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COMPETENCIA PREADULTA DEPENDIENTE DE LA DENSIDAD: DROSOPHILA
SUBOBSCURA CON D. SIMULANS Y D. PAVANI (DIPTERA: DROSOPHILIDAE)'

DENSITY DEPENDENT PREADULT COMPETITION OF: DROSOPHILA SUBOBSCURA
WITH D. SIMULANS AND D. PAVANI (DIPTERA: DROSOPHILIDAE)

* MYRIAM BUDNIK Y Lucia CIFUENTES

ABSTRACT

Preadult competition for food resources of Drosophila subobscura, D. simulans and D. pavani, under
bispecific conditions but with different initial proportions of eggs of each of the species was studied. The
results showed that in the three species under the competitive conditions used the viability and egg-to-adult
development time varied according to the initial proportion of eggs. D. subobscura was shown to be a bad

competitor with respect to D. simulans and D. pavani.

Key WoRDS: preadult competition, Drosophila subobscura, different proportions of eggs, preadult via-

bility and development time.

INTRODUCCION

Drosophila subobscura Collin (Diptera, Drosophi-
lidae) es una especie paledrtica cuya presencia en
Chile. y probablemente en el Nuevo Mundo, fue de-
tectada por primera vez en febrero de 1978 (Bmcic
y Budnik, 1980). La expansion de esta especie en
Chile fue tan rapida, que en menos de tres afios abar-
c6 un drea de distribucién de 3.000 km, entre La Se-
rena (Lat. 29° 54’ S) y en otras zonas temperadas del
Norte de Chile, hasta Punta Arenas en el estrecho de
Magallanes (Lat. 53° 40’ S) donde predominan vien-
tos y bajas temperaturas (Brncic y Budnik, 1980; Bu-
dnik y Brncic, 1982).

Desde su deteccion se realizaron, en forma con-
secutiva por varios afios, numerosos estudios en los
que se pudo establecer la abundancia relativa de esta
especie en diferentes regiones geograficas de nues-
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tro pais. Asimismo, se llevaron a cabo recolecciones
mensuales de Drosophila durante 8 afios en una lo-
calidad de Santiago Norte (Quilicura), lo que permi-
ti6 estudiar las variaciones estacionales y su relacién
de coexistencia con otras especies (para una revision
ver Budnik y Brncic, 1982; Brncic et al., 1985; Bmn-
cic y Budnik, 1987; Benado y Brncic, 1994).

Con el objetivo de comprender mejor este fend-
meno de colonizacién de D. subobscura tan exitoso,
se realiz6 una serie de experimentos en los que se
analizé el efecto del componente de “explotacion” e
“interferencia” (Park, 1954) en la competencia prea-
dulta interespecifica con D. simulans, D. melanogas-
ter, D. pavani y D. immigrans, especies con las que
D. subobscura se encuentra cominmente en los mis-
mos sitios de recoleccién (Budnik y Brncic 1982,
1983; Ricci y Budnik, 1984). Los experimentos fue-
ron hechos en situaciones de competencia biespeci-
fica para ser ampliados a una situacién mas compleja
en la que interactuaron 3 especies (Budnik et al.,
1997). En condiciones naturales, las asociaciones en-
tre especies de Drosophila pueden ser miiltiples y para
cada especie las restantes son competidores potencia-
les (Shorrocks y Sevenster, 1995). Los resultados se-
fialaron que D. subobscura es mala competidora ya
sea en condiciones de competencia bi o triespecifica
mientras que, en contraste, la viabilidad preadulta de
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D. simulans y D. pavani tiende a aumentar. Sin em-
bargo, en estos experimentos el nimero inicial de
preadultos de cada una de las especies competidoras
era el mismo. Evidencias disponibles indican que el
efecto de la competencia interespecifica puede mo-
dificarse si varia la proporci6n inicial de preadultos
de cada especie (Barker, 1983; Bierbaum et al., 1989;
Mueller, 1988, 1995; Mauro et al., 1997; Sgro y Par-
tridge, 2000). Por esto se consideré importante exten-
der los estudios de la habilidad competitiva de
preadultos de D. subobscura con D. simulans y D.
pavani a condiciones biespecificas, variando las pro-
porciones iniciales de huevos.

MATERIAL Y METODOS

Se usaron cepas pertenecientes a las siguientes 3
especies:

D. subobscura, D. simulans, ambas especies cos-
mopolitas, y D. pavani, especie endémica chilena. To-
dos los linajes fueron obtenidos de colectas realizadas
en La Florida, localidad sur de Santiago. Las moscas
de cada especie se mantuvieron en cultivos separa-
dos en el laboratorio alrededor de 6 meses previo al
inicio de los experimentos.

