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1 INTRODUCCIÓN 

 

1.1 - AMBIENTE Y VARIABILIDAD GENÉTICA 

El fenotipo de un individuo es el resultado de su genotipo, del ambiente en 

el que se desarrolla y de cómo interaccionan ambos factores. Esta relación 

entre el fenotipo de los individuos y su entorno implica directamente un efecto 

del ambiente sobre la media de una población. Sin embargo, no es tan obvio 

hasta qué punto las diferencias ambientales podrían provocar alteraciones 

importantes sobre la variabilidad genética de la población. Los estudios que 

han intentado medir explícitamente el efecto del ambiente sobre los 

parámetros genéticos de las poblaciones naturales han sido poco numerosos 

hasta hace relativamente poco tiempo, y esto ha contribuido a que el grado de 

dependencia ambiental por parte de estos parámetros no sea todavía 

suficientemente conocido (Bennington y MacGraw, 1996; Merilä et al., 1999; 

Blanckenhorn, 2002; Sgrò y Hoffmann, 2004; Talloen et al., 2008). 

En concreto, el estudio del efecto del ambiente sobre la variabilidad 

genética es importante en cuanto que ésta representa la capacidad de una 

población para responder a la selección y, como consecuencia, para 

evolucionar y adaptarse a unas nuevas condiciones. Sabemos que la respuesta 

de una población a la selección depende de la presencia de variabilidad 

genética aditiva para los caracteres relacionados con la eficacia biológica o 

fitness, pero, cuando el ambiente varía, surge la posibilidad de que ocurran 

cambios en la expresión fenotípica de esa variabilidad. Como consecuencia, si 

una población experimenta un cambio ambiental, la magnitud de la respuesta 

a la selección dependerá tanto del nivel inicial de variabilidad genética como 

del cambio que ocurra en la expresión de esa variación. En general, en 

caracteres cuantitativos, utilizamos medidas relativas de variabilidad genética 

para estimar o medir la capacidad de respuesta de una población a la 
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selección. La predicción de esta respuesta se realiza habitualmente en base a la 

magnitud de la heredabilidad de los caracteres sobre los que se selecciona. No 

obstante, debido precisamente a que las estimas de los componentes de la 

heredabilidad (tanto genético como ambiental) derivan de medidas fenotípicas, 

las estimas de este parámetro no son sólo específicas de una población 

determinada sino además de unas condiciones ambientales concretas (Falconer 

1989, p. 164). Por esta misma razón, la heredabilidad no es totalmente 

adecuada para comparar variabilidad entre poblaciones, dada su dependencia 

directa de la varianza fenotípica, y por ello en ocasiones se han intentado 

utilizar otras medidas de variabilidad genética diferentes. Éste es el caso de la 

“evolucionabilidad” o evolvability propuesta por Houle (1992) para definir la 

capacidad de respuesta a la selección basándose en estimas del coeficiente de 

variación genética aditiva de los caracteres; estas estimas permiten 

comparaciones más adecuadas de variabilidad al tratarse de una medida de 

variación estandarizada por la media de cada carácter e independiente de la 

varianza ambiental. Al igual que ocurre con la heredabilidad, existen 

numerosas evidencias de que las medidas de evolvability pueden verse 

afectadas por el entorno. Por ejemplo, utilizando dos muestras de una 

población natural de la mosca Drosophila melanogaster recogidas en una 

misma localidad en diferentes años, Karan et al. (1999b) observaron cambios 

en las estimas de la heredabilidad y el coeficiente de variación genética del 

tamaño corporal (concretamente, de la longitud del tórax y del ala, y del radio 

ala/tórax) a lo largo de una serie de ambientes que diferían en la temperatura a 

la que se desarrollaban los individuos, observando que la heredabilidad 

cambiaba de manera irregular y que la evolvability tendía a ser menor en las 

temperaturas intermedias. Messina y Fry (2003) estimaron en una población 

del escarabajo Callosobruchus maculatus la heredabilidad y coeficiente de 

variación genética aditiva para la fecundidad y la longevidad en dos ambientes 

que diferían en la disponibilidad de semillas huésped, y encontraron que el 

coeficiente de variación genética aumentaba en el ambiente sin semillas para 

ambos caracteres, mientras que la heredabilidad disminuía para la fecundidad 

y era similar entre ambientes para la longevidad. 
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En definitiva, resulta evidente actualmente que el entorno influye en 

nuestras medidas del potencial de respuesta a la selección, pero se desconoce 

hasta qué punto y de qué manera influye en la capacidad real de respuesta de 

una población. Dado que, en último término, la heterogeneidad de la varianza 

genética entre ambientes influirá en la tasa de cambio evolutivo de una 

población, pudiendo influir en su capacidad para evitar la extinción (Franklin y 

Frankham, 1998), se hace interesante comprobar el mayor o menor grado de 

estabilidad de los parámetros genéticos frente a las variaciones del ambiente, 

así como observar si cuando estos parámetros cambian lo hacen de acuerdo 

con patrones predecibles. Tal y como han señalado Hoffmann y Merilä (1999), 

entender la relación que mantienen la variabilidad genética y la variabilidad 

ambiental será necesario si queremos predecir el destino de una población 

cuando sus condiciones ambientales cambian y, en general, a la hora de 

determinar la dinámica de las poblaciones, sobre todo cuando se desarrollan 

en ambientes heterogéneos. 

1.2 - SELECCIÓN DE UN CARÁCTER EN DIFERENTES AMBIENTES: INTERACCIONES 

GENOTIPO-AMBIENTE 

Desde hace tiempo se ha reconocido el hecho de que distintos genotipos 

pueden no responder a un cambio ambiental en la misma medida (por 

ejemplo, Schmalhausen, 1949; Bradshaw, 1965; citados ambos en Gebhardt y 

Stearns, 1993a); cuando esto ocurre hablamos de interacción genotipo-

ambiente. Las interacciones genotipo-ambiente pueden llegar a provocar que 

el valor fenotípico relativo de los genotipos varíe de tal manera que el ranking 

u ordenamiento de los valores genotípicos cambie entre ambientes. Gupta y 

Lewontin (1982), por ejemplo, mostraron en su trabajo con Drosophila 

pseudoobscura que el ordenamiento de los genotipos respecto a su mayor o 

menor viabilidad podía variar en función de la temperatura a la que se medía 

este carácter. Giesel et al. (1982) y Murphy et al. (1983) encontraron en D. 

melanogaster y en D. simulans, respectivamente, que el ordenamiento de los 

genotipos en función de sus valores para diversos caracteres relacionados 

directamente con la supervivencia y la reproducción (los denominados 

caracteres de life history: Reznick et al., 2000; de aquí en adelante, caracteres 
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de LH) cambiaba con la temperatura. Situaciones similares han sido 

observadas asimismo en trabajos como los de Via (1984) en la mosca 

Liriomyza sativae al cambiar el tipo de planta huésped en la que el desarrollo 

tenía lugar, en el trabajo de Wade (1990) en el escarabajo Tribolium 

castaneum al cambiar las características del clima y la especie de escarabajo 

competidor, o en el de Mazer y Shick (1991a) en la planta Raphanus sativus al 

variar la densidad. Danielson-François et al. (2006) han mostrado 

recientemente un ejemplo de interacción genotipo-ambiente en un carácter 

relacionado con el éxito reproductivo en la polilla Achroia grisella, al observar 

que el grado de atractivo de los machos para las hembras variaba en función 

de la calidad nutricional del ambiente en el que éstos crecían. En general, 

cuando el ordenamiento de los genotipos varíe entre ambientes, no habrá un 

único genotipo con el máximo valor del carácter en todas las condiciones y, 

como consecuencia, la selección sobre ese carácter en diferentes ambientes 

podría favorecer a distintos genotipos en cada ambiente. Esto podrá suceder 

aunque la varianza genética no cambie entre ambientes; en este caso, la tasa 

de respuesta a la selección sería la misma en las diversas condiciones, pero los 

alelos que aumentan su frecuencia en cada ambiente serían diferentes (Conner 

et al., 2003). 

Una de las aproximaciones básicas utilizadas para estudiar la selección de 

un carácter en distintos ambientes fue la propuesta por Falconer (1952, 1989) 

sobre la correlación genética entre “estados de carácter”. De acuerdo con este 

autor, cuando se realiza la medición de un mismo carácter en dos ambientes 

distintos (por ejemplo, la tasa de crecimiento de un individuo o la biomasa 

producida a diferentes temperaturas o a diferentes niveles de nutrición), las 

medidas pueden ser tratadas en un contexto genético como dos caracteres 

diferentes. Dado que la expresión de un carácter en ambientes distintos puede 

estar influida en cierta medida por los mismos genes pero también por genes 

diferentes, la magnitud de la correlación genética existente entre las distintas 

expresiones del carácter reflejaría hasta qué punto los mismos genes están 

implicados y en qué grado el efecto de los alelos correspondientes es el mismo 

(Via y Lande, 1985). La selección de un carácter realizada en dos ambientes 

sería entonces equivalente a la selección realizada sobre dos caracteres 
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distintos. Diversos autores (por ejemplo, Robertson, 1960b; Yamada y Bell, 

1969) han utilizado la aproximación de Falconer sobre la correlación genética 

de un carácter expresado en diferentes condiciones ambientales para estudiar 

el efecto de las interacciones genotipo-ambiente como un caso de selección 

indirecta, en donde la respuesta obtenida en un entorno determinado se 

manifestaría en cualquier otro como una respuesta correlacionada. Dado que 

la correlación genética entre ambientes medirá el grado hasta el cual el valor 

fenotípico de los individuos en un ambiente permite predecir su valor 

fenotípico en otro ambiente, la falta de correlación perfecta podría complicar 

la selección artificial de caracteres, independientemente de que se produzcan 

o no cambios en la varianza genética simultáneamente. En concreto, la 

respuesta a la selección conseguida en un ambiente determinado podría no 

mantenerse si las condiciones ambientales de la población cambiasen 

(Robertson, 1960b). Por este motivo el fenómeno de las interacciones 

genotipo-ambiente es de principal interés tanto en mejora genética vegetal, 

donde este tipo de interacciones podrían limitar la ganancia de los cultivos 

superiores seleccionados, como en mejora animal, donde los stocks 

reproductivos son desarrollados generalmente por unas pocas compañías pero 

usados en todo el mundo (Emebiri et al., 2005). 

Debido precisamente a las consecuencias que desde un punto de vista 

práctico este tipo de interacciones podían tener en la selección artificial, los 

mejoradores comenzaron a interesarse por su estudio en una época 

relativamente temprana (Haldane, 1947, citado en Cooper y DeLacy, 1994; 

Falconer, 1952; Dickerson, 1962; Baker y Briggs, 1982). Determinar sus 

consecuencias y cómo tener en cuenta su efecto a la hora de hacer selección 

han sido temas discutidos en múltiples ocasiones (por ejemplo, Allard y 

Bradshaw, 1964; Orozco, 1976; Johansen et al., 1993; Ceccarelli, 1994), 

dirigiéndose la investigación posteriormente en especial hacia el desarrollo de 

la metodología analítica para cuantificar su magnitud y hacia el desarrollo de 

estrategias eficaces para la selección de genotipos teniendo en cuenta el rango 

de ambientes que podría experimentar con posterioridad la población 

seleccionada (Cooper y DeLacy, 1994; Wu y Stettler, 1997; Adugna y 

Labuschagne, 2002; Emebiri et al., 2005; Yang y Zhu, 2005). 
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El interés por las interacciones genotipo-ambiente desde un punto de vista 

evolutivo ha aumentado recientemente. Esto se debe, por un lado, al 

reconocimiento de su ubicuidad, en parte resultado del cada vez mayor 

número de estudios que ponen de manifiesto interacciones genotipo-ambiente 

demostrando la expresión diferencial de genes en caracteres cuantitativos. Por 

ejemplo, Vieira et al. (2000) identificaron una serie de QTL (Quantitative Trait 

Locus) que contribuían a la variación en longevidad entre líneas consanguíneas 

recombinantes de Drosophila melanogaster, y observaron que algunos de estos 

QTL presentaban un efecto significativo únicamente cuando los individuos se 

desarrollaban en unas condiciones de temperatura o disponibilidad de 

alimento concretas; es más, algunos de los QTL mostraban efectos 

pleiotrópicos antagónicos entre los diferentes ambientes (es decir, que un 

mismo QTL presentaba un efecto positivo sobre la longevidad de los 

individuos en unas determinadas condiciones pero negativo en otras 

condiciones). Leips y Mackay (2000) mostraron un resultado similar utilizando 

cruces entre estas mismas líneas y las líneas parentales, cuando estudiaron la 

arquitectura genética de la variación en la longevidad de adultos que se habían 

desarrollado o bien en condiciones de alta densidad larvaria, o bien en 

condiciones de baja densidad; detectaron en concreto seis QTL que afectaban 

a la longevidad y en los cuales tanto los efectos aditivos como los grados de 

dominancia se mostraban fuertemente dependientes del ambiente larvario. 

Wayne et al. (2001) han llegado a sugerir de hecho que la sensibilidad 

ambiental alélica podría ser un sello distintivo de la varianza genética en los 

caracteres de LH. A su vez, la observación de mutaciones con efectos 

dependientes del ambiente ha sido otra forma de poner en evidencia 

interacciones genotipo-ambiente (por ejemplo, Remold y Lenski, 2001, en 

Escherichia coli, ó Szafraniec et al., 2001, en Saccharomyces cerevisiae; 

Martin y Lenormand, 2006, incluye revisiones de estudios que han 

documentado diferencias en los efectos mutacionales a través de ambientes en 

caracteres cuantitativos más o menos relacionados con la fitness). 

El creciente interés por las interacciones genotipo-ambiente desde un punto 

de vista evolutivo se debe, por otro lado, a su incidencia en la respuesta a la 

selección natural en ambientes heterogéneos y a su relación directa con la 
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plasticidad fenotípica de los caracteres (Via y Lande, 1985; Sultan, 1987; 

Stearns, 1989, 1992; Thompson, 1991). La plasticidad fenotípica representa la 

capacidad de un genotipo individual de expresar diferentes fenotipos en 

diferentes ambientes, por lo que la interacción genotipo-ambiente constituye 

una medida de la cantidad de variación genotípica en plasticidad fenotípica. 

Se ha señalado que en ambientes heterogéneos las interacciones genotipo-

ambiente podrían tener un importante papel en el mantenimiento de la 

variabilidad genética de las poblaciones naturales para caracteres relacionados 

con la eficacia biológica (Gillespie y Turelli, 1989) o, al menos, un papel 

retardando su pérdida (Via y Lande, 1987). En concreto, dado que este tipo de 

interacciones reducen la correlación entre el genotipo y el fenotipo, la 

eficiencia con que la selección natural discrimina entre los genotipos puede 

ser menor en ambientes que varían espacial o temporalmente, por lo que las 

interacciones genotipo-ambiente podrían actuar restringiendo la evolución 

fenotípica (Rawson y Hilbish, 1991). La falta de correlación de los valores 

fenotípicos entre ambientes permite que la eficacia biológica o fitness relativa 

de los genotipos cambie entre ambientes y, por tanto, cuando exista migración 

entre los diferentes ambientes (o solapamiento de generaciones en ambientes 

que son heterogéneos en el tiempo), la selección natural podrá favorecer a un 

conjunto diverso de genotipos (Kasule, 1991; Mazer y Shick, 1991a, Reznick 

et al., 2000; Danielson-François et al., 2006). Tal y como comentamos a 

continuación, las consecuencias que las interacciones genotipo-ambiente, y en 

especial, la falta de correlación genética entre ambientes, pueden tener en la 

adaptación y respuesta evolutiva de las poblaciones serán de especial 

relevancia en el proceso de divergencia genética entre poblaciones y en la 

evolución de los caracteres de LH. 

1.3 - ADAPTACIÓN A NUEVOS AMBIENTES Y RESPUESTA EVOLUTIVA 

La respuesta evolutiva de una población a nuevos ambientes dependerá en 

general de numerosos factores, tanto por los cambios que se producen en las 

presiones de selección cuando varían las condiciones del entorno (Larsson, 

1993) como por el hecho de que las varianzas genéticas puedan o no 

permanecer constantes. Se piensa que cuando una población experimenta un 
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nuevo ambiente es probable que la variación genética expresada aumente, y 

así se ha observado en diversas ocasiones (por ejemplo, McLaren, 1976; 

Holloway et al., 1990; Schoen et al., 1994; Guntrip et al., 1997). Este 

incremento es probable que ocurra porque bajo condiciones habituales la 

selección puede haber conducido tanto a la fijación de alelos para alta fitness, 

actuando en contra de los alelos desfavorables en esas condiciones (Pigliucci 

et al., 1995; Kawecki et al., 1997), como haber conducido a un incremento de 

la canalización de los caracteres disminuyendo las diferencias fenotípicas entre 

individuos (Waddington, 1961; Holt, 1996; Joshi y Thompson, 1997; Pál, 

1998); como resultado, la variación genética tendería a disminuir en el 

ambiente habitual de una población. Sin embargo, cuando el entorno varía, 

nueva variación genética puede aparecer porque diferentes genes pueden 

contribuir a las diferencias fenotípicas en un mismo carácter o porque los 

efectos génicos pueden ser distintos en las nuevas condiciones. Hermisson y 

Wagner (2004) han argumentado recientemente que no es necesario que la 

selección haya favorecido la canalización genética de los caracteres en el 

ambiente habitual para encontrar un incremento de la varianza genética en un 

nuevo ambiente, sino que este incremento sería de esperar siempre que existan 

epistasia y efectos alélicos variables. 

