIN,M,E. and F,J,AYALA 1976 Shoener's 

Model artd Drosophila Cornpetition, rheor, 

Pop, Biology 2112-14 

11.- GILPIN,M.E.' ·r.J.CASE and F.J.AYALA 1976 

- Selection,Mathernatical Biosciences 

}g_:lJl-1)9 

12,- HAMMAD EL-AROS! and O, AL-MENOUFI 1967 

Phytomyza orobanchia. Kalt, feeding on 

ürobanche crenata. Forsk, in ~gypt. Bull, 

Soc. Entorn. Egypte .5.1:141-144 

lJ. - HUBBY' J. L. and R .e. LEWONrIN 1966 A N10~ 

lecular Approach to the Study of Genic 

Heterozygosity in Natural Populations. 

I: The Number of Alleles at Different 

Loci in Drosophila pseudoobscura. Genetics 

.5.!!1577-594 

14. - LEKIC, M. 1971 'l'he Role of ·rhe Dipteron 

Phytomyza orobanchia. Kalt (Agromicidae) 

Fundación Juan March (Madrid)



46 

in Keducing Parasitic Phanerogam Pop-

ulation of the Orobanche Genus in 

Vojvodnia. Sarremena Poljoprivreda 181 

(7-8) 1627-637 

15.- LEWONTIN,R.C, and J.L, HUBBY 1966 A Mo-

lecular Approach to the Study of Genic 

Heterozygosity in Natural Populations. 

II: Ammount of Variation and Degree of 

Heterozygosity in Natural Populations 

of Drosophila pseudoobscura, Genetics 

-5!!:: 59 5-609 

16.- LOI'KA,A,J, 1925 Elements of PhYsical 

Biology. Williams & Wilkins. Baltimor 

17. - ¡,1ARINKOVIÓ, D. and F. J. AY ALA 197 5 Fi tness 

of Allozyme Variants in Drosophila 

pseudoobscura. Is Selection at the PGM-

1 and t•:E-2 Loci. Genetics 15)_: 85-95 

18.- MARINKOVI~,D. and F.J. AYALA 1975 Fit-

ness of Allozyme Variants in Drosophila 

Fundación Juan March (Madrid)



47 

pseudoobscura. 111 Selection at the Est 

· 5 and MDH-2 Loci. Genetics H.es. Carnb. 

214:1)7-149 

19. - flW\ ·rELLI, G. M. 19JJ Nota Prelirninari sui 

Parassiti Anirnali dell'Orobanche della 

Fava ürobanche speciosa, D.G. Riv. Pat. 

Veg • .f].,(5-6)11-8 (Pavia) 

20.- NEI,M. 1972 Genetic Distance Between 

Populations. Am, Nat. 106128)-291 

21.- PONCE DE LEON,A.1 A, HOYO y J.I.COBERO 

1975 El Jopo de las Habas, Orobanche 

crenata. Forks. Anales del I.N.l.A. 

Madrid. 

22.- PROU'r,T. 1971 The Stirnation of Fitness 

frorn Population Data. Genetics .QJ.1949-

967 

2J.- PROUT, T. 1971 fhe Relation ~etween 

Fitness Cornponents and Population pre-

Fundación Juan March (Madrid)



48 

diction in Drosophila.I1 The Stimation 

of Fitness Components. Genetics 681127-
149 

24.- SPENCER, K.A. 197J Agromicidae (Dipterae) 

of Economic Importance. Dr. w. Junk B. 

V. , Publishers, ·rhe Hague 

25. - VERHULS 'r, P. F. 18J9 Notice sur la Loi que 

la Population suit dans son Accroissement 

Corr. Nath, Phys • .lQ:llJ-121 

26. - VOLrERRA, V. 19Jl Lei;:ons sur la 'rheorie 

Mathematiqµe de la Lutte pour la Vie. 

Paris. Guthiers-Vallars 

27. - VOL·rEB.RA, V. 19Jl Variations and Fluctua-

tions of the Number of Individuals in 

Animal Species Living Together. English 

rranslation in Chapman, R.N. Animal 

Ecology, 19Jl, New York, Me. Graw-Hill 

book Ca. pp. 409-448 

Fundación Juan March (Madrid)



FUNDACION JUAN MARCH 

SERIE UNIVERSITARIA 

Títulos Publicados: 

l. - Semántica del lenguaje religioso/ A. Fierro 
(Teología. España, 1973) 

2. - Calculador en una operación de rectificación discontinua/ A. Mulet 
(Química. Extranjero, 1974) 

3. - Skarns en el batolito de Santa Olalla/F. Velasco 
(Geología. España, 1974) 

4. - Combustión de compuestos oxigenados/J.M. Santiuste 
(Química. España, 1974) 

5. - Películas ferromagnéticas a baja temperatura/José Luis Vicent López 
(Física. España, 19 74) 

6. - Rujo inestable de los polímeros fundidos/José Alemán Vega 
(Ingeniería. Extranjero, 1975) 

7.- Mantenimiento del hígado dador in vitro en cirugía experimental 
José Antonio Salva Lacombe (Medicina, Farmacia y Veterinaria. España,1973) 

8. - Estructuras algebraicas de los sistemas lógicos deductivos/José Plá Carrera 
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