La metodologia fue similar a la descrita por Bud-
nik y Brncic (1983), Budnik y Cifuentes (1995), Bu-
dnik er al., (1997). Se usaron 10 tubos en cada
situacién experimental; cada tubo contenia 10 cc de
medio de cultivo basico para Drosophila (harina de
maiz, levadura y agar-agar). En cada tubo se sembra-
ron 10, 50 6 90 huevos fecundados de D. subobscu-
ra con 90, 50 6 10 huevos fecundados, ya sea de D.
pavani o D. simulans, completindose en cada caso
un total de 100 huevos por tubo. Como controles se
establecieron 10 tubos con la misma cantidad de me-
dio de cultivo, en cada uno de los cuales se sembré
100 huevos fecundados de la misma edad, ya sea de
D. subobscura, D. pavani o D. simulans. Experimen-
tos anteriores, en los que se midié la viabilidad prea-
dulta de estas especies en diferentes densidades
larvales, mostraron que 100 larvas criadas en 10 cc
de medio basico de cultivo representa una condicién
de alta competencia, disminuyendo la viabilidad de
todas las especies consideradas (Budnik y Brncic,
1972, 1974; Ricci y Budnik, 1984). Los huevos pro-
venientes de cada especie representaron una muestra
al azar de aquellos ovipositados por 150 hembras in-
seminadas. Para permitir su desarrollo los huevos se
dejaron en una ciamara de temperatura constante de

18°C y diariamente se contabilizaron los adultos
emergentes.

El efecto del componente de “explotacién” e “in-
terferencia” de la competencia (Park, 1954), se mi-
di6 sobre los parametros vitales: viabilidad (nimero
de adultos emergidos/nimero de huevos sembrados)
y tiempo de desarrollo huevo-adulto en dias. Duran-
te el segundo y tercer estadio larval se consume la
mayor cantidad de recursos por lo que son el princi-
pal foco para el estudio de la viabilidad y tiempo de
desarrollo (Barker, 1983; De Miranda y Eggleston.
1988a,b; Mueller, 1995; Roper et al., 1996). Dado que
no se observaron diferencias significativas en cuanto
al nimero de adultos emergidos de los tubos, los da-
tos pudieron agruparse. Se empleé la prueba del X-
para estimar la significancia de las diferencias de via-
bilidad en los diferentes grupos experimentales. Se
compararon los promedios de tiempo de desarrollo
mediante andlisis de varianza paramétrico, con com-
paraciones miltiples mediante prueba de Tukey. En
forma adicional, se compararon estos promedios
usando el andlisis de varianza no paramétrico (prue-
ba de Kruskal Wallis) cuya estadistica H tiene distri-
bucidén X2.

RESULTADOS

Las viabilidades de las tres especies se muestran
en la Tabla | expresadas como porcentaje de adultos
emergidos en cada experimento. Se puede apreciar
que este porcentaje varia significativamente, depen-
diendo de la proporcién inicial de huevos de la espe-
cie competidora (p < 0,05).

D. subobscura reduce su viabilidad en relacion al
control, al competir con D. pavani y con D. simulans,
especialmente cuando la densidad inicial de huevos
de la especie competidora es mayor. D. pavani se fa-
cilita al competir con D. subobscura. D. simulans es
interferida al competir con D. subobscura, pero con
menor intensidad.

Los tiempos de desarrollo se muestran en la Ta-
bla 2, y en la Tabla 3 se sefialan los resultados de la
comparacién de éstos mediante el andlisis de varian-
za. Las tres especies modifican significativamente sus
tiempos de desarrollo respecto a los controles en cada
una de las densidades estudiadas (Tabla 3). En cada
experimento, ademds, se compararon los promedios
de los tiempos de desarrollo mediante un anilisis de
varianza no paramétrico (prueba de Kruskall Wallis).
cuyos resultados fueron totalmente consistentes
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(X2, 2 80 en todos los casos) con el andlisis de va-
rianza paramétrico expuesto en la Tabla 3.

En todos los experimentos, con posterioridad al
andlisis de varianza, se hicieron comparaciones mil-
tiples con la prueba de Tukey. Estas demostraron que
D. subobscura al competir con D. pavani alarga sig-
nificativamente su tiempo de desarrollo en todas las
densidades; en cambio al competir con D. simulans,
esta prolongacién del tiempo de desarrollo es signi-
ficativa s6lo en el caso de 10 huevos de D. subobs-
cura con 90 huevos de D. simulans.

D. pavani y D. simulans cuando compiten con D.
subobscura, acortan su tiempo de desarrollo en todas
las densidades con respecto a los controles (Tabla 2),
y estas diferencias son significativas (Prueba de Tukey).

DISCUSION

El hecho mds relevante de estos resultados es que
cada especie tiene una habilidad competitiva diferente
que depende de la proporci6n inicial de los preadul-
tos competidores.