Obviamente, el efecto de las condiciones ambientales sobre la variación 

genética, y por tanto, sobre la capacidad de una población para responder a la 

selección natural, influirá en el desarrollo de nuevas adaptaciones. Así, si la 

varianza genética de una población aumenta al cambiar el ambiente, también 

lo hará la probabilidad de adaptación exitosa a ese nuevo ambiente. Pero 

además, las mismas causas o mecanismos que pueden provocar cambios en las 

varianzas genéticas y heredabilidades podrían afectar a las covarianzas 

genéticas y correlaciones entre caracteres (de Jong, 1990; Stearns et al., 1991); 

como resultado, una población podría responder en cada ambiente a la misma 

presión de selección con distintos cambios genéticos debidos a diferentes 

respuestas correlacionadas. En diversas ocasiones se ha puesto de manifiesto 

que covarianzas y correlaciones han cambiado a causa de las condiciones 

ambientales, tanto en su magnitud como, con menos frecuencia, en su signo, 

constituyendo una evidencia empírica del efecto del entorno en la arquitectura 
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genética de los caracteres (Service y Rose, 1985; Schlichting, 1986; Hébert et 

al., 1994; Kause y Morin, 2001; Ernande et al., 2004; Sgrò y Hoffmann, 2004; 

Engqvist, 2007). Por ejemplo, Czesak y Fox (2003) investigaron en Stator 

limbatus, un escarabajo cuya oviposición y desarrollo tiene lugar en semillas 

de leguminosas, el efecto del ambiente (en este caso, el tipo de huésped) sobre 

la correlación genética existente entre el tamaño de los descendientes (longitud 

de huevo) y el número de éstos; como resultado observaron que, en función 

del tipo de huésped o semilla en el que las hembras ponían sus huevos, la 

correlación genética entre la longitud del huevo y la fecundidad de la hembra 

pasaba de ser fuertemente negativa en un huésped a ser muy débil en el otro, 

y, a la vez, la correlación genética entre la longitud del huevo y el tamaño 

corporal de la hembra era positiva en el segundo huésped pero casi no existía 

en el primero. Marden et al. (2003), al estudiar el efecto de la mutación Indy 

en Drosophila (moscas mutantes de larga vida) en diferentes condiciones 

ambientales encontraron que la correlación positiva entre la longevidad y la 

fecundidad observada en estos mutantes en condiciones normales de nutrición 

se hacía negativa cuando las moscas eran criadas en una dieta calóricamente 

restringida. 

En general, el efecto del entorno en las covarianzas y correlaciones 

genéticas cobrará especial importancia en la adaptación a nuevos ambientes 

porque la expresión de correlaciones genéticas negativas entre componentes 

de fitness ante determinadas condiciones ambientales puede imponer 

restricciones a la respuesta a la selección natural; como consecuencia, la 

respuesta de los caracteres relacionados con la eficacia biológica en esas 

condiciones podría ser muy diferente de la predicha a partir de las estimas de 

varianzas genéticas por sí solas (Price y Langen, 1992). Alternativamente, la 

desaparición en un nuevo ambiente de una correlación genética negativa entre 

caracteres relacionados positivamente con la eficacia biológica posibilitaría 

nuevas adaptaciones previamente restringidas por la arquitectura genética en el 

ambiente habitual (Kause y Morin, 2001). 

Por su parte, el grado de adaptación diferencial a las nuevas condiciones 

ambientales se verá afectado por la interdependencia genética existente entre 
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la expresión de los caracteres en el nuevo ambiente y en el ambiente habitual 

(Via, 1991; Shaw et al., 1995; Agrawal, 2000). Las consecuencias de esta 

dependencia genética serán fundamentales en la evolución de poblaciones 

que viven en ambientes heterogéneos porque las interacciones genotipo-

ambiente que resultan de adaptaciones específicas de subpoblaciones a unas 

nuevas condiciones pueden llegar a desempeñar un papel central en la 

genética de la especiación, pudiendo facilitar o no la evolución indirecta del 

aislamiento reproductivo y la restricción del flujo génico entre especies 

incipientes (Johnson y Wade, 1996; Hawthorne y Via, 2001). En general, 

cuando en una población la correlación genética aditiva entre el desarrollo o 

la eficacia biológica de los individuos en diferentes ambientes es positiva o 

cero, la evolución de generalistas adaptados a los diversos ambientes podría 

estar favorecida, mientras que, si esta correlación es negativa (lo que se 

denomina tradeoff en fitness entre ambientes), predominaría la selección 

divergente hacia la especialización en cada ambiente (Via y Lande, 1987). En 

el caso de especialización al tipo de dieta o tipo de huésped, Joshi y 

Thompson (1995) han señalado que sería en poblaciones ya adaptadas a más 

de un huésped donde, en función de otros factores genéticos y factores 

ecológicos, unas correlaciones genéticas aditivas de signo negativo entre el 

desarrollo alcanzado en distintos huéspedes podrían constituir una fuerza 

selectiva que favorecería la evolución posterior de la especialización hacia uno 

u otro huésped. 

Se han propuesto dos procesos genéticos que podrían conducir a la 

evolución de la especialización ecológica (Futuyma y Moreno, 1988; Holt, 

1996; Kassen, 2002): la acumulación mutacional y la pleiotropía antagónica; 

ambos procesos se han utilizado para explicar la existencia de costes en la 

adaptación a condiciones ambientales particulares, es decir, cómo la 

adaptación de una población a un ambiente concreto puede conducir a una 

pérdida de eficacia biológica en ambientes alternativos. En la acumulación 

mutacional, la adaptación a un ambiente y mala adaptación en ambientes 

alternativos se debería a distintos alelos o mutaciones; en la pleiotropía 

antagónica, ambos efectos estarían causados por los mismos genes o 

mutaciones, originándose de esta manera, en este último caso, un tradeoff 
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entre la eficacia biológica o desarrollo alcanzado por los individuos en los 

distintos ambientes. Aunque diversos trabajos han mostrado correlaciones 

genéticas negativas entre líneas o poblaciones que se han adaptado a 

diferentes condiciones  (por ejemplo, Fry 1990; Via, 1991; Leroi et al., 1994; 

Bell y Reboud, 1997; Shirley y Sibly, 1999; Cooper y Lenski, 2000; Cooper et 

al., 2001; MacLean et al., 2004; Lee et al., 2007), sugiriendo por tanto la 

existencia de tradeoffs genéticos entre ambientes, el soporte empírico para su 

existencia es generalmente ambiguo y las evidencias de su papel en la 

especialización limitando la expansión en la utilización de recursos, de 

hábitat, etc, han sido relativamente escasas (Joshi y Thompson, 1997; Kassen, 

2002; aunque ver por ejemplo a Hawthorne y Via, 2001). 

En cualquier caso, ni siquiera la presencia de este tipo de tradeoffs en 

fitness sería por sí sola determinante del resultado de la selección natural, 

puesto que, aún cuando la correlación genética entre la eficacia biológica de 

los individuos en uno y otro ambiente fuese negativa, la respuesta a largo 

plazo a la selección natural podría depender de la cantidad de varianza 

genética para plasticidad fenotípica. Si esta varianza genética fuese lo 

suficientemente alta en la población y el coste fisiológico de la plasticidad no 

demasiado grande, la selección podría debilitar el tradeoff existente y favorecer 

a pesar de todo la evolución de genotipos generalistas (Van Tienderen, 1991; 

Gomulkiewicz y Kirkpatrick, 1992). 

En definitiva, la adaptación a nuevos ambientes constituye un paso 

fundamental en la evolución biológica de las poblaciones. Sin embargo, los 

diversos aspectos del proceso de adaptación que se acaban de comentar han 

sido escasamente estudiados de manera simultánea, por lo que hoy en día, en 

general, no existe todavía un conocimiento amplio sobre cómo los organismos 

se adaptan a ambientes diferentes y cambiantes ni de los factores que 

conllevan a la aparición de tradeoffs entre los caracteres de LH. Para alcanzar 

un conocimiento más profundo es necesario previamente comprender cómo 

influye la diversidad ambiental en la varianza genética y entender cómo la 

heterogeneidad de varianzas y la falta de correlación de los valores fenotípicos 
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entre ambientes pueden facilitar u obstaculizar la adaptación a unas nuevas 

condiciones ambientales. 

1.4 - AMBIENTE DE SELECCIÓN Y CAMBIOS EN LA PLASTICIDAD FENOTÍPICA 

El hecho de que la respuesta a la selección pueda depender de las 

condiciones ambientales ofrece por otro lado la posibilidad de que exista un 

ambiente óptimo para la selección. Desde el punto de vista de la selección 

artificial, un ambiente que favoreciese la identificación de los “buenos” 

genotipos y tendiese a maximizar la cantidad de varianza genética en una 

población podría considerarse un buen ambiente para seleccionar. 

La elección de las condiciones en las que realizar selección artificial fue 

uno de los aspectos que provocó un mayor interés en el inicio de las 

investigaciones sobre las interacciones genotipo-ambiente, y las opiniones 

surgidas al respecto han sido muy diversas. Lush (1945) ya recomendaba en 

animales que las condiciones ambientales de una población mejorada 

deberían ser similares a aquellas en las que se había realizado la selección, 

mientras que Hammond (1947) proponía que la selección debería realizarse 

en un ambiente favorable porque éste permitiría la expresión completa de las 

diferencias genéticas entre individuos respecto a su potencial de crecimiento 

(citados ambos en Yamada y Bell, 1969). En la misma línea que este último, 

Kyriakou y Fasoulas (1985) y Jensen (1988), por ejemplo, proponían que la 

selección para caracteres productivos en poblaciones de plantas cultivadas 

debería realizarse a baja densidad porque la competencia por los recursos 

reduciría la diferenciación genética y disminuiría por tanto la eficacia de la 

selección. Otros autores, en cambio, han aconsejado la selección artificial en 

plantas cultivadas a alta densidad (Chebib et al., 1973; Hébert et al., 1994). 

Aunque, como comentaremos más adelante, las hipótesis planteadas respecto 

a si determinados tipos de ambientes podrían favorecer la expresión de la 

variación genética de una población han sido diversas y en ocasiones 

opuestas, la opinión más generalizada actualmente, de acuerdo con las ideas 

de Lush y precisamente debido a posibles interacciones genotipo-ambiente, es 

que si se quiere mejorar un carácter en un ambiente determinado se debería 
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realizar la selección en ese ambiente concreto y no en otro, puesto que las 

respuestas observadas en los ambientes donde no se ha seleccionado son 

generalmente de menor magnitud que la respuesta directa producida en el 

ambiente de selección (Falconer, 1990; Ceccarelli, 1994). No obstante, en 

muchas ocasiones, lo realmente interesante no sería obtener la máxima 

respuesta en el ambiente concreto de selección, sino obtener una buena 

respuesta “promedio” al medir la población seleccionada en una variedad de 

ambientes. Una buena respuesta promedio representará un criterio de 

selección cuando no se conoce el ambiente que experimentará una línea 

seleccionada o si se sabe que este ambiente incluirá factores que varían de 

manera impredecible, como podría ser por ejemplo la distribución de lluvia 

caída de año a año para una variedad de plantas de cultivo (Adugna y 

Labuschagne, 2002). 

Se propuso inicialmente que para conseguir una buena respuesta promedio 

a la selección a través de ambientes, ésta debería realizarse en unas 

condiciones en las que los individuos experimentasen un estrés fisiológico 

(James, 1961). En base a diversos experimentos realizados en ratones, Falconer 

(1989, p. 325) sugirió que para aumentar el valor de un carácter como el 

desarrollo medio en varios ambientes se debería realizar la selección en un 

entorno desfavorable (calificándolo como desfavorable porque su efecto 

disminuiría la media del carácter), y constituyendo el tipo de selección que él 

denominó selección "antagónica": aquella en la que la selección y el ambiente 

producen cambios en el carácter en direcciones opuestas. Sin embargo, y a 

pesar de que en los resultados de la mayoría de los experimentos sí parecía 

confirmarse esta predicción, observándose que la selección antagónica tendía 

a producir una mejor respuesta promedio que la selección sinérgica (aquella 

en la que la selección y el ambiente producen cambios en el carácter en la 

misma dirección), el mismo autor mostró posteriormente su opinión de que no 

existía justificación teórica para que ocurriese así necesariamente (Falconer, 

1990). Diversos trabajos de selección en cerdos, por ejemplo, se muestran en 

desacuerdo con la idea inicial de Falconer (1989), como es el caso del 

experimento de Johansen et al. (1993). Estos autores compararon diversas 

líneas que habían sido seleccionadas previamente para aumento de la tasa de 
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crecimiento en tejido magro a distintos niveles de proteína en la dieta (alta, 

intermedia y baja) y observaron que el mejor valor promedio del carácter lo 

mostraba la línea seleccionada en el nivel de máxima concentración de 

proteína (la línea resultante de una selección “sinérgica” en la terminología de 

Falconer). 

En cualquier caso, si lo que se pretende es aumentar el valor de un carácter 

en diferentes condiciones ambientales, lo que interesará es obtener genotipos 

no sólo con un alto valor promedio para ese carácter sino, a la vez, genotipos 

que se vean poco influidos por el efecto del entorno, es decir, caracterizados 

por una alta estabilidad fenotípica o baja sensibilidad ambiental. Los 

individuos mantendrían de esta manera su alto valor genotípico aunque 

experimentasen temporalmente un ambiente desfavorable. Desde este punto 

de vista, una baja plasticidad fenotípica podría ser en sí misma un objetivo de 

la selección (de Jong y Bijma, 2002). Desde hace tiempo los mejoradores han 

puesto de manifiesto que la plasticidad fenotípica de una población puede 

cambiar predeciblemente como resultado de la selección para producción en 

ambientes particulares. En concreto, se ha propuesto que el aumento del valor 

de un carácter en un ambiente poco favorable provocaría la reducción de la 

sensibilidad ambiental de una población seleccionada (Jinks y Connolly, 

1973), o que este tipo de selección daría lugar probablemente a una 

plasticidad menor de lo que lo haría la selección en un buen ambiente 

(Falconer, 1990). De hecho, a causa de esta respuesta correlacionada en la 

plasticidad fenotípica, se llegó a señalar que el procedimiento de selección 

usado por lo general en los programas de mejora genética desarrollados hasta 

el momento, en el cual la selección sobre el carácter de interés se llevaba a 

cabo en unas buenas condiciones ambientales, podría haber sido responsable 

de la escasa ganancia que con frecuencia se observaba en ambientes 

estresantes o marginales (Jinks y Connolly, 1973; Ceccarelli, 1994). Como 

consecuencia, la selección en ambientes desfavorables o de baja calidad como 

medio de extender la amplitud de la adaptación de una población ha sido 

propuesta reiteradamente con posterioridad tanto en mejora animal como 

vegetal (Ceccarelli y Grando, 1991; Kassen, 2002). Si bien la existencia de una 

estrecha relación positiva entre la media de un carácter a través de ambientes y 
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su plasticidad podría impedir conseguir simultáneamente un alto valor 

promedio y una baja plasticidad, tal y como han señalado diferentes autores 

(Schlichting, 1986; Scheiner y Lyman, 1989, 1991; Falconer, 1990), existen 

diversos ejemplos que indican al menos cierta independencia genética entre el 

valor del carácter y su plasticidad fenotípica (Jinks et al., 1977, citado en 

Scheiner 2002; Schlichting, 1986; Gebhardt y Stearns, 1993b; Noach et al., 

1997; Gurganus et al., 1998; Karan et al., 1999a, 2000). 

Por otro lado, la evolución de la plasticidad de una población ha 

despertado el interés de numerosos investigadores, ya no sólo con el objetivo 

de obtener una buena respuesta promedio en la selección artificial, sino desde 

el punto de vista de la evolución del fenotipo y de las normas de reacción 

(conjunto de fenotipos producidos por un genotipo a lo largo de una serie de 

ambientes; Stearns et al., 1995), por ejemplo, Scheiner (1993a, 1998), Via et 

al. (1995), Lortie y Aarssen (1996), Agrawal (2001), Ernande y Dieckmann 

(2004), de Jong et al. (2005), Pigliucci (2005), Czesak et al. (2006), etc. En un 

contexto ecológico, se ha generado una amplia discusión respecto al carácter 

adaptativo de la plasticidad fenotípica (Bradshaw, 1965; Scheiner y Lyman, 

1989; Via et al., 1995; Nylin y Gotthard, 1998), aumentando cada vez más el 

número de estudios que intentan comprobar este carácter adaptativo en 

poblaciones naturales, por ejemplo en anfibios (Newman, 1992; Lind y 

Johansson, 2007), pájaros (Both et al., 2000; Nussey et al., 2005), moluscos 

(Hollander et al., 2006), insectos como mariposas (Wijngaarden y Brakefield, 

2001; Gotthard, 2004; Steigenga et al., 2005), la denominada “mosca del 

estiércol” Scathophaga stercoraria (Blanckenhorn, 1998) o algunos escarabajos 

(Czesak et al., 2006), o en plantas (Donohue et al., 2000a; Dorn et al., 2000; 

Steinger et al., 2003; van Kleunen et al., 2007). Ha existido un gran debate en 

concreto en relación a si la plasticidad fenotípica evolucionaría simplemente 

de manera indirecta como resultado de la selección fenotípica que actuaría 

sobre el valor de los caracteres en cada ambiente, o si, por el contrario, 

evolucionaría como un carácter en sí mismo (Scheiner, 1993b; Schlichting y 

Pigliucci, 1993; Via, 1993). En principio, ambas hipótesis no serían 

excluyentes, y la falta de consenso ha permanecido en la importancia relativa 

de una u otra en la evolución de la plasticidad; de hecho, la validez de una u 
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otra parece depender del tipo de plasticidad, de su base genética y de la 

estructura de la población (Scheiner, 1998). Por ejemplo, si un único individuo 

puede expresar múltiples fenotipos durante su tiempo de vida, como ocurre 

con una planta que produce distintos tipos de hojas en defensa de parásitos, 

entonces, la plasticidad podría ser el objeto directo de la selección; sin 

embargo, si un único individuo expresa sólo un único fenotipo, como ocurre 

con el tamaño corporal a la emergencia del adulto en un insecto 

holometabólico, la plasticidad es una propiedad de un genotipo expresada 

sobre múltiples individuos, con lo que, en este caso, la selección sobre la 

plasticidad dependerá de la eficacia biológica o fitness global a través de 

ambientes e individuos (Karan et al., 2000). 

En general, se espera que la plasticidad de caracteres relacionados con la 

fitness esté favorecida en ambientes variables o heterogéneos (Via y Lande 

1985; Van Tienderen, 1991; Lind y Johansson, 2007). En esta situación, la 

plasticidad fenotípica será adaptativa si la selección sobre el valor del carácter 

plástico es dependiente del entorno, favoreciendo a un fenotipo en cada 

ambiente respecto a otros alternos (Van Tienderen, 1991; Thompson, 1991). Si 

la selección actuase directamente sobre la plasticidad en sí misma, los 

genotipos plásticos podrían tener mayor fitness que los no plásticos dentro de 

un ambiente expresando la misma media fenotípica dentro de ese mismo 

ambiente. En cualquier caso, la evolución de la plasticidad exigirá que exista 

variación aditiva para ésta en la población, pero podría verse restringida por 

correlaciones genéticas dentro y a través de ambientes (Wijngaarden y 

Brakefield, 2001), así como por los posibles costes derivados de la producción 

del nuevo fenotipo y aquellos derivados del mantenimiento de la capacidad de 

cambiar (deWitt et al., 1998; Dorn et al., 2000; Agrawal et al., 2002; Merilä et 

al., 2004). Actualmente existen evidencias concretas de que la plasticidad 

fenotípica es un carácter sobre el que se puede seleccionar, actuando tanto 

directamente sobre ella como indirectamente a través de la selección 

correlacionada en un único ambiente; no obstante, dado que la heredabilidad 

de la plasticidad fenotípica parece ser pequeña, se ha señalado que lo más 

probable sería que la plasticidad evolucionase en la naturaleza 
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fundamentalmente como una respuesta correlacionada a la selección 

fenotípica dentro de ambiente (Scheiner, 2002). 

1.5 - CONSISTENCIA DEL EFECTO AMBIENTAL SOBRE LA HEREDABILIDAD Y VARIANZA 

GENÉTICA 

En un contexto general, la posibilidad de que pudiera existir un ambiente 

óptimo para la selección ha conducido a la discusión sobre si determinados 

tipos de condiciones ambientales podrían presentar un efecto consistente sobre 

la expresión de la variabilidad genética (Hoffmann y Parsons, 1991; Benington 

y MacGraw, 1996; Merilä, 1997) o, lo que es lo mismo, y como decíamos al 

principio de esta Introducción, sobre si los cambios que provoca el ambiente 

en los parámetros genéticos resultan predecibles. Los intentos de comprobar si 

esta consistencia existe han sido escasos hasta hace relativamente poco tiempo 

y, entre éstos, los investigadores se han centrado en gran parte en los cambios 

que podrían esperarse cuando las condiciones ambientales se vuelven 

extremas o estresantes para el desarrollo de los individuos (por ejemplo, Sgrò y 

Hoffmann, 1998a, b; Hoffmann y Schiffer, 1998; Bubliy y Loeschcke, 2002; 

Talloen et al., 2008). 

Existen entre los investigadores puntos de vista opuestos sobre cuál es el 

efecto de un ambiente estresante o desfavorable en la heredabilidad de los 

caracteres (revisión en Hoffmann y Merilä, 1999), pudiendo implicar o no a la 

vez cambios en la varianza genética. Algunas de las hipótesis formuladas 

acuden a la historia de selección experimentada por la población en el entorno 

más favorable para explicar una mayor heredabilidad y varianza genética en 

condiciones desfavorables (Holloway et al., 1990), aunque esto, siempre y 

cuando obviamente el ambiente más favorable sea el habitual de la población. 

La heredabilidad en un ambiente desfavorable podría ser mayor además 

debido a que la varianza genética aumentase a causa de un efecto directo del 

estrés, bien al incrementar éste la tasa de mutación y recombinación 

(Hoffmann y Parsons, 1991; Goho y Bell, 2000; Tenaillon et al., 2004), bien al 

aumentar las diferencias fenotípicas entre genotipos, como podría ocurrir 

cuando la cantidad de recursos se convierte en un factor limitante 
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(Blanckenhorn y Heyland, 2004). Un efecto en la heredabilidad en la misma 

dirección podría observarse por ejemplo en el caso de la variación que afecta a 

rutas morfogénicas, la cual se ha visto que podría estar en gran parte 

“tamponada” por una proteína de protección celular ante choques térmicos 

(heat-shock protein), la Hsp90: así, en condiciones normales, una considerable 

cantidad de variación genética podría ser silente, pero, en situaciones de estrés 

celular, como el que se produce por un incremento de la temperatura, la 

disponibilidad de la proteína de protección en las diversas rutas de desarrollo 

podría disminuir, permitiendo entonces la expresión de las variantes que en 

condiciones normales permanecían “ocultas” (Rutherford y Lindquist, 1998; 

Milton et al., 2006; Sangster et al., 2008). La “exposición” de variabilidad 

genética que estaba oculta en los individuos, como consecuencia de que éstos 

experimenten unas condiciones ambientales estresantes, ha sido repetidamente 

demostrada en Drosophila en caracteres morfológicos, lo cual se ha tomado 

generalmente como una evidencia de la suspensión de mecanismos de 

canalización genética (Eshel y Mathessi, 1998; aunque ver Hermisson y 

Wagner, 2004). 

Otra serie de hipótesis, por el contrario, predicen una menor heredabilidad 

en ambientes poco favorables, bien porque el estrés aumente la varianza 

ambiental (Blum, 1988), bien como consecuencia de que el potencial genético 

de los organismos no sea alcanzado, como podría suceder cuando el nivel de 

nutrición es bajo (Gebhardt-Henrich y van Noordwijk, 1991). Por último, 

algunas hipótesis, que consideran el efecto del error de medición de los 

caracteres o la existencia de variación genética en la plasticidad fenotípica, 

proponen que el efecto del ambiente en la heredabilidad será variable y no 

conducen a predicciones específicas (Hoffmann y Merila, 1999). 

De acuerdo con esta diversidad de hipótesis, la evidencia experimental es 

heterogénea. Diversos estudios realizados en distintos organismos han 

mostrado tanto un incremento (Holloway et al., 1990; Hébert et al., 1994; 

Barker y Krebs, 1995; Pigliucci et al., 1995; Loeschcke et al., 1999; Swindell y 

Bouzat, 2006) como una reducción (Wade, 1990; Kasule, 1991; Ebert et al., 

1993; Sultan y Bazzaz, 1993; Toro y Paredes, 1996; Larsson et al., 1997; 
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Hawthorne, 1997; Wu y Stettler, 1997; Gorny, 2000) de los valores de 

heredabilidad u otras medidas de variabilidad genética en ambientes 

estresantes o desfavorables. En otras ocasiones ningún efecto sobre la 

heredabilidad se ha llegado a detectar (por ejemplo, Bubliy et al., 1998, 

2000b). En agricultura, en concreto, son numerosos los trabajos que han 

mostrado que la heredabilidad de caracteres relacionados con la producción 

tiende a ser menor en un ambiente estresante, aunque no tanto como resultado 

de cambios en la varianza genética aditiva, sino más bien debido a que la 

varianza ambiental tiende a aumentar (Blum, 1988; Jensen, 1988); esta 

situación parece ser frecuente en este tipo de organismos porque en ellos 

pequeñas diferencias en la cantidad de recursos (situación causante del estrés 

en gran parte de los estudios) conducen fácilmente a amplias diferencias en su 

crecimiento. No obstante, en poblaciones naturales de plantas la situación es 

menos clara. Por ejemplo, Bennington y McGraw (1996) observaron en 

poblaciones de Impatiens pallida que las estimas de heredabilidad de diversos 

caracteres tendían también a ser menores en el ambiente menos favorable, 

pero debido más a cambios en el componente genético que en el componente 

ambiental. En el trabajo de Conner et al. (2003) en una población natural de 

Rhaphanus raphanistrum, en el que se comparaba el crecimiento de los 

individuos en condicionales naturales y estresantes frente al crecimiento en 

unas condiciones más favorables en invernadero, se observó que la menor 

heredabilidad estimada en el ambiente más estresante era consecuencia tanto 

de una menor varianza aditiva como de una mayor varianza ambiental. Por el 

contrario, Mazer y Shick (1991b) y Shaw y Platenkamp (1993) mostraron en 

sus trabajos en Raphanus sativus y Nemophila menziesii, respectivamente, que 

la heredabilidad de los caracteres parecía variar en función de las diferencias 

en densidad o régimen competitivo sin una dirección concreta. 

En pájaros, la heredabilidad de los caracteres generalmente estudiados 

(caracteres relacionados con el tamaño y el crecimiento) ha sido con 

frecuencia menor en ambientes de baja calidad, situación resultante de una 

menor varianza genética aditiva y/o una mayor varianza ambiental (Merilä, 

1997); ha habido excepciones no obstante, donde las diferencias en la 

heredabilidad se debían fundamentalmente a una baja correlación genética 
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entre los ambientes de mayor y menor calidad (Merila y Fry, 1998), haciendo 

impredecible entonces la dirección del cambio en la varianza genética. Una 

tendencia en la heredabilidad a presentar valores más altos en ambientes de 

mayor calidad se ha observado con frecuencia también en trabajos de mejora 

genética animal y recientemente se ha sugerido en poblaciones naturales 

(Charmantier y Garant, 2005). Por ejemplo, Réale et al. (1999) encontraron en 

una población no doméstica de ovejas (Ovis canadensis) que la heredabilidad 

de la masa corporal era mayor en el mes de septiembre que en junio, debido, 

según explicaron los autores, al acortamiento en la cantidad de recursos 

disponibles que tenía lugar durante el invierno y que provocaba que tras esta 

estación la varianza aditiva en el carácter fuese menor y la varianza ambiental 

mayor. McAdam y Boutin (2003), por el contrario, al comparar condiciones 

ricas y pobres de alimento en una población natural de ardillas (Tamiasciurus 

hudsonicus), obtuvieron un mayor coeficiente de variación aditiva para la 

masa corporal en individuos nacidos en condiciones de alimento pobres. 

Ninguna tendencia general se ha identificado en invertebrados. En 

Drosophila en concreto la disminución de las estimas de la heredabilidad a 

causa del estrés parece ocurrir con frecuencia en la naturaleza, al menos en 

caracteres morfológicos (Prout y Barker, 1989). Sin embargo, diversos trabajos 

en el laboratorio que han utilizado caracteres fisiológicos o caracteres 

relacionados con la eficacia biológica han sugerido que la varianza genética 

aditiva tiende a ser mayor en ambientes estresantes (Westerman y Parsons, 

1973; Luckinbill y Clare, 1985; Neyfakh y Hartl, 1993; Sgrò y Hoffmann, 

1998a, b; Leips y Mackay, 2000). Por ejemplo, en el trabajo de Neyfakh y 

Hartl (1993) se hizo selección artificial para aumentar la velocidad de 

desarrollo embrionario en Drosophila melanogaster; mientras que en trabajos 

anteriores la selección sobre este carácter realizada a 25ºC no había tenido 

éxito, estos autores realizaron la selección a 32ºC, una temperatura muy 

estresante para este organismo (prácticamente en su límite de tolerancia 

térmica), y consiguieron en estas condiciones una respuesta positiva a la 

selección en tan sólo tres generaciones. Sgrò y Hoffmann (1998a) encontraron 

que la varianza aditiva de caracteres de LH como el tiempo de desarrollo o la 

fecundidad aumentaba a ciertas temperaturas extremas de cultivo, pero no 
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observaron nigún efecto sobre la varianza aditiva de un carácter morfológico 

como era la longitud de ala. 

Hasta cierto punto, y de acuerdo con lo sugerido previamente por los 

trabajos de diversos autores (por ejemplo, Mazer y Schick, 1991b; Imasheva et 

al., 1998, 1999; Sgrò y Hoffmann, 1998a, b), la gran heterogeneidad de 

resultados existente podría explicarse en parte teniendo en cuenta que el tipo 

de carácter podría influir en el efecto del ambiente sobre los parámetros 

genéticos, en función de su mayor o menor relación con la eficacia biológica, 

de su mayor o menor grado de canalización, etc. Charmantier y Garant (2005) 

han señalado por ejemplo que encontrar un efecto significativo del ambiente 

sobre la heredabilidad podría ser más difícil en caracteres relacionados con la 

fitness que en el caso de caracteres morfológicos debido simplemente a que el 

primer tipo de caracteres tienden a presentar menores heredabilidades, 

haciendo relativamente más difícil entonces la detección significativa de 

diferencias entre ambientes en las estimas obtenidas. Por otro lado, parece 

razonable en principio que el grado de canalización de un carácter pueda 

influir en la magnitud del efecto de un cambio ambiental sobre los 

componentes de varianza. De hecho, es posible esperar que en función de la 

relación de los caracteres con la eficacia biológica sobre ellos predominen 

distintos tipos de selección (Houle, 1992; Stearns, 1992), los cuales, a su vez, 

podrían tener diferentes consecuencias sobre el grado de canalización de los 

caracteres (Falconer, 1990; Gavrilets y Hastings, 1994; Kawecki, 2000). Existe 

en general un amplio consenso respecto a que la selección estabilizadora 

favorecería un aumento de la canalización ambiental; por tanto, en gran parte 

de caracteres morfológicos, en los que se asume que este tipo de selección es 

predominante, la varianza ambiental podría ser menor que en caracteres más 

relacionados con la fitness, y posiblemente perturbaciones ambientales 

importantes serían necesarias para obtener un incremento de la varianza. No 

obstante, dado que una mayor canalización tendería a reducir tanto la varianza 

ambiental como la varianza genotípica, el efecto de un cambio ambiental 

sobre la heredabilidad no es necesariamente obvio. En realidad, todavía no 

parece haber unanimidad respecto a qué tipo de caracteres deberían estar más 

o menos canalizados (Wolfe y Mazer, 2005), ni siquiera respecto a cuál sería 
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el régimen de selección predominante en los caracteres más relacionados con 

la eficacia biológica o de LH (Stearns et al., 1995; Joshi, 2004). Hoffmann y 

Schiffer (1998), en base a diversas comparaciones realizadas entre 

heredabilidades de caracteres morfológicos estimadas en el campo y en el 

laboratorio en especies de Drosophila, sugirieron que el grado de canalización 

podría influir a la hora de comparar el efecto de la heterogeneidad ambiental 

en un mismo tipo de caracteres, y, desde luego, los resultados de algunos 

experimentos han sido variables incluso para un mismo carácter. Estos autores 

(Hoffmann y Schiffer, 1998) midieron en Drosophila melanogaster tres 

caracteres morfológicos relacionados con el tamaño del ala y dos caracteres 

merísticos (número de quetas esternopleurales y número de quetas 

supraorbitales) y observaron menores heredabilidades en condiciones 

estresantes para los caracteres relacionados con el tamaño del ala (en dos de 

ellos la varianza genética aditiva no cambiaba y en un tercero disminuía), sin 

encontrar ningún patrón evidente de cambio ni en la varianza aditiva ni en la 

heredabilidad de los dos caracteres merísticos. Swindell y Bouzat (2006) 

encontraron en cambio que la heredabilidad y varianza aditiva del número de 

quetas esternopleurales eran significativamente mayores a una temperatura alta 

y estresante. Bubliy y Loeschcke (2002) estudiaron el efecto de una baja 

temperatura estresante durante el desarrollo larvario en dos caracteres de LH, 

la viabilidad y el tiempo de desarrollo, y encontraron que tanto la 

heredabilidad como las estimas de varianza genética aditiva tendían a ser 

mayores en la temperatura estresante que en la temperatura estándar en el caso 

de la viabilidad, mientras que lo contrario parecía ocurrir para el tiempo de 

desarrollo. Sin embargo, Gebhardt y Stearns (1992) no encontraron ningún 

cambio consistente en la varianza genética del tiempo de desarrollo a 

temperaturas relativamente estresantes, aunque sí en medios de cultivo con 

bajas concentraciones de levadura; por otro lado, no observaron ninguna 

tendencia significativa sobre la varianza genética del peso seco de adulto ni 

con la temperatura ni con la concentración de levadura. 