La competencia es un fenémeno complejo y las
evidencias respecto a su importancia relativa y la de
otros factores dependientes de la densidad, como la
depredacio6n en la estructuracién de comunidades de
insectos, son controversiales (Strong et al. 1984). Sin

embargo, en términos generales, las especies anima-
les tienden a competir cuando sus recursos ecolégi-
cos son parecidos y existe escasez de ellos, o cuando
comparten otros factores limitantes del incremento de
sus poblaciones, o cuando uno de los organismos, o
bien los dos, se dafian al vivir en proximidad (Birch,
1957). En insectos holometabélicos parece ser que el
estado preadulto es el mds critico en relacién a com-
petencia por alimento (Barker, 1983; De Miranda y
Eggleston, 1988a, b; Mueller, 1995; Roper et al.,
1996; Sgro y Partridge, 2000). Ademds del consumo
de alimento, las larvas de Drosophila modifican el
substrato en el que se desarrollan, tanto mecanica-
mente (excavacién) como biolégicamente. Esto qlti-
mo se expresa en acumulacién de productos de
desecho metabdlico, y en los cambios en la flora de
microorganismos que acompafan la degradaci6n del
substrato (Weisbrot, 1966; Dawood y Strickberger,
1969; Budnik y Brncic, 1976; Budnik y Gajardo,
1981; Botella et al., 1985). Estos cambios pueden in-
terferir con el desarrollo larval, y en algunos casos,
facilitarlo. En condiciones de competencia interespe-
cifica, estos factores juegan un papel decisivo en la
capacidad de coexistencia o exclusién de especies
(Weisbrot, 1966; Budnik y Bmcic, 1974, 1976, 1983;
Budnik, 1980).

Este mecanismo biolégico podria explicar en par-
te nuestros resultados. En lo que respecta a D. subobs-

TABLA |

PORCENTAJE DE EMERGENCIA HUEVO-ADULTO DE D. SUBOBSCURA, D. SIMULANS Y D. PAVANI EN CONDICIONES
DE COMPETENCIA INTERESPECIFICA CON NUMEROS DE HUEVOS INICIALES DIFERENTES. SE SEMBRO UN TOTAL
DE 100 HUEVOS/TUBO EN DENSIDADES DE 10, 50 Y 90 HUEVOS PARA CADA ESPECIE Y 100 HUEVOS PARA
LOS RESPECTIVOS CONTROLES. EL NUMERO DE TUBOS FUE 10 PARA CADA SITUACION.

N¢ de huevos x tubo

% de adultos emergidos

D. subobscura D. pavani
10 90
50 50
90 10
100 -
- 100
D. subobscura D. simulans
10 90
50 50
90 10
100 -
- 100

D. subobscura D. pavani
7.0 59,7
33,8 57,2
516 720
53.1 -
- 48.7
X3 =1220 X%, =366
D. subobscura D. simulans
35.0 60.2
26,2 50.2
453 60.0
53,1 -
- 63.4
X2, =101.7 X3 =245

X?con3gl 2781:p<0.05
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cura, estudios previos (Budnik y Brncic 1983; Bud-
nik y Cifuentes. 1989) encontraron que catabolitos
larvales de D. simulans y D. pavani disminuian sig-
nificativamente su viabilidad. Desafortunadamente,
aiin no se dispone de datos sobre el efecto de los ca-
tabolitos de D. subobscura sobre la viabilidad de D.
simulans y D. pavani.

Experimentos anteriores mostraron que D. subobs-
cura, en condiciones bi y triespecificas, y en compe-
tencia seriada con D. pavani y D. simulans, mostré
ser una mala competidora. (Benado y Budnik, 1995;
Budnik et al., 1997). Los presentes experimentos se-
falan una vez mas el mismo resultado, pero éste va-
ria segiin sea la proporcién inicial de cada especie
competidora.

En experimentos en los que varia la densidad lar-
val, se ha encontrado efectos muy significativos so-
bre la viabilidad preaduita cuando las frecuencias
larvales eran altas, y también sobre el tiempo de de-
sarrollo, pero con densidades bajas e intermedias
(Barker y Podger, 1970). Esto lo podemos apreciar
en las respuestas de D. simulans. En experimentos
anteriores D. subobscura no interfirié la viabilidad de
D. simulans, pero ahora al variar las densidades com-
petitivas, su viabilidad disminuye (Budnik y Brncic,
1983; Budnik er al., 1997).

El tiempo de desarrollo huevo-adulto se alarga en
D. subobscura cuando compite con D. pavani y con
D. simulans, mientras que el de D. pavani y D. si-
mulans se acorta. Segiin Santos et al., (1992, 1994,

1977), Sevenster y Van Alphen, (1993) y Partridge y
Fowler (1993), en Drosophila, un periodo de desa-
rrollo corto aumenta la habilidad competitiva de una
especie, puesto que sus larvas pueden completar més
rapidamente su desarrollo antes que los recursos se
agoten.