En definitiva, el tipo de carácter por sí solo no parece ser suficiente para dar 

cuenta de la gran heterogeneidad y disparidad de evidencias existente, y 

aunque otras posibles causas se han considerado para intentar explicar las 
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discrepancias entre estudios, como el factor ambiental concreto que varía 

(Gebhardt y Stearns, 1992, 1993b; Hoffmann y Parsons, 1997; Imasheva y 

Bubliy, 2003) o la historia de selección previa de la población experimental 

(Hoffmann y Merilä, 1999; por ejemplo, McAdam y Boutin, 2003), todavía no 

hay un consenso: La inconsistencia o sensibilidad de las estimas de la varianza 

genética a través de ambientes es un tema actualmente en debate, y la 

necesidad de obtener nuevos datos empíricos que contribuyan a detectar 

tendencias en los cambios de la varianza genética y heredabilidad frente a 

condiciones y factores ambientales concretos es obvia. 

Con este objetivo, en el trabajo que se expone a continuación hemos 

realizado un experimento de laboratorio en el cual poblaciones de Drosophila 

melanogaster son seleccionadas para un mismo carácter (aumento de 

producción de biomasa) en tres ambientes distintos, definidos cada uno de 

ellos por una densidad larvaria diferente y representando ambientes más o 

menos favorables (más o menos estresantes) para el desarrollo de los 

individuos. 

1.6 - DENSIDAD COMO FACTOR AMBIENTAL Y DROSOPHILA 

La densidad puede ser un componente importante del ambiente de los 

insectos. En poblaciones naturales de Drosophila, las larvas de numerosas 

especies ocupan hábitats efímeros como frutos en proceso de putrefacción, 

donde las larvas tienen que enfrentarse con una fuerte presión de selección 

para un rápido desarrollo y a menudo hacerlo así en las condiciones derivadas 

del crowding o amontonamiento larvario (Joshi et al., 2001; Prasad et al., 

2001). Una alta densidad en la población resultaría estresante para los 

individuos debido a la competencia por los recursos y a la alteración química 

del medio en el que se desarrollan como consecuencia del metabolismo 

larvario. En D. melanogaster es bien conocido que, cuando la densidad es alta, 

la competencia por el alimento entre las larvas tiende a provocar una menor 

supervivencia, un menor tamaño de los individuos y un aumento del tiempo 

de desarrollo (Bakker, 1961). La reducción de tamaño debida a la competencia 

podría tener un efecto negativo en la fitness de los adultos, tanto en los 
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machos como en las hembras (Roper et al., 1996; Lefranc y Bundgaard, 2000b; 

Bangham et al., 2002; Houle y Rowe, 2003). A su vez, la mayor mortalidad 

larvaria que existiría en los cultivos densos podría imponer una fuerte 

selección para mejorar la capacidad competitiva de las larvas. Como caracteres 

importantes en la determinación de la capacidad competitiva larvaria de 

Drosophila se han señalado, entre otros, la eficiencia en el uso del alimento 

ingerido y el peso mínimo de pupación (Bakker, 1961; Robertson, 1963), la 

tasa de alimentación larvaria y el tiempo de desarrollo (Bakker, 1969; Burnet et 

al., 1977; Joshi y Mueller, 1988; Ruiz-Dubreuil et al., 1996), o la tolerancia a 

los productos de desecho (Mensua y Moya, 1983; Hemmat y Eggleston, 

1988b; Botella et al., 1985; Moya y Botella, 1985). Realmente, diversos 

modelos teóricos han confirmado que tanto una tasa de crecimiento rápido 

como unas necesidades mínimas de alimento pueden conferir una ventaja 

competitiva a las larvas de Drosophila (de Jong, 1976; Nunney, 1983). Esta 

situación podría favorecer un tradeoff entre la eficacia biológica de las larvas y 

la de los adultos dependiente de la densidad. Santos et al. (1994) han sugerido 

de hecho que la variación en densidad larvaria podría ser en ocasiones una 

potente fuerza selectiva capaz de mantener varianza genética y diferenciación 

poblacional para el tamaño corporal en la naturaleza. En diversos trabajos se 

ha visto que la adaptación a distintos niveles de densidad puede implicar tanto 

cambios fisiológicos como cambios en el comportamiento larvario, de forma 

que caracteres tales como tasa de alimentación larvaria (Joshi y Mueller, 1988, 

1996), elección de sitio de pupación (Guo et al., 1991; Mueller et al., 1993), 

distancia recorrida por las larvas durante la alimentación (Sokolowski et al., 

1998), requerimientos mínimos de alimento para alcanzar la pupación 

(Mueller, 1990) o tolerancia a productos metabólicos (Shiotsugu et al., 1997) 

han llegado a diferenciarse entre poblaciones que han estado sometidas a un 

régimen de alta densidad y poblaciones sometidas a un régimen de baja 

densidad. 

En general, los caracteres implicados en la capacidad competitiva de 

Drosophila pueden presentar variación individual dentro de una población: 

esta variabilidad genética para los diversos componentes que constituyen la 

capacidad competitiva de los individuos se ha puesto de manifiesto en este 
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organismo tanto en lo que se refiere al efecto que produce un individuo sobre 

los demás como a la susceptibilidad de cada uno frente a los otros (Mather y 

Caligari, 1988; Hemmat y Eggleston, 1988a, b; de Miranda y Eggleston, 1989). 

Obviamente, es la existencia de esta variabilidad genética la que permite que 

la capacidad competitiva de una población pueda responder a la selección, 

pudiendo contribuir a la adaptación y diferenciación de poblaciones que se 

desarrollan en distintas densidades. 

1.7 - OBJETIVOS DEL TRABAJO 

El objetivo general de este trabajo es el estudio del efecto que las 

diferencias ambientales, y en concreto, diferencias en la densidad y 

disponibilidad de recursos, pueden tener sobre la estabilidad de los parámetros 

genéticos en una población de Drosophila melanogaster, así como poner de 

manifiesto el impacto de las interacciones genotipo-densidad en la variabilidad 

genética a través de su relación con la respuesta a la selección. Se comparan a 

su vez los diversos patrones de adaptación de una población a los distintos 

ambientes definidos por las diferencias en densidad. 

El trabajo incluyó dos experimentos consecutivos. El primero de ellos, en el 

que se seleccionó para aumentar la producción de biomasa en líneas de D. 

melanogaster en distintas densidades larvarias, fue planteado con el propósito 

de obtener una evidencia experimental de la relación que existe entre la 

respuesta a la selección y la densidad en este organismo. Con el segundo 

experimento, en el que se compararon las distintas líneas seleccionadas en 

cada una de las densidades de selección, se ha pretendido conocer con más 

detalle la naturaleza de la respuesta y adaptación en cada densidad, y, al 

mismo tiempo, comparar el resultado de la selección para aumento de un 

carácter productivo en condiciones ambientales favorables con el resultado de 

la selección en ambientes menos favorables o estresantes. 

Se estudian específicamente cuatro cuestiones que podrían jugar un papel 

importante en la adaptación de las poblaciones a nuevos ambientes: (1) ¿Los 

cambios ambientales generan cambios en las varianzas y correlaciones 
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genéticas de los caracteres, y en concreto, de los caracteres relacionados con 

el desarrollo y la eficacia biológica?; (2) ¿Es importante el potencial de 

adaptación a condiciones ambientales particulares y, por consiguiente, el 

potencial para la especialización local?; (3) ¿Existen tradeoffs entre ambientes, 

de modo que la adaptación a un ambiente se consigue a costa de reducir la 

correspondiente adaptación a ambientes alternativos?; (4) ¿En qué medida 

puede el proceso de adaptación a nuevos ambientes inducir cambios en la 

plasticidad fenotípica?. 

La selección artificial en caracteres relacionados con la fitness, aún con sus 

limitaciones, puede ser un útil instrumento en los estudios sobre mecanismos 

de adaptación (Harshman y Hoffmann, 2000; Prasad y Joshi, 2003), haciendo 

posible determinar los objetivos de selección. Cuando es aplicada en 

condiciones ambientales controladas puede facilitar la interpretación de los 

resultados experimentales. La biomasa es un carácter complejo que es posible 

utilizar como un sustituto de la fitness; en nuestro experimento, este carácter 

está compuesto por la viabilidad, ya que el número de individuos iniciales era 

fijo y los cambios en la densidad se obtenían variando la cantidad de alimento 

disponible, y por el peso de pupa, carácter altamente correlacionado en 

insectos con el tamaño corporal a la emergencia del adulto (Roff, 2000), 

siendo éste un importante determinante de la fecundidad de las hembras y del 

éxito del apareamiento en machos. 
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2 MATERIAL Y MÉTODOS 

 

2.1 - POBLACIÓN EXPERIMENTAL 

Como organismo experimental del trabajo se decidió utilizar la mosca 

Drosophila melanogaster, entre otras razones, por la facilidad con la que se 

puede mantener en el laboratorio, porque su intervalo de generación es 

relativamente corto (alrededor de 15 días a una temperatura de 25ºC; 

Shorrocks, 1982) y porque su biología es hoy en día ampliamente conocida. 

Por otra parte, en esta especie es posible distinguir y por tanto separar machos 

de hembras en el estadío de pupa, lo cual permite la utilización de moscas 

vírgenes en los apareamientos y, por consiguiente, la identificación de 

progenitores; la identificación del sexo de las pupas es posible porque a través 

del puparium se pueden ver fácilmente mediante una lupa binocular los 

oscuros peines sexuales que el imago macho en formación posee en el primer 

par de patas. 

Los individuos que participaron en las distintas repeticiones procedían de 

una población natural recogida en el campo en septiembre de 1991 en 

Santiago de Compostela. Esta población fue mantenida en el laboratorio en 20 

botellas de cristal de 150 c.c. durante 14 generaciones antes del inicio del 

primer experimento; durante este periodo, los individuos de diferentes botellas 

eran mezclados y transferidos a botellas con medio de cultivo fresco cada 15 

días. Tanto los individuos de la población base como los individuos utilizados 

directamente en los experimentos fueron mantenidos en el interior de una 

cámara de cultivo sin luz y a una temperatura de 25 ± 2º C. La transferencia 

de los individuos, tanto la realizada entre botellas de mantenimiento como la 

realizada entre tubos en los experimentos, tuvo lugar siempre a temperatura 

ambiente y sin anestesia. 

2 
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2.2 - MEDIOS DE CULTIVO 

En este trabajo se utilizaron tres medios de cultivo diferentes, los cuales, 

debido a que contenían agar en su composición, se solidificaban al enfriarse. 

Cuando el medio estaba aún caliente y líquido era posible introducirlo en los 

tubos correspondientes mediante una micropipeta automática regulable, lo 

que permitía dosificar con bastante precisión la cantidad de medio introducida 

en cada tubo. Esta precisión era necesaria especialmente en los tubos de 

competencia. 

2.2.1. Medio de mantenimiento 

El medio de cultivo utilizado para el mantenimiento de los adultos y la 

progenie de las parejas reproductoras se componía de: agar (18 g), sal (3 g), 

agua (1.800 ml), levadura de panadería (180 g) y harina de maíz (250 g); por 

último, y con una función antifúngica (Ashburner y Wright, 1978), se añadía 

Nipagín (3 g), alcohol etílico (33,3 ml) y ácido propiónico (9,4 ml). Además de 

ser éste el medio utilizado en las botellas de mantenimiento de la población 

base, fue utilizado en los experimentos para mantener a parejas individuales 

de moscas en tubos de plástico de 20 ml de capacidad total (tubos que 

denominamos “tubos de mantenimiento”); cada uno de estos tubos contenía 5 

ml de medio de mantenimiento. El mismo medio fue usado además para 

mantener la descendencia de cada una de las parejas seleccionadas hasta el 

momento de los cruces: machos y hembras eran separados en el estadío de 

pupa y mantenidos en diferentes tubos desde entonces y hasta el momento de 

los apareamientos (tubos de plástico de 10 c.c., conteniendo cada uno entre 1 

y 2 ml de medio). 

2.2.2. Medio de puesta 

Un segundo tipo de medio de cultivo fue utilizado para favorecer la 

oviposición y posterior recogida de huevos y larvas. Se componía de agua 

(1.000 ml), agar (11 g), levadura de panadería (100 g), azúcar (100 g), Nipagín 

(1,5 g), alcohol etílico (16 ml), ácido propiónico (5 ml) y ácido acético (22,8 
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ml), actuando éste último como estimulante de la oviposición. Los tubos en los 

que tenía lugar la puesta de huevos eran tubos de plástico de 10 c.c. que, con 

el objeto de facilitar la recogida de los huevos que las hembras depositarían 

sobre el medio, habían sido agujereados previamente por su extremo cerrado 

(quedando así abiertos por ambos extremos). El extremo agujereado se cerraba 

mediante un tapón de plástico que constituía el fondo del tubo y sobre el cual 

se vertía el medio; de esta manera, una vez finalizado el periodo de puesta, era 

posible extraer este tapón con los huevos depositados sobre el medio y 

proceder a continuación a la recogida de los huevos o larvas recién emergidas. 

La cantidad de medio de puesta introducido en cada  tubo fue de 0,25 ml. 

2.2.3. Medio de competencia 

Éste fue el medio utilizado en aquellos tubos donde tendría lugar la 

competencia entre descendientes de una misma pareja con el objetivo de 

evaluar a los progenitores; por ello, denominamos a estos tubos "tubos de 

competencia". El medio se componía de agua (1.000 ml), agar (11 g), levadura 

de panadería (50 g) y ácido propiónico (5 ml). Es importante señalar que el 

medio utilizado para la competencia no contenía azúcar, pues, dado que ésta 

es el sustrato usado por las levaduras para crecer, en su ausencia y en la de 

sustratos similares conseguíamos evitar el crecimiento de la levadura en los 

tubos. Esto permitía determinar con precisión la cantidad de alimento 

(levadura) disponible por tratamiento, reduciendo así el error experimental 

(Bakker, 1961). 

Los tubos de competencia eran tubos de plástico de 10 c.c., similares a los 

tubos de puesta pero que no habían sido agujereados previamente, es decir, 

abiertos sólo por uno de los extremos. En cada uno de estos tubos, y antes de 

introducir el medio de competencia, se introducían 2 ml de medio de agar con 

el objeto de atenuar la desecación de los tubos, en especial la de aquellos que 

contendrían una menor cantidad de medio de competencia (Martín et al., 

1988; Lefranc y Bundgaard, 2000a). El medio de agar consistía en agar (11 g), 

ácido propiónico (5 ml) y agua (1.000 ml). Para evitar mezclas entre ambos 

tipos de medios, había que esperar a que el medio de agar se hubiese 
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solidificado en cada tubo antes de introducir sobre éste el medio de 

competencia. 

 

2.3 - DENSIDADES DE POBLACIÓN 

Se utilizaron tres densidades de población (baja, alta e intermedia) para dar 

lugar a tres intensidades de competencia diferentes. Las diferencias en 

densidad se obtuvieron variando la cantidad de medio introducido en cada 

tubo de competencia y manteniendo constante el número inicial de individuos 

(10 individuos por tubo). 

En baja densidad, la cantidad de medio de cultivo introducido en cada tubo 

de competencia fue de 1,30 ml; en la densidad media fue de 0,36 ml; y en alta 

densidad de 0,10 ml por tubo. Estas cantidades fueron elegidas en base a los 

resultados de un experimento preliminar en el que se investigó la intensidad 

de competencia originada al variar la cantidad de medio de cultivo por tubo 

de competencia (Figura 2.1). De esta manera, la cantidad elegida para 

representar nuestra alta densidad se caracterizaba por presentar en los 

experimentos preliminares una viabilidad promedio del 10%, mientras que la 

densidad intermedia se caracterizaba por maximizar el cociente de la biomasa 

producida respecto a la cantidad de medio invertido (lo que denominamos 

eficiencia en biomasa). Por último, la cantidad utilizada en baja densidad fue 

elegida porque, a partir de ella, aunque se incrementase la cantidad de medio 

de cultivo invertido por tubo, la biomasa de pupas aumentaba sólo 

marginalmente. No obstante, y dado que en las dos primeras repeticiones del 

experimento factorial final fue frecuente que ningún individuo consiguiese 

alcanzar la pupación en los tubos de competencia a alta densidad, en la 

tercera repetición se decidió reducir muy ligeramente la intensidad de 

competencia existente en estas condiciones, utilizando 0,15 ml de medio de 

cultivo por tubo en vez de 0,10 ml para definir las condiciones de máxima 

competencia. 
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Figura 2.1. Experimento preliminar realizado para elegir las densidades de población a utilizar 

en los experimentos de selección y factorial. Se representa la producción media por tubo de 
competencia (n=60) obtenida al variar la cantidad de medio introducida en cada tubo. En cada 
tubo de competencia fueron introducidas inicialmente diez larvas de no más de un día de edad y 
descendientes de una misma pareja. Se indican los valores medios obtenidos para la biomasa de 
pupas, la eficiencia en biomasa (producción de biomasa/cantidad de medio invertida), el número 
de pupas y el peso promedio de pupa por tubo. 

 

2.4 - EXPERIMENTO DE SELECCIÓN 

Cada una de las tres repeticiones del experimento de selección realizadas 

se inició con la recogida, a lo largo de 3 días consecutivos, de 360 pupas 

macho y 360 pupas hembra procedentes de la población base. Las pupas 

recogidas fueron apareadas aleatoriamente, introduciendo cada pareja en un 

tubo de mantenimiento y obteniendo, de esta manera, 360 parejas con las 

cuales se establecieron las seis líneas de las que constó cada repetición del 

experimento: tres líneas de selección, que diferían en la densidad a la que se 

mediría el carácter seleccionado, y cada una de ellas con una línea control. De 
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las 60 parejas que constituían cada línea, se eligieron aleatoriamente las 50 

parejas que participarían en la selección, mientras que las diez parejas 

restantes se constituyeron como parejas de reserva, con el objeto de ser 

utilizadas solamente en el caso de que alguna de las 50 parejas “titulares” 

fracasase a la hora de producir la descendencia necesaria para continuar en el 

experimento. 

Entre dos y cuatro días después de la emergencia de los adultos, se trasladó 

a cada una de las parejas desde su tubo de mantenimiento a un tubo de 

puesta, donde permanecieron durante 24 horas. Al cabo de este tiempo las 

parejas fueron devueltas a sus tubos de mantenimiento, procediendo a 

continuación (25-26 horas después del inicio del periodo de puesta) a transferir 

la descendencia de los tubos de puesta a tubos de competencia para dar 

comienzo al proceso de evaluación respecto al carácter seleccionado (ver más 

abajo “Evaluación en los tubos de competencia”). Se intentó evitar que las 

parejas de adultos permaneciesen en los tubos de puesta por un tiempo mayor 

del indicado, dado que, de ser así, las larvas descendientes más jóvenes 

dispondrían de una desventaja inicial muy grande respecto de sus parientes 

menos jóvenes a la hora de competir, ya que diferencias mayores en la edad 

de las larvas provocarían diferencias importantes en su tamaño inicial (Bakker, 

1961). 

Las parejas de adultos permanecieron en los tubos de mantenimiento 

mientras tenía lugar el proceso de evaluación de su progenie en los tubos de 

competencia, y hasta que, en base a los resultados de esta evaluación, se hubo 

determinado qué parejas serían las parejas reproductoras de la siguiente 

generación. Con el objeto de evitar el solapamiento de generaciones entre una 

pareja y sus descendientes adultos en los tubos de mantenimiento, situación 

que conduciría a la pérdida de identificación de los progenitores, durante el 

tiempo que duraba la evaluación en los tubos de competencia las parejas de 

adultos eran transferidas en dos ocasiones distintas a nuevos tubos de 

mantenimiento (esto se hacía en concreto a los seis y a los ocho días siguientes 

al establecimiento de los tubos de competencia). Posteriormente, entre 14 y 17 

días después del establecimiento de los tubos de competencia, se recogía y 
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sexaba (en fase de pupa) a la descendencia de cada pareja producida en su 

tubo de mantenimiento más reciente, y estos descendientes (como mínimo, 

seis pupas macho y seis pupas hembra de cada pareja) eran introducidos en 

nuevos tubos de mantenimiento separados por sexo (creándose por 

consiguiente dos nuevos tubos de mantenimiento por pareja), y 

permaneciendo así hasta la finalización de la evaluación en los tubos de 

competencia. En definitiva, como consecuencia del diseño del experimento, se 

disponía de descendencia de cada pareja en dos tipos de tubos: la 

descendencia que se desarrollaba en los tubos de competencia, utilizada 

solamente para la evaluación de los progenitores, y la descendencia que se 

producía en los tubos de mantenimiento, la cual serviría para reponer a la 

población constituyendo los reproductores de la siguiente generación. 

2.4.1. Evaluación en los tubos de competencia: Medición del carácter 

objeto de selección 

El proceso de evaluación de las parejas tenía lugar de la siguiente manera: 

De cada tubo de puesta se recogían diez larvas (de no más de 1 día de edad) y 

se introducían en un tubo de competencia utilizando una aguja enmangada; 

en el caso de que el número de larvas disponibles por pareja fuese menor de 

diez, se completaba hasta éste con el número necesario de huevos. Se anotó el 

número de huevos puestos por cada hembra durante el día de puesta. Las 

parejas con menos de diez descendientes en su tubo de puesta eran eliminadas 

y sustituidas por una de las diez parejas de reserva, escogida aleatoriamente. 

Como resultado de este proceso se obtenían 50 tubos de competencia por 

línea, cada uno de ellos conteniendo diez descendientes de una misma pareja. 

En los tubos de competencia así obtenidos tenía lugar entonces la 

evaluación de las parejas en función de la biomasa de su progenie o “biomasa 

por tubo", medida como la suma de los pesos de las pupas producidas en el 

tubo de competencia correspondiente a cada pareja. Para la medición de este 

carácter se revisaba diariamente cada tubo, procediéndose a pesar de forma 

individual cada una de las pupas producidas y utilizando para ello una 

microbalanza de hasta 0,1 mg de precisión (METTLER AJ100, Mettler Toledo). 
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La medición de una pupa se realizaba una vez que era posible distinguir en 

ella a través del puparium los ojos, las alas y las patas, y ya una vez oscurecida 

(a menos de 24 horas de la emergencia del imago). Las pupas ya medidas eran 

retiradas definitivamente del tubo, anotándose el peso de cada pupa y el día en 

el que se había realizado la medición. Este proceso se daba por finalizado 

cuando todas las larvas de los tubos de competencia habían pupado o muerto 

(alrededor de 20 días después de la recogida de huevos de los tubos de 

puesta). 

En cada tubo, además de la biomasa total, se calculó la viabilidad de los 

individuos hasta el estadío de pupa, el tiempo medio de desarrollo y el peso 

medio de pupa por tubo de competencia. El tiempo de desarrollo de una pupa 

determinada se expresaba como el número de días transcurridos desde la fecha 

en la que se establecía su tubo de competencia hasta la fecha en la que se 

realizaba la medición de su peso. Todas las medidas de los diversos caracteres 

en el experimento (excepto el número de huevos puestos por hembra) se 

realizaron en la progenie de las parejas evaluadas, nunca en los progenitores 

directamente. 

2.4.2. Líneas de selección 

Las tres líneas de selección del experimento diferían en la densidad de 

población a la que se realizaba la evaluación de la progenie en los tubos de 

competencia. Había una línea de alta densidad (línea AD), en la que el 

carácter seleccionado se medía en tubos de competencia a alta densidad; una 

línea de densidad media (línea MD), en la que la biomasa se medía en tubos 

de competencia de densidad intermedia; y una línea de baja densidad (línea 

BD), en la que la evaluación tenía lugar en los tubos de competencia de baja 

densidad. En cada línea de selección, y una vez finalizada la medición de los 

caracteres, se identificaba y seleccionaba como reproductores de la siguiente 

generación a las diez parejas de progenitores cuya progenie hubiera mostrado 

los mayores valores de biomasa por tubo de competencia. La proporción de 

individuos seleccionados como reproductores era por consiguiente del 20% en 

todas las líneas. Una vez identificadas las parejas reproductoras seleccionadas, 
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se procedía a obtener su descendencia a partir de aquella que había sido 

recogida en los tubos de mantenimiento más recientes y que había 

permanecido separada por sexos hasta este momento. En los tubos de 

mantenimiento, la cantidad de medio de cultivo era abundante, con lo que nos 

asegurábamos, por un lado, de obtener el número de descendientes necesario 

por cada pareja seleccionada y, por otro lado, de que los descendientes 

utilizados no hubiesen experimentado de forma directa los efectos de una 

competencia intensa. A partir de cada pareja seleccionada entonces, y con el 

objeto de mantener constante el número de reproductores a lo largo de las 

generaciones siguiendo el mismo esquema de selección, se recogían en cada 

línea 12 descendientes, seis machos y seis hembras vírgenes; esta 

descendencia constituía la población resultante de la primera generación de 

selección. De entre esta descendencia, y en cada línea, 50 machos y 50 

hembras (cinco machos y cinco hembras procedentes de cada pareja 

seleccionada) eran apareados al azar, dando lugar a las 50 nuevas parejas por 

línea que participarían en la siguiente evaluación. El resto de la descendencia 

recogida (un macho y una hembra de cada pareja seleccionada) también se 

apareaba al azar dentro de cada línea, dando lugar a las diez parejas por línea 

que serían utilizadas como nuevas parejas “de reserva". 

El procedimiento de selección seguido entre las generaciones 0 y 1 se 

repitió durante 5 generaciones consecutivas, con la única diferencia entre la 

primera generación de selección y las siguientes de que, mientras que en la 

generación inicial el emparejamiento de la descendencia tenía lugar en los 

tubos de mantenimiento durante el estadío de pupa, en las generaciones 

posteriores el emparejamiento tenía lugar directamente en los tubos de puesta 

ya como adultos (concretamente, a los 3-6 días de edad como adultos). 

2.4.3. Líneas de control 

Se estableció una línea de control para cada una de las líneas de selección 

y, por consiguiente, para cada densidad de población. La única diferencia en 

el desarrollo del experimento entre una línea de selección y  su control fue 

que,  en  éste,  la elección de  las  diez  parejas  reproductoras  de  la  siguiente 
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Figura 2.2. Diseño del proceso de selección en la primera generación del experimento. El mismo 
proceso se repitió hasta realizar cinco generaciones de selección. Para mayor claridad, no se han 
incluido en el esquema las parejas “de reserva” establecidas, y que fueron utilizadas en el 
experimento sólo cuando alguna de las parejas “titulares” que participaban en el proceso de 
evaluación fallaba a la hora de producir descendencia. 
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generación se realizaba al azar, independientemente de su evaluación respecto 

al carácter seleccionado. 

Tanto para la elección de las parejas reproductoras al azar en las líneas de 

control como para el apareamiento aleatorio de los individuos dentro de línea, 

se utilizaron dos programas informáticos desarrollados en BASIC. 

Se realizaron tres repeticiones del experimento de selección, separadas 

entre sí por un intervalo de tiempo de aproximadamente 6 meses entre el final 

de una repetición y el comienzo de la siguiente. El experimento se llevó a 

cabo de forma simultánea para todas las líneas de una misma repetición, si 

bien los tubos de competencia correspondientes a la alta densidad y a la 

densidad intermedia se constituían durante un mismo día y los de baja 

densidad al día siguiente. En la Figura 2.2 se muestra un esquema del diseño 

del experimento de selección. 

 

2.5 - EXPERIMENTO FACTORIAL 

Poniendo fin a cada repetición del experimento de selección, realizamos 

una comparación directa de las líneas seleccionadas resultantes (Figura 2.3). 

Este experimento final se llevó a cabo siguiendo un diseño factorial en el que 

se estudiaba el comportamiento de las tres líneas seleccionadas en cada una de 

las tres densidades de población utilizadas previamente en la selección; en las 

dos últimas repeticiones utilizamos además de las líneas seleccionadas una 

cuarta línea como control. Dado que las tres líneas control del experimento de 

selección eran a priori equivalentes, se eligió arbitrariamente utilizar el control 

de la línea AD en todas las comparaciones del experimento factorial. 

Para este experimento, tanto en la primera como en la segunda repetición, 

se utilizaron 50 parejas de cada una de las líneas seleccionadas, las cuales eran 

descendientes directos de la parejas más productivas de la última generación 

de selección. En concreto, para dar comienzo a cada una de estas repeticiones, 

se  recogieron   seis   descendientes  machos   y   seis   descendientes  hembras 
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Figura 2.3. Conexión entre el primer y segundo experimento realizados en cada repetición. 

 

vírgenes de cada una de las diez parejas más productivas de la última 

generación de selección. En cada línea, la descendencia formada por 50 

machos y 50 hembras (cinco machos y cinco hembras procedentes de cada 

una de las diez parejas más productivas) fue apareada al azar, dando lugar a 

las 50 nuevas parejas que participarían en el proceso de evaluación de 

progenie; el resto de la descendencia formada por un macho y una hembra de 

cada pareja también se apareó al azar, dando lugar a diez parejas por línea 

que serían utilizadas como parejas “de reserva". La progenie de las 50 nuevas 

parejas fue obtenida y evaluada en tubos de competencia siguiendo el mismo 

procedimiento que en el experimento de selección previo, con la diferencia de 
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progenie de cada una de las parejas y se hacía crecer cada muestra en un tubo 

de competencia de densidad diferente. Como consecuencia de la mayor 
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laboriosidad que esto implicaba, el proceso de recogida y posterior siembra de 

huevos o larvas en los tubos de competencia tenía lugar en tres fechas distintas 

(es decir, se sometía a cada pareja a tres periodos de puesta diferentes, en 

concreto, cuando los individuos tenían 3-4 días de edad como adultos, a los 6-

7 días de edad y a los 11-12 días de edad), estableciéndose de cada vez tubos 

de competencia a una determinada densidad (alta, media y baja, 

respectivamente). Con todas las líneas se trabajó simultáneamente, de forma 

que en un mismo día eran establecidos todos los tubos de competencia 

correspondientes a una única densidad independientemente de la línea de 

procedencia de la pareja. 

En la tercera repetición, no obstante, el diseño del experimento factorial fue 

un poco diferente, ya que cada uno de los machos utilizados fue apareado con 

dos hembras de su misma línea, elegidas al azar pero evitando el apareamiento 

de un mismo macho con hembras hermanas entre sí. Debido a estos dobles 

apareamientos, el número de tubos a manejar se duplicó con respecto a las 

dos repeticiones anteriores, y, por este motivo, en esta última repetición se 

decidió no disponer de parejas de reserva. El apareamiento del macho con las 

dos hembras de su misma línea tenía lugar alternativamente con cada una de 

ellas, permaneciendo con una durante un día entero, y con la otra el día 

siguiente; de esta manera era posible mantener identificado a cada uno de los 

progenitores. Como resultado, a partir de cada macho se establecieron no uno 

sino dos tubos de competencia en cada densidad (uno por cada hembra), lo 

que permitió disponer de una estructura familiar de medios hermanos en esta 

repetición (Figura 2.4). Al igual que en las dos repeticiones anteriores, el 

proceso de puesta y recogida tuvo lugar a lo largo de diferentes fechas; sin 

embargo, en esta ocasión, y con el propósito de no confundir el efecto de la 

densidad con el efecto del día del establecimiento del tubo de competencia 

(que, además de posibles efectos ambientales aleatorios, podía incluir un 

efecto de la edad parental sobre los caracteres), se intentó que en un mismo 

día hubiera representantes de todas las líneas en las tres densidades (lo cual se 

hizo repartiendo los individuos de cada línea en tres grupos y asignando a 

cada grupo una densidad distinta por día); al mismo tiempo, se intentó que los 

dos tubos procedentes de un mismo macho pero distinta hembra y que eran 
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Repeticiones 1 y 2 Repetición 3 

establecidos durante el mismo día correspondiesen a densidades diferentes. La 

ausencia de parejas de reserva condujo a que en la tercera repetición el 

número de machos que tras el apareamiento con las dos hembras daba lugar a 

la descendencia suficiente para su evaluación en las tres densidades oscilase 

entre 40 y 45 machos por línea, en lugar de los 50 machos evaluados en las 

otras dos repeticiones. 

En cada densidad y repetición se midieron los mismos caracteres que en el 

experimento de selección, calculándose también la biomasa total por tubo, la 

viabilidad, el tiempo medio de desarrollo y el peso medio de pupa por tubo. 

Se contaron asimismo el número de huevos puestos por cada hembra en cada 

periodo de puesta. 

 

 

Figura 2.4. Esquema del diseño de apareamiento de las parejas en el experimento factorial 

mediante el cual se obtenía la descendencia a evaluar. En cada tubo de competencia se 
sembraban inicialmente 10 descendientes de una misma pareja, procedentes todos de un mismo 
tubo de puesta. En la primera y segunda repetición, los descendientes evaluados entre 
densidades eran grupos de hermanos completos, mientras que en la tercera repetición se 
disponía además de grupos de medios hermanos. 
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2.6 - ANÁLISIS DE LOS DATOS 

El paquete informático de programas de análisis estadístico SAS (SAS 

Institute Inc., 1989) fue utilizado para el análisis de los datos obtenidos tanto 

en el experimento de selección como en el experimento factorial; para el 

análisis de los datos del experimento de selección fue utilizado además el 

programa informático MTGSAM (Van Tassell y Van Vleck, 1996). La 

representación gráfica de los resultados se realizó con el programa Microsoft 

Excel.  