Las evidencias disponibles indican que la habili-
dad competitiva puede variar en la medida que las
proporciones de las dos especies cambien. Segtin De
Benedictis (1977), en general la competencia es de-
pendiente de la frecuencia. Por otra parte, Wallace
(1974), afirma que la seleccién dependiente de la fre-
cuencia es la evidencia que se necesita para demos-
trar que dos especies no compiten igualmente por
rescursos idénticos. Esto significa que el concepto de
competencia dependiente de la frecuencia estd abier-
to a una intensa investigacion.

Algunas consecuencias evolutivas que podria aca-
rrear la competencia, son la exclusion de una especie
por otra, la diversificacién de hébitats, el desplaza-
miento de caracteres y la seleccion de genotipos con
mayor habilidad competitiva. Por estas razones. es
dificil la observacién de interacciones competitivas
en la naturaleza, ya que las especies, en general, se
han adaptado para evitarlas. Sin embargo, Atkinson
(1979), dio cuenta de competencia interespecifica en
condiciones naturales al estudiar la emergencia de
adultos obtenida en frutas fermentadas en un mer-
cado hortofruticola. Nunney (1990) también senal6
que en el interior de naranjas individuales actuaba

TABLA 2

TIEMPO DE DESARROLLO HUEVO-ADULTO (EN DIAS) X . E.S. DE D. SUBOBSCURA. D. SIMULANS Y D. PAVANI
BAJO CONDICIONES DE COMPETENCIA INTERESPECIFICA CON DIFERENTES NUMEROS INICIALES DE HUEVOS.
TIEMPO DE DESARROLLO SE EXPRESA COMO EL PROMEDIO (X) EN BASE A LOS 10 TUBOS.

Tiempo de desarrollo en dias

N°© de huevos x tubo X tes. X tes.
D. subobscura D. pavani D. subobscura D. pavani
10 90 26,7 £ 0,89 294 +0.14
50 50 279+0,23 3191030
90 10 26,6 10,12 319+042
100 - 254 10,10 -
- 100 - 342+025
D. subobscura D. simulans D. subobscura D. simulans
10 90 30,3+0,53 23,8+ 0.08
50 50 25,7+0,15 22,6 £0.07
90 10 25,7 +£0.08 22,7%0.11
100 - 254 +0,10 -
- 100 - 26.0+0.08
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TABLA 3

ANALISIS DE VARIANZA DEL TIEMPO DE DESARROLLO HUEVO-ADULTO DE D. SUBOBSCURA, D. SIMULANS Y D. PAVANI
EN CONDICIONES DE COMPETENCIA INTERESPECIFICA CON DIFERENTES DENSIDADES INICIALES DE HUEVOS.

Expcrimemo Fuente de Grados de Suma de Cuadrados F
Variacién Libertad Cuadrados Medios

D. subobscura / D. pavani densidad 3 895.6 298.5 46.5
error 1168 74939 6.4

D. subobscura/ D. simulans densidad 3 8047 268.2 60.8
error 1101 4860.6 44

D. pavani / D. subobscura densidad 3 5841,2 1947,1 94,7
error 1375 28285,7 20,6

D. simulans/ D. subobscura densidad 3 2885,7 961.9 3271
error 1483 4361.2 29

F° m26;p[005

la competencia al disminuir el ndmero de imagos
emergidos.

Cabe destacar que Brncic (1987), en observacio-
nes de comunidades de Drosophila en una zona ru-
ral de Santiago en Chile Central, mostré evidencias
que sefialan que D. subobscura estaba en desventaja
competitiva con otras especies que ovipositan en las
mismas frutas fermentadas naturalmente. Incluso, su-
giere que D. subobscura en condiciones naturales es-
taria sujeta a interacciones competitivas preadultas
como las sefialadas en el presente trabajo.

Dado que las especies de Drosophila tienen tenden-
cia a ovipositar en forma gregaria, situacion demostra-
da tanto en condiciones experimentales (Del Solar y
Palomino, 1966) como en observaciones naturales
(Bmcic, 1987), lo mas probable es que los huevos apor-
tados por las diferentes especies en un mismo sitio de
crianza estén en proporciones diferentes, influyendo en
el éxito de las especies en competencia.

Los experimentos descritos tanto en éste como en
trabajos anteriores, no son totalmente representativos
de la compleja realidad prevalente en la naturaleza;
ellos demuestran que la competencia por recursos
puede ocurrir. La importancia relativa de este tipo de
interacciones en ambientes naturales debe esperar fu-
turas investigaciones.
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