Algunos de los caracteres medidos, tales como el peso y el tiempo de 

desarrollo, se expresaban como medias familiares de hermanos completos, y 

por tanto podíamos esperar que su distribución se aproximase a una 

distribución normal, al menos cuando la competencia era más escasa. Por el 

contrario, dada su naturaleza, esto no era así en el caso de caracteres como la 

viabilidad (una proporción) o el número de huevos puestos por hembra (un 

recuento). No obstante, las desviaciones de la normalidad de los caracteres no 

fueron en general importantes (PROC UNIVARIATE; SAS) y, tras examinar 

diversas transformaciones de los datos, los resultados de los análisis fueron 

esencialmente los mismos. Por esta razón, y buscando una mayor simplicidad, 

los resultados que se muestran son los que corresponden a las variables sin 

transformar. 

2.6.1. Varianzas genéticas y correlaciones en la población base 

Los datos obtenidos en el experimento de selección fueron utilizados para 

estimar los componentes de varianza y covarianza genética en la población 

base. El programa MTGSAM utilizado para ello resulta adecuado para 

conjuntos de datos multicarácter con una estructura genealógica, tal como lo 

es la obtenida a partir de las líneas seleccionadas en nuestro experimento. Este 

programa permitiría asimismo medir la precisión de las estimas mediante el 

uso de distribuciones posteriores; sin embargo, esto no se hizo así en nuestro 

caso debido a las limitaciones en la capacidad computacional, limitándonos 
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simplemente a calcular las estimas de los componentes de varianza mediante 

el método de Gauss-Seidel. El modelo estadístico usado incluyó los cuatro 

caracteres medidos (biomasa de la progenie, viabilidad, peso medio de pupa y 

tiempo de desarrollo medio por tubo de competencia) y, para cada carácter, 

generación como factor fijo y efecto materno como factor aleatorio adicional. 

Dado que los individuos progenitores en la estructura genealógica nunca 

fueron medidos directamente, este modelo consideraba en la práctica un “hijo 

promedio” ficticio, que sería el único de los descendientes de cada pareja del 

cual se dispondría de información fenotípica. Para cada combinación de 

repetición y densidad se llevó a cabo un análisis independiente y, 

posteriormente, se utilizó la varianza de las estimas obtenidas para cada 

repetición como varianza del error empírico en los análisis de varianza 

realizados con el objeto de probar diferencias en las estimas entre densidades.  

En el caso del análisis de las correlaciones entre pares de caracteres (r), los 

valores obtenidos fueron previamente transformados según una función z, 

desarrollada por R.A. Fisher, donde  

( )
r

rz
−

+= 1
1ln

2

1
; 

esta función tiene la ventaja de presentar una distribución similar a la 

normal frente a la distribución sesgada de los valores de r (Sokal y Rohlf, 1995; 

p. 575). 

2.6.2. Respuesta de los caracteres: Experimento de Selección 

En cada generación, la respuesta a la selección se midió como la diferencia 

entre la media de una línea de selección y la media de su línea de control 

correspondiente. Realizamos un análisis de regresión (PROC REG; SAS) de la 

respuesta de los caracteres en cada densidad sobre el número de generación. 

Por motivos no conocidos, en la última generación de selección de la primera 

repetición, ninguno de los tubos de competencia a alta densidad en la línea de 

control dio lugar a pupas viables, por lo que la respuesta en alta densidad en 

esta repetición y generación no fue estimada para el peso de pupa ni para el 

tiempo de desarrollo; en este caso, la respuesta promedio de estos caracteres 
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en la última generación de selección se calculó promediando los valores 

obtenidos en la segunda y tercera repetición. Por otro lado, debido a la 

elevada mortalidad existente en general en los tubos de competencia a alta 

densidad, el número de tubos de competencia con valores de viabilidad 

diferentes de 0 en la primera repetición en la línea AD fue menor de 10 tanto 

en la generación inicial como en la segunda generación de selección, 

haciendo necesario en ambos casos elegir al azar a una y a dos parejas, 

respectivamente, como parejas reproductoras de la siguiente generación; esta 

situación redujo ligeramente en la práctica los diferenciales de selección 

ejercidos en la línea AD en la primera repetición, contribuyendo a la variación 

en los diferenciales de selección que se observará en los resultados. El efecto 

del diferencial de selección acumulado sobre la media de los caracteres se 

estudió mediante análisis de covarianza (PROC GLM; SAS) en cada repetición 

y en el conjunto de las repeticiones, con el diferencial acumulado como 

covariable. El modelo inicial incluía densidad como factor fijo y, en el caso del 

análisis conjunto de las tres repeticiones, repetición como factor aleatorio, 

además de todas las interacciones posibles. Posteriormente, las interacciones 

con un nivel de significación P> 0,25 (Kirk, 1982) eran eliminadas del modelo 

definitivo, quedando incluidas en el error. 

2.6.3. Respuesta de los caracteres: Experimento factorial 

El experimento factorial final consistió en una comparación de las líneas de 

selección entre sí que permitía estudiar las consecuencias de la selección 

realizada a diferentes densidades. Las tres repeticiones fueron analizadas por 

separado ya que, como se explicó anteriormente, la estructura de los datos era 

algo diferente: la primera repetición no incluía una línea de control y sólo la 

tercera repetición incluía datos de medios hermanos. Los resultados en cada 

repetición se analizaron mediante un análisis de varianza univariable (PROC 

GLM; SAS), en el que se consideraba para cada carácter: la línea de selección, 

la densidad de población y su interacción como factores fijos, así como la 

familia anidada dentro de línea como efecto aleatorio (en el caso de las 

repeticiones 1 y 2, el efecto de la familia correspondía al de la pareja; en la 

repetición 3, el efecto de la familia correspondía al efecto del macho y al 
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efecto de la hembra anidado dentro del macho). En este análisis inicial, el 

efecto promedio de la línea proporcionaría una medida de la respuesta a la 

selección. 

Adicionalmente, se hizo una prueba más directa de la respuesta a la 

selección sustituyendo en el modelo de análisis inicial el efecto de la línea por 

una variable de tratamiento, la cual tomaba el valor de 0 en el caso de las 

medidas de los caracteres hechas en la línea control en las tres densidades, y el 

valor de 1 para aquellas medidas hechas en las líneas seleccionadas cuando 

eran evaluadas a su respectivas densidades de selección. De esta manera 

comparábamos la línea de control con las líneas de selección evaluadas a sus 

respectivas densidades. En este análisis, todos los datos que tenían valores no 

definidos para la correspondiente variable de tratamiento (como eran, en este 

caso, las medidas hechas en las líneas de selección cuando éstas eran 

evaluadas a una densidad diferente de la suya) eran eliminados. 

2.6.4. Adaptación diferencial a las densidades de selección 

La adaptación diferencial de cada línea a su densidad de selección se 

estudió sustituyendo el término de la interacción entre densidad y línea en 

nuestro modelo básico de análisis de varianza del experimento factorial por 

una variable de tratamiento. En este análisis, la variable de tratamiento tomaba 

el valor de 1 para aquellas medidas de los caracteres hechas en las líneas de 

selección cuando eran evaluadas a sus respectivas densidades de selección, y 

el valor de 0 para aquellas hechas en las mismas líneas de selección cuando 

eran evaluadas a las densidades de población que no eran la suya; los datos de 

la línea de control no eran considerados en este análisis. Un efecto 

significativo de la variable de tratamiento indicaría que las poblaciones 

presentaban una ventaja en su densidad de selección y que, por tanto, habían 

llegado a adaptarse diferencialmente a esa densidad. La ausencia de efecto 

indicaría que las respuestas a la selección obtenidas a una densidad eran 

extensibles al resto de densidades. 
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2.6.5. Tradeoffs: comparaciones con la línea de control 

El hecho de encontrar una ventaja de las líneas seleccionadas en sus 

respectivas densidades de selección no constituiría por sí mismo una evidencia 

de tradeoff entre densidades. Este resultado podría esperarse igualmente si 

simplemente la base genética de la adaptación a una densidad fuese 

independiente de la base genética de la adaptación a otra densidad. Por el 

contrario, sí constituiría una evidencia de tradeoff el hecho de que la 

adaptación a una densidad causase una "mala” adaptación a otra densidad, 

indicando un coste en la adaptación a condiciones particulares (Bell y Reboud, 

1997; Kassen, 2002). Por este motivo, realizamos una nueva prueba o test 

sustituyendo el efecto de la línea en el modelo de análisis básico del 

experimento factorial por una variable de tratamiento, a la que le asignamos el 

valor de 1 si las medidas estaban hechas en una línea evaluada a densidades 

distintas de aquella en la que había sido seleccionada, y le asignamos el valor 

de 0 a las medidas hechas en la línea de control en esas mismas densidades 

(las medidas hechas en las líneas seleccionadas evaluadas a sus propias 

densidades de selección no eran por tanto consideradas en esta ocasión). 

Cualquier ventaja de la línea de control (variable de tratamiento 0) indicaría la 

existencia de tradeoffs. 

De aquí en adelante denominaremos “análisis detallados” a las tres pruebas 

anteriores realizadas en el experimento factorial en las que se utilizaba una 

variable de tratamiento: test para la respuesta a la selección, test para la 

adaptación diferencial y test para la existencia de tradeoffs. En las 

comparaciones comprendidas en estos análisis detallados, todas las densidades 

de población contribuían en la misma proporción a los dos niveles de 

tratamiento implicados. En el caso del carácter “número de huevos”, los 

resultados de los análisis detallados no se muestran porque las diferentes líneas 

seleccionadas no experimentaban diferencias entre densidades en el proceso 

de puesta de huevos, y los posibles cambios en este carácter entre líneas se 

pondrían de manifiesto simplemente a través del análisis de varianza básico. 
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2.6.6. Tradeoffs: correlaciones entre densidades 

Los análisis detallados ofrecían menos potencia para detectar un tradeoff 

que para detectar una adaptación diferencial de las líneas. Esto era así porque 

el test anterior para probar la existencia de tradeoffs implicaba comparaciones 

entre las líneas seleccionadas y sus controles, los cuales tenderían a presentar 

valores intermedios para la mayoría de los caracteres; sin embargo, las pruebas 

hechas para probar la adaptación diferencial comparaban las diferentes líneas 

de selección entre sí, las cuales podían tender a presentar valores extremos en 

distintas direcciones. Como una prueba alternativa para detectar la presencia 

de tradeoffs no basada en los datos de la línea control, usamos la repetición 3 

(la más completa porque incluía datos de familias de medios hermanos) para 

estimar la correlación dentro de línea entre medidas del mismo carácter 

hechas a diferentes densidades, de forma que si las mejores familias a una 

cierta densidad tendían a ser las peores en otra, esta correlación sería negativa 

y revelaría un tradeoff entre densidades. Calculamos en concreto la correlación 

entre medias de familias de medios hermanos medidas a diferentes densidades 

porque esta correlación proporciona información útil sobre el signo y 

significación de las covarianzas genéticas subyacentes, y por consiguiente, de 

tradeoffs genéticos, al basarse en estimas insesgadas de estas covarianzas 

(Lynch y Walsh, 1998, pp. 637, 641). Las pruebas de significación para la 

correlación entre las medias de grupos de medios hermanos ofrecen test 

conservadores para la existencia de covarianza genética. Esto es así porque las 

desviaciones estándar de las medias familiares en el denominador de estas 

correlaciones incluyen, además de la correspondiente variación en los efectos 

genéticos entre machos, aquella causada por el muestreo de las hembras y los 

efectos ambientales, de forma que las correlaciones están sesgadas hacia 0. 

Para el cálculo de esta correlación en nuestro experimento utilizamos 

solamente machos con datos perfectamente equilibrados, es decir, apareados 

con dos hembras y cada una de ellas con progenie en cada densidad. 
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2.6.7. Plasticidades 

Dado que diferentes muestras de la progenie de las hembras del 

experimento factorial eran evaluadas a diferentes densidades, era posible 

medir la respuesta de cada carácter a la variación en la densidad de población 

y, por consiguiente, la plasticidad fenotípica. La plasticidad fue calculada para 

cada carácter como la pendiente de la regresión lineal del valor de ese carácter 

sobre la densidad de población (PROC REG; SAS). Sólo las hembras que 

poseían observaciones en las tres densidades fueron usadas en estos cálculos, 

por lo cual los resultados que se muestran en el trabajo corresponden sólo a 

las plasticidades calculadas en la repetición 3 (ya que ésta era la única 

repetición en la que se disponía de datos en las tres densidades). Como 

resultado de estos cálculos se disponía de una observación por hembra de la 

plasticidad para cada carácter (es decir, dos observaciones por macho); con 

estas observaciones realizamos entonces un análisis de varianza para probar 

diferencias en la plasticidad entre líneas para cada carácter. El modelo 

utilizado incluyó el efecto de la línea de procedencia como factor fijo y el del 

macho anidado dentro de línea como factor aleatorio. Un efecto significativo 

del macho anidado dentro de línea pondría en evidencia la existencia de 

varianza genética en plasticidad y podría permitir estimar la heredabilidad de 

la plasticidad de los caracteres. 
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3 RESULTADOS 

 

3.1 - EXPERIMENTO DE SELECCIÓN 

3.1.1. Respuesta a la selección 

La respuesta promedio obtenida en cada carácter en las tres repeticiones 

del experimento de selección se representa en la Figura 3.1. Los cambios 

producidos en la media de los caracteres, cuando se midieron mediante 

análisis de regresión de la respuesta sobre el número de generación en cada 

densidad, no fueron en general significativos (Tabla 3.1). 
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Figura 3.1. Evolución promedio de cada carácter en las tres repeticiones del experimento de 

selección. En el eje vertical se representa el promedio de las diferencias entre una línea de 
selección y su línea de control correspondiente. Las líneas seleccionadas a alta, intermedia y 
baja densidad aparecen representadas por círculos negros, grises y blancos, respectivamente. 
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Tabla 3.1. Valores de la pendiente en el análisis de regresión de la respuesta promedio en las 

tres repeticiones del experimento sobre el número de generación (valor ± error estándar). La 
respuesta fue calculada utilizando los valores medios de una línea seleccionada desviados de 
los valores medios de su línea de control correspondiente. Los valores significativos (P < 0,05) 
en el análisis de regresión se indican en negrita. 

Densidades  BIOMASA VIABILIDAD PESO MEDIO TIEMPO MEDIO 

   Alta  0,31 ± 0,585 0,05 ± 0,080  0,13 ± 0,162 -0,19 ± 0,091 

      
   Media  1,04 ± 1,041 0,16 ± 0,110 -0,05 ± 0,093 -0.14 ± 0,050 

      
   Baja  4,11 ± 2,659 0,18 ± 0,122  0,26 ± 0,156  0,04 ± 0,042 

            

En la Figura 3.2 se representa la respuesta de cada uno de los caracteres 

frente al diferencial de selección aplicado en cada densidad y repetición. 

Observamos notables diferencias entre densidades en los diferenciales de 

selección aplicados en biomasa, lo cual indicaba el cambio de la varianza 

fenotípica de este carácter con la densidad. En concreto, la varianza fenotípica 

de la biomasa tendió a ser mayor al disminuir la densidad, y esto contribuyó a 

un mayor incremento en la media de este carácter en la densidad más baja de 

población (Figura 3.1). Especialmente evidentes resultaron además las 

diferencias entre densidades en el signo del diferencial de selección ejercido 

en el peso medio de pupa (Figura 3.2); éste tendió a ser negativo en la 

densidad intermedia pero positivo tanto en alta como en baja densidad. Esta 

situación reflejaba claramente la existencia de un cambio en el signo de la 

correlación fenotípica entre el peso medio y la biomasa en la densidad 

intermedia, lo cual, no obstante, no parecía reflejarse en el cambio del peso 

medio durante la selección (Figura 3.1). Los diferenciales de selección 

aplicados en los restantes caracteres indicaban que la correlación fenotípica 

existente entre la viabilidad de los individuos y la biomasa era importante y 

positiva en las tres densidades, y que, por el contrario, la relación entre el 

tiempo de desarrollo y la biomasa tendía en general a ser negativa o, en baja 

densidad, muy escasa. 

Los resultados del análisis del efecto del diferencial de selección en la 

respuesta  promedio  de  los caracteres  se  resumen  en la Tabla 3.2.  El efecto 
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Figura 3.2. Respuesta de cada carácter frente al diferencial de selección aplicado en cada 

densidad y repetición. Los diferenciales de selección acumulados se muestran sobre el eje 
horizontal y la media de los caracteres sobre el eje vertical. Se toma como valor 0 el de la 
población base de la que procedían las diferentes líneas. Las líneas seleccionadas a alta, 
intermedia y baja densidad aparecen representadas por círculos negros, grises y blancos, 
respectivamente. 
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Tabla 3.2. Análisis de covarianza de la respuesta acumulada sobre el diferencial de selección 

acumulado (difac) a través de densidades. Se excluyeron del modelo aquellas interacciones cuyo 
nivel de significación fue >0,25 en un análisis preliminar realizado usando el modelo completo 
con todas las interacciones. En el caso de la biomasa, el peso medio y el tiempo medio de 
desarrollo, ninguna de las interacciones fue significativa (P > 0,25), por lo que se eliminaron del 
modelo. Se ha querido señalar no obstante el resultado del análisis inicial (que incluía todas las 
interacciones posibles) para el caso concreto de la interacción de la densidad por el diferencial 
acumulado (Den x difac). En la segunda mitad de la tabla, y dada la interacción significativa que 
encontramos entre repetición y diferencial acumulado (rep x difac) en la viabilidad (P<0,01), se 
muestra el resultado del análisis realizado en este carácter tanto en el conjunto de las repeticiones 
como en cada repetición por separado. Para cada factor se indican los valores de F y los grados 
de libertad (g.l.). 
 

 BIOMASA  PESO MEDIO  TIEMPO MEDIO  

  Fuente  g.l. F   g.l. F   g.l. F 

Densidad  2   9,67***   2   3,79*   2       3,15 

Repetición   2 6,86 **   2 1,92   2   9,89*** 

Difac  1  13,52***    1 2,49   1 13,25*** 

  error 48   47   47  

Den x difac 2       0,60    2 0,22   2       0,46 

error 36   35   35  

 

        
VIABILIDAD 

 Por repetición  Rep 1  Rep 2  Rep 3 

  Fuente g.l

. 
F  Fuente g.l

. 
 F  F  F 

Densidad  2 5,32**  Densidad  2  0,64  0,90     0,76 

Repetición   2   0,14  Difac  1    5,07*  2,83  12,51** 

Difac  1 7,64**  Den x difac  2  0,28  0,07  6,86* 

Rep x difac  2 7,07**  error 12       

error 46           

Den x difac   2   0,49          

error 36           

            
*0,01 ≤ P < 0,05;  **0,001 ≤ P < 0,01;  ***P < 0,001   
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significativo del diferencial de selección aplicado en biomasa ponía de 

manifiesto la respuesta de este carácter a la selección. A su vez, observamos 

cierta respuesta correlacionada en la viabilidad de los individuos y en el 

tiempo de desarrollo. Por el contrario, no encontramos una respuesta clara a la 

selección en el peso promedio en el conjunto de las tres densidades. 

Sólo en el caso de la viabilidad se observó una interacción significativa 

entre el efecto de la repetición y el diferencial de selección (Tabla 3.2), reflejo 

probablemente de la respuesta más tenue de este carácter en la segunda 

repetición (Figura 3.2). 

Por otra parte, aunque la representación gráfica de los resultados (Figuras 

3.1 y 3.2) sugería diferencias entre densidades en la respuesta de la mayoría de 

los caracteres, sólo en la viabilidad encontramos una interacción significativa 

entre el diferencial de selección aplicado y la densidad (repetición 3, Tabla 

3.2), indicando diferencias entre densidades únicamente en la respuesta 

correlacionada de este carácter. La falta de significación de esta interacción 

para la biomasa pudo deberse a la heterogeneidad de varianzas entre 

densidades que observamos en este carácter en el experimento (p. 56, Tabla 

3.4) y que hacía que, en su caso, el análisis de los datos considerando las tres 

densidades en conjunto fuese sólo aproximativo. Cuando se analizó el efecto 

del diferencial de selección en la respuesta de los caracteres considerando los 

datos de cada densidad por separado (Tabla 3.3), encontramos que la biomasa 

respondía significativamente a la selección sólo en baja densidad. La 

heredabilidad realizada de este carácter tendía de hecho a disminuir cuando la 

densidad era mayor (véanse las diferencias en la inclinación de las líneas 

correspondientes a la biomasa en las distintas densidades representadas en la 

Fig. 3.2), de acuerdo con el incremento más apreciable y relativamente 

consistente producido en la biomasa de pupas en la densidad más baja de 

población (Figura 3.1). En las otras dos densidades, la respuesta de la biomasa 

fue escasa y poco clara, especialmente a alta densidad. 

La respuesta en biomasa en baja densidad se debió en su mayor parte a un 

cambio en viabilidad (Tabla 3.3). El tiempo de desarrollo, por su parte, parecía  
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Tabla 3.3. Análisis de covarianza de la respuesta acumulada sobre el diferencial de selección 

acumulado en cada densidad de población (alta, media y baja). En el modelo utilizado se 
incluyó la repetición como efecto aleatorio, el diferencial acumulado (difac) como covariable y 
la interacción entre ambos factores (rep x difac). Se indican los valores de F y los grados de 
libertad (g.l.) correspondientes a cada factor considerado en el modelo. 
 

 BIOMASA  VIABILIDAD  PESO MEDIO  TIEMPO MEDIO 

Fuente  g.l. F   g.l. F   g.l. F   g.l. F 

Alta            

Repetición  2 0,53   2 0,70   2 1,06   2 0,54 

Difac  1 0,30   1 0,51   1 1,20   1 1,46 

Rep x difac  2 0,50   2 0,97   2 0,01   2 0,36 

error 12   12   11   11  

Media            

Repetición  2 0,01   2 0,14   2 1,04   2 2,65 

Difac  1 1,36   1 2,11   1 1,64   1 0,31 

Rep x difac  2 0,99   2 3,12   2 1,62   2 0,33 

error 12   12   12   12  

Baja            

Repetición  2 0,72   2 0,59   2 0,70   2 2,11 

Difac  1 6,04*   1 6,65*   1 2,20   1 0,01 

Rep x difac  2 1,20   2 4,55*   2 1,74   2 0,80 

error 12   12   12   12  

*0,01 ≤ P < 0,05;  **0,001 ≤ P < 0,01;  ***P < 0,001   

 

disminuir tanto en la línea seleccionada a la densidad intermedia como en la 

seleccionada a alta densidad (Figura 3.1); sin embargo, las diferencias entre 

densidades en la respuesta correlacionada de este carácter no fueron claras 

(ver “den x difac” para Tiempo medio en Tabla 3.2). La respuesta significativa 

en el tiempo de desarrollo observada al considerar los datos de las tres 

densidades en conjunto desapareció cuando se consideraron los datos 

obtenidos en cada densidad por separado (Tabla 3.3). Posiblemente, debido a 

que al analizar cada una de las densidades por separado el número de 
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observaciones utilizado fue menor, éste no habrá sido suficiente para detectar 

como significativa la ligera respuesta negativa que tendía a producirse en el 

tiempo de desarrollo a altas densidades (Figura 3.1). 

3.1.2. Varianzas genéticas y correlaciones en la población base 

Las estimas de varianzas genéticas, de heredabilidades y de varianzas 

fenotípicas, junto con las medias de los caracteres medidos en la generación 

inicial del experimento, se muestran en la Tabla 3.4. Como era de esperar,  la 

reducción de la cantidad total de alimento disponible en los tubos de 

competencia provocó que un menor número de individuos llegase a pupar, 

que el peso promedio disminuyese y, a la vez, que el tiempo de desarrollo 

aumentase (Bakker, 1961; Gebhardt y Stearns, 1993a; Lefranc y Bundgaard, 

2000a). 

La varianza fenotípica de los caracteres tendió a ser mayor en baja 

densidad excepto en el caso del peso promedio. La mayor varianza fenotípica 

de la biomasa en baja densidad explicaba los mayores diferenciales de 

selección observados en estas condiciones (Figura 3.2). Por su parte, la 

varianza genética aditiva y la heredabilidad alcanzaron valores 

significativamente más altos a baja densidad de población para los cuatro 

caracteres medidos. Las diferencias en varianza podrían deberse simplemente 

a un efecto de escala; por ello, utilizando las estimas de la varianza aditiva y 

las medias de los caracteres estimadas en cada densidad se calcularon los 

coeficientes de variación genética aditiva (CVA), los cuales permitían hacer 

comparaciones más informativas de la variabilidad de los caracteres y de su 

evolvability (Houle, 1992) en las diferentes densidades. Fue la densidad de 

población más alta la que presentó los mayores valores de CVA para biomasa, 

viabilidad y peso promedio. Por el contrario, fue en la densidad intermedia 

donde los caracteres tendieron a mostrar las estimas más bajas de 

heredabilidad y de coeficiente de variación aditiva. 

El efecto de la densidad de población fue significativo con menos 

frecuencia cuando éste se midió sobre las correlaciones entre caracteres (Tabla 
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Tabla 3.4. Medias fenotípicas, varianzas genéticas aditivas, heredabilidades, coeficientes de 
variación aditiva y varianzas fenotípicas en la población base estimados en el promedio de las 
repeticiones en cada carácter. Los valores F que se indican corresponden a los análisis de 
varianza del efecto de la densidad de población, en los que se utilizaron como observaciones las 
estimas obtenidas en las tres repeticiones en cada densidad. En aquellos casos en los que el test 
de la F máxima mostró que las varianzas dentro de densidad eran heterogéneas, los test F fueron 
sustituidos por aproximaciones ji-cuadrado (X2) obtenidas mediante el test de Kruskal-Wallis. Las 
medias con diferentes superíndices fueron significativamente diferentes entre sí (Test de Tukey 
para la comparación de medias entre densidades), pero esta información puede darse solamente 
para los análisis de varianza. (Los valores de las medias en viabilidad se dan en tanto por uno) 

    BIOMASA VIABILIDAD PESO MEDIO 
TIEMPO 

MEDIO 

Media     
   Alta 2,550a 0,044a 5,676a 17,366 

   Media 42,752b 0,504b 8,819b 13,345 

   Baja 91,213c 0,647b 14,049c 10,195 

  F2,6 = 128,66*** F2,6 = 71,06*** F2,6 = 78,29*** X2
2 = 7,20* 

     
VA     

   Alta 2,099 0,352a 1,458a 1,414a 

   Media 20,750 0,526a 1,304a 0,916a 

   Baja 183,614 2,489b 2,051b 3,956b 

  X2
2 = 7,20* F2,6 = 113,77*** F2,6 = 12,16** F2,6 = 52,87*** 

      
h2     

   Alta 0,052a 0,187a,b 0,376a 0,438a,b 

   Media 0,088a,b 0,111a 0,313a 0,416a 

   Baja 0,152b 0,290b 0,576b 0,583b 

  F2,6 = 5,39* F2,6 = 8,16* F2,6 = 12,68** F2,6 = 6,81* 

      
CVA(%)     

   Alta 25,13 54,24 48,70 16,10a,b 

   Media 9,53 12,92 13,33 7,97a 

   Baja 13,16  21,97 10,50 22,30b 

  X2
2 = 7,20* X2

2 = 7,20* X2
2 = 6,49* F2,6 = 6,18* 

      
VP     

   Alta 44,486 1,935a 3,874 3,244a 

   Media 272,772 4,878b 4,920 2,356a 

   Baja 1226,108 9,137c 3,609 6,769b 

  X2
2 = 7,20* F2,6 = 29,33*** F2,6 = 3,13 F2,6 = 24,80** 

 
*0,01 ≤ P < 0,05;  **0,001 ≤ P < 0,01;  ***P < 0,001 
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Tabla 3.5. Promedios de las estimas de correlaciones genéticas (rG) y fenotípicas (rP) entre 
caracteres (biomasa: B; viabilidad: V; peso medio de pupa: P; tiempo medio de desarrollo: T) en 
las tres repeticiones del experimento de selección. Los valores de F que se indican corresponden 
al análisis de varianza del efecto de la densidad de población sobre cada estadístico, en el que se 
utilizaron como observaciones las estimas obtenidas en las tres repeticiones a cada densidad. Las 
medias con diferentes superíndices fueron significativamente diferentes entre sí (Test de Tukey 
para la comparación de medias entre densidades). 
 

  B-V  B-P  B-T  V-P  V-T  P-T 

rG       

   Alta  0,250a  0,082 -0,043 -0,226  0,033  0,000 

   Media  0,313a,b -0,059  0,020 -0,352  0,032 -0,108 

   Baja  0,439b  0,180  0,006 -0,109 -0,019 -0,051 

      F2,6  7,39*  3,13  0,56  4,26  0,38  1,29 

 

rP       

   Alta  0,768  0,197 -0,055 -0,049a  0,019 -0,094 

   Media  0,808 -0,176 -0,128 -0,501b -0,049 -0,125 

   Baja  0,750  0,144 -0,008 -0,014a -0,007 -0,066 

      F2,6  2,18  5,06  1,25  12,98**  0,38  1,45 

 
*0,01 ≤ P < 0,05;  **0,001 ≤ P < 0,01 

 

3.5). La correlación fenotípica entre el peso medio de pupa y la viabilidad se 

redujo claramente en la densidad intermedia, y, de acuerdo con lo que 

sugerían los diferenciales de selección (Figura 3.2), la correlación fenotípica 

entre el peso y la biomasa parecía tender también a disminuir en esta densidad 

(P = 0,052). En ocasiones unas correlaciones fenotípicas heterogéneas pueden 

constituir una evidencia de heterogeneidad en las correlaciones genéticas 

(Cheverud, 1988; aunque ver Roff, 2000), y, de hecho, las diferencias que se 

observaron entre las correlaciones genéticas estimadas en nuestro experimento 

fueron a menudo similares a sus correspondientes fenotípicas y casi 

significativas. Por otra parte, los valores de la Tabla 3.5 parecían confirmar que 

la viabilidad había sido un componente de la biomasa más importante que el 

peso promedio, ya que tanto la correlación genética como la correlación 
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fenotípica que existía entre la viabilidad y la biomasa tendían a ser mayores 

que las existentes entre esta última y el peso promedio en todas las densidades. 

La correlación más negativa que se observó entre el peso y la viabilidad en la 

densidad intermedia habrá contribuido por otro lado a que la relación entre 

éste y la biomasa tendiera también a ser negativa en estas condiciones (aunque 

sin llegar a ser significativas las diferencias en este último caso). 

 

3.2 - EXPERIMENTO FACTORIAL 

La elevada mortalidad que encontramos en alta densidad en las dos 

primeras repeticiones del experimento factorial impidió disponer de un 

número suficiente de datos como para que estas condiciones pudieran ser 

incluidas en un análisis global de las tres densidades. Algunos autores han 

tenido un problema similar en sus experimentos con Drosophila al utilizar una 

concentración de levadura extremadamente baja en el medio de cultivo, por 

ejemplo, Gebhardt y Stearns (1993a). Tener en cuenta los escasos datos 

disponibles en nuestra alta densidad en las dos primeras repeticiones 

supondría un gran desequilibrio en los análisis conjuntos de los datos; por esta 

razón, realizamos en primer lugar un análisis del experimento factorial que 

incluía sólo las densidades baja e intermedia de las tres repeticiones (análisis 

en dos densidades) y, a continuación, realizamos un análisis más exhaustivo 

de la tercera repetición, la cual presentaba una estructura familiar más 

completa, incluyendo los datos obtenidos en las tres densidades (análisis en 

tres densidades). 

3.2.1. Respuesta de los caracteres a la selección en cada densidad 

En la Figura 3.3 se representan gráficamente los resultados del experimento 

factorial. Estos resultados mostraron que tras la selección realizada las líneas 

presentaban diferencias genéticas en la producción de biomasa de pupas, y, de 

manera consistente con lo que parecían indicar los resultados del experimento 

de selección previo, diferencias en su viabilidad y tiempo de desarrollo (efecto 

significativo  de  la  línea  para  estos  tres  caracteres: Tablas 3.6 y 3.7, análisis 
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Figura 3.3. Valores medios de cada carácter en el experimento factorial. Los valores 
correspondientes a la línea AD, la línea MD y la línea BD aparecen representados por círculos 
negros, grises y blancos respectivamente, mientras que los correspondientes a la línea control se 
representan mediante triángulos. Se señala además el resultado de los análisis de varianza 
realizados en cada carácter para el test del efecto de la línea (L) y de la interacción entre 
densidad y línea (D x L); nótese que cada uno de estos análisis utiliza los datos procedentes de 
las cuatro líneas (tres, en el caso de la repetición 1) y dos densidades, por lo cual son diferentes 
de los análisis mostrados en las Tablas 3.6 y 3.7. Dado que la repetición 3 incluyó también 
observaciones a alta densidad, los datos en esta repetición se muestran en dos columnas 
diferentes de gráficos con el objeto de facilitar la comparación entre esta repetición y las 
repeticiones 1 y 2. (*0,01 ≤ P < 0,05;  **0,001 ≤ P < 0,01;  ***P < 0,001;   ns P ≥ 0,05) 
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Tabla 3.6. Análisis del experimento factorial en dos densidades. Valores F resultantes del 
análisis de varianza con los datos de cada repetición considerando dos densidades de 
población: baja densidad y densidad intermedia. Los grados de libertad (g.l.) dados para cada 
factor son los mínimos de entre aquellos utilizados para los cinco caracteres; se indican en 
primer lugar los g.l. del factor probado y a continuación los g.l. del error frente al cual dicho 
factor se prueba. Para cada repetición, se muestran en primer lugar los resultados de los análisis 
básicos de varianza en los que no se han incluido los datos de la línea control, ya que el 
objetivo era comparar las líneas seleccionadas. A continuación se muestra el resultado de los 
análisis de varianza detallados (ver Material y Métodos para una mayor información), 
señalándose entre paréntesis el nivel (“0” ó “1”) de la variable de tratamiento correspondiente 
que presentaba la media mínimo cuadrática (LSM) más alta de entre los dos niveles del 
tratamiento.  

 

 
g.l. 

 

BIOMASA 

 

VIABILIDAD 

 

PESO 

MEDIO 

TIEMPO 

MEDIO 

Nº  DE 

HUEVOS 

Repetición 1       

Densidad 1; 121 668,94*** 47,01*** 1795,38*** 1386,10*** 17,20*** 

Línea 2; 176 3,84* 9,00*** 9,67*** 16,01*** 7,07** 

Den x Lin 2; 121 1,75 2,97 0,43 2,26 0,18 

Pareja  159; 121 1,49* 2,77*** 1,26 1,15 1,90*** 

       

Análisis detallados:      

     Respuesta --- --- --- --- --- --- 

     Adaptación 1; 81 3,58 (1) 2,72 (1) 1,27 (0) 5,96* (0) --- 

     Tradeoff --- --- --- --- --- --- 

       

       
Repetición 2       

Densidad 1; 120 964,81*** 55,90*** 1373,66*** 1587,73*** 5,43* 

Línea 2; 173 19,64*** 7,5*** 0,70 12,25*** 11,71*** 

Den x Lin 2; 120 14,54*** 3,84* 6,00** 6,97** 9,13*** 

Pareja 158;120 1,51** 4,36*** 1,94*** 1,75*** 1,79*** 

       

Análisis detallados:      

     Respuesta 1; 143 8,01**(1) 0,28 (0) 2,74 (1) 0,04 (0) --- 

     Adaptación 1; 81 2,00 (1) 0,13 (0) 0,02 (0) 1,43 (1) --- 

     Tradeoff 1; 143 0,61 (1) 0,80 (0) 3,92* (1) 1,62 (0) --- 

       *0,01 ≤ P < 0,05;  **0,001 ≤ P < 0,01;  ***P < 0,001 
Den x Lin: Interacción densidad por línea;  Hem: Hembra 
Los análisis detallados de “Respuesta” y “Tradeoff” no pudieron llevarse a cabo en la repetición 1 
debido a la ausencia de una línea de control.  
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Tabla 3.6 (cont.). 

 
g.l. 

 

BIOMASA 

 

VIABILIDAD 

 

PESO 

MEDIO 

TIEMPO 

MEDIO 

Nº  DE 

HUEVOS 

Repetición 3       

Densidad 1; 270 735,28***  67,94*** 1584,33*** 555,16*** 0,10 

Línea 2; 167 4,29*  4,26*  0,12 12,02*** 4,24* 

Den x Lin 2; 270 3,71*  0,71 1,57 2,78 2,44 

Macho 155; 143  1,17  1,81*** 0,98 1,22 1,28 

Hem (macho) 141; 270 0,98  1,51** 1,39* 0,82 1,71*** 

       

Análisis detallados:      

     Respuesta 1; 136 6,88** (1) 1,47 (1) 0,01 (0) 0,02 (1) --- 

     Adaptación 1; 293 2,82 (1) 1,24 (1) 0,46 (1) 0,01 (0) --- 

     Tradeoff 1; 138 1,86 (1) 0,30 (1) 0,79 (0) 0,16 (1) --- 

*0,01 ≤ P < 0,05;  **0,001 ≤ P < 0,01;  ***P < 0,001 
Den x Lin: Interacción densidad por línea;  Hem: Hembra 

 

Tabla 3.7. Análisis del experimento factorial en tres densidades. Valores F resultantes del análisis 
de varianza con los datos de la repetición 3 considerando las tres densidades de población. Los 
grados de libertad (g.l.) dados para cada factor son los mínimos de entre aquellos utilizados para 
los cinco caracteres; se indican en primer lugar los g.l. del factor probado y a continuación los 
g.l. del error frente al cual dicho factor se prueba. Los análisis de la primera mitad de la tabla no 
incluyen los datos de la línea control, ya que el objetivo era comparar las líneas seleccionadas. 
En la segunda mitad de la tabla se muestra el resultado de los análisis de varianza detallados (ver 
Material y Métodos para una mayor información), señalándose entre paréntesis el nivel (“0” ó 
“1”) de la variable de tratamiento correspondiente que presentaba la media mínimo cuadrática 
(LSM) más alta de entre los dos niveles del tratamiento. 
 

Repetición 3 g.l. 
BIOMASA 

 

VIABILIDAD 

 

PESO 

MEDIO 

TIEMPO 

MEDIO 

Nº DE  

HUEVOS 

Densidad 2; 453 1077,48*** 689,79*** 1399,59*** 939,76*** 1,97 

Línea 2; 171 2,76 3,38* 2,03 10,58*** 6,06** 

Den  x Lin 4; 453 3,94** 4,18** 3,28* 1,87 1,08 

Macho 156;145 1,16 1,99*** 0,98 1,58** 1,22 

Hem (macho) 144; 453 1,08 1,24* 1,44** 0,77 1,80*** 

       

Análisis detallados:      

     Respuesta 1; 131 6,84* (1) 3,44 (1) 1,61 (0) 3,56 (0) --- 

     Adaptación 1; 600 7,35** (1) 12,19***(1) 2,11 (0) 0,91 (0) --- 

     Tradeoff 1; 177 0,50 (1) 0,24 (0) 0,08 (0) 2,00 (0) --- 

       *0,01 ≤ P < 0,05;  **0,001 ≤ P < 0,01;  ***P < 0,001 
Den x Lin: Interacción densidad por línea;  Hem: Hembra  
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en dos y tres densidades respectivamente). Como ponían de manifiesto las 

interacciones línea por densidad significativas, las diferencias entre líneas 

dependían con frecuencia de la densidad a la cual éstas se medían. 

En base al análisis detallado realizado en dos densidades (Tabla 3.6), en el 

cual se comparaban las líneas seleccionadas a baja densidad y a densidad 

intermedia medidas en sus respectivas densidades de selección con la línea 

control medida en esas mismas densidades, encontramos una respuesta clara a 

la selección en la media del carácter directamente seleccionado, biomasa de 

pupas, pero no así en lo que respecta a la respuesta correlacionada de los 

restantes caracteres. El análisis detallado en las tres densidades de selección 

condujo a un resultado similar (segunda mitad de la Tabla 3.7), si bien los 

valores de F para la variable de tratamiento que probaba la respuesta a la 

selección en la viabilidad y el tiempo de desarrollo estuvieron muy próximos 

del valor de significación (P= 0,066 y P= 0,061, respectivamente). 

La línea AD parecía ser la más diferenciada, mostrando tras la selección 

cierta aceleración en su desarrollo y un claro menor tamaño corporal en alta 

densidad (un análisis de varianza del peso restringido a los datos de esa 

densidad encontró para el efecto principal de línea: F3,181 = 4,17; P = 0,007); 

como consecuencia, un mayor número de individuos en la línea AD 

alcanzaban la pupación bajo estas condiciones (un análisis de varianza de la 

viabilidad a alta densidad  encontró  para el efecto de la línea:  F3,212 = 3,07;  

P = 0,029). A pesar de ello, y debido a su bajo peso promedio, la línea AD no 

llegaba a producir mayor biomasa que las otras líneas en las condiciones de 

máxima densidad (un análisis de varianza de la biomasa a esta densidad 

encontró para el efecto de la línea: F3,178 = 0,72, P = 0,539). Por otra parte, 

cuando esta línea se desarrollaba a las densidades baja e intermedia, 

presentaba la menor producción de biomasa, su desventaja en el peso 

promedio desaparecía y, al mismo tiempo, su correspondiente ventaja en 

viabilidad se invertía (ver repetición 3 en la Figura 3.3), contribuyendo a que 

en promedio las diferencias entre líneas en estos dos últimos caracteres 

resultasen poco evidentes (Tabla 3.8). A su vez, la línea AD tendía a mantener 

su menor tiempo de desarrollo en todas las densidades de población. 
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Tabla 3.8. Medias mínimo-cuadráticas para cada línea del experimento en el conjunto de las tres 

densidades en la repetición 3. Los valores con diferentes superíndices indican diferencias 
significativas entre las medias (Test de Tukey para la comparación entre líneas). Para la estima de 
estos valores, sólo las hembras que presentaban observaciones en las tres densidades fueron 
utilizadas (el número de hembras mínimo fue para la línea control, donde n=51). 
 

Línea 
 BIOMASA 

 

VIABILIDAD 

 

PESO  

MEDIO 

TIEMPO 

MEDIO 

Nº  DE 

HUEVOS 

Control  49,87a  0,449   9,46  17,34a  41,54a,b 

      
AD  47,99a  0,436  8,87  16,35b  36,07c 

      
MD  52,38a,b  0,493   9,12   16,96a,b  41,87a 

      
BD  54,86b  0,463  9,26  17,49a  38,30b,c 

      
      

Observamos claras diferencias entre líneas en el número medio de huevos 

puestos por hembra, de manera que las hembras de la línea seleccionada a alta 

densidad en la repetición 3 tendían a poner en promedio un menor número de 

huevos (Tabla 3.8). Estas diferencias no han podido deberse a los bien 

conocidos efectos ambientales de la densidad larvaria o disponibilidad de 

alimento sobre la puesta de huevos en esta especie (Lefranc y Bundgaard, 

2000b; Houle y Rowe, 2003; Tu y Tatar, 2003; otras referencias en Leips et al., 

2006), ya que, como se comentó previamente en Material y Métodos, todas las 

hembras reproductoras habían sido mantenidas a una densidad similar y con 

abundante alimento en sus tubos de mantenimiento, independientemente de la 

línea a la que pertenecían. Por su parte, las condiciones en las que el proceso 

de puesta de huevos tenía lugar fueron las mismas para todas las hembras de 

todas las líneas, independientemente de la densidad de cultivo del tubo de 

competencia que se estableciese (esto parece ser especialmente importante 

cuando se quiere probar la existencia de diferencias genéticas en fecundidad, 

ya que se ha visto que este carácter es muy sensible a las condiciones 

ambientales en que las se evalúa: Ackermann et al., 2001). No obstante, a 

pesar de esta homogeneidad en las condiciones del proceso de puesta de 

huevos, en las dos primeras repeticiones encontramos un efecto significativo 

de la densidad de cultivo de los tubos de competencia sobre el número de 

huevos puestos por hembra (Tabla 3.6). Esto era debido probablemente a que 
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en estas dos repeticiones existía una correlación entre la densidad de cultivo y 

la fecha de establecimiento de los tubos de competencia, dado que los tubos 

de diferentes densidades se habían establecido en diferentes periodos de 

puesta de acuerdo con un orden predeterminado: primero los tubos de 

competencia de alta densidad, después los de densidad intermedia y, por 

último, los de baja densidad. Como consecuencia, el efecto significativo de la 

densidad de cultivo sobre la producción de huevos en estas dos repeticiones 

podía incluir, además de efectos ambientales aleatorios, un efecto de la edad 

de la hembra sobre este carácter (Prasad y Joshi, 2003; Leips et al., 2006), 

incluyendo factores relacionados con el diseño experimental como el número 

de días transcurridos desde el apareamiento inicial o la “edad” del medio de 

cultivo en el tubo de mantenimiento. De hecho, en la tercera repetición, en la 

que en un mismo día se establecieron tubos a diferentes densidades (ver 

Material y Métodos), el efecto significativo de la densidad de cultivo sobre la 

producción de huevos desapareció (Tablas 3.6 y 3.7). 

3.2.2. Adaptación diferencial a la densidad de selección 

En los análisis de dos densidades, el grado de adaptación diferencial de las 

líneas MD y BD a sus densidades de selección pudo ser estudiado en las tres 

repeticiones, ya que este estudio no requería medidas hechas a alta densidad 

(Tabla 3.6). Como resultado, encontramos en biomasa una adaptación 

diferencial de estas dos líneas a sus respectivas densidades de población: 

aunque los valores de F para la adaptación en los correspondientes análisis de 

varianza detallados en dos densidades no llegaron a ser significativos (P = 

0,062 en la repetición 1; P = 0,161 en la repetición 2; y P = 0,094 en la 

repetición 3), una prueba ji-cuadrado (Sokal y Rohlf, 1995, p. 794) que 

combinaba las probabilidades de estos tres análisis independientes sí resultó 

significativa (X2
[6] = 13,94; P = 0,030). De acuerdo con ello, cada una de estas 

dos líneas tendía a presentar una ventaja relativa sobre la otra cuando era 

cultivada a su propia densidad de selección (Figura 3.3). En el caso de los 

caracteres no directamente seleccionados, el análisis detallado realizado en 

dos densidades no encontró adaptaciones consistentes entre repeticiones entre 

estas dos líneas. 
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No obstante, al incluir los datos obtenidos en alta densidad en la repetición 

3, y por consiguiente también los datos de la línea AD en las tres densidades 

(análisis en tres densidades; segunda mitad de la Tabla 3.7), sí encontramos 

una adaptación diferencial clara no sólo en la producción de biomasa sino 

además en la viabilidad de los individuos. 

3.2.3. Tradeoffs 

Los análisis detallados basados en la comparación de las líneas 

seleccionadas con sus correspondientes controles no mostraron ninguna 

evidencia de tradeoff consistente entre repeticiones, ni en el análisis con dos 

densidades ni en el de tres densidades (Tablas 3.6 y 3.7). Sin embargo, la 

correlación entre las medias de familias de medios hermanos a través de 

densidades en la repetición 3 (Tabla 3.9) sí parecía indicar la existencia de 

tradeoffs, dado que esta correlación tendía a ser negativa (aunque no de forma 

significativa) en el caso de la biomasa medida a alta densidad y a densidad 

intermedia, lo que sugería una covarianza genética negativa entre los valores 

de la biomasa medidos a ambas densidades. En este caso, la falta de 

significación de la estima de la correlación se debía a la heterogeneidad entre 

líneas; de esta manera, cuando fue calculada individualmente para cada una 

de ellas, la correlación  entre las medias de  familias  de medios  hermanos  fue  

Tabla 3.9. Valores de correlación entre las medias de familias de medios hermanos a través de 

densidades en la repetición 3. Los valores calculados en la línea control y en las líneas 
seleccionadas fueron promediados para obtener estas estimas (el número total de observaciones 
en las que se basan los promedios variaba entre cada par de densidades, siendo el mínimo 
utilizado n=61 para la correlación entre alta y media densidad). 
 

Densidades 
BIOMASA 

 

VIABILIDAD 

 

PESO 

MEDIO 

TIEMPO 

MEDIO 

Alta – Media -0,150 0,049  -0,059 0,472*** 

     
Alta – Baja 0,056 0,082 0,015 0,113 

     
Media - Baja 0,183* 0,520*** 0,110 0,196* 

     
*0,01 ≤ P < 0,05;  **0,001 ≤ P < 0,01;  ***P < 0,001 
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negativa y significativa  en la línea  MD  (r = -0,544, n = 15, P = 0,036) y en 

la línea BD (r = -0,542, n = 15, P = 0,037), negativa y no significativa en la 

línea control (r = -0,196, n = 11, P = 0,564) y  positiva  y  no significativa  en  

la  línea AD (r = 0,166, n = 20, P = 0,485). 

La correlación estimada entre las densidades alta e intermedia no fue 

significativamente diferente de 0 en el caso de la viabilidad y del peso medio 

de pupa, permaneciendo no significativa cuando fue calculada para cada una 

de las líneas de selección separadamente. Por el contrario, en el tiempo de 

desarrollo, esta correlación fue claramente positiva y relativamente importante 

(Tabla 3.9). 

En general, las correlaciones entre medias familiares medidas a alta y baja 

densidad tendieron a ser más débiles, mientras que aquellas que implicaban a 

las densidades intermedia y baja tendieron a ser positivas y significativas. Esta 

situación sugería que la adaptación a las densidades baja e intermedia había 

implicado cambios genéticos relativamente similares. 

3.2.4. Cambios en la plasticidad de los caracteres 

En la repetición 3 encontramos diferencias significativas entre las líneas de 

selección para la plasticidad en el tiempo de desarrollo (F3,186 = 2,88; P = 

0,037), de forma que la línea BD parecía mostrar una mayor plasticidad en 

este carácter (Tabla 3.10). La línea seleccionada a baja densidad tendía 

asimismo a mostrar la mayor plasticidad para biomasa y viabilidad, aunque en 

estos caracteres la diferenciación entre líneas no resultó ser significativa (efecto 

de línea para biomasa: F3,185 = 2,52; P= 0,060;  y para viabilidad: F3,223 = 

1,69; P = 0,169). Para estos tres caracteres la línea AD tendía a presentar la 

plasticidad más baja, mientras que la línea MD y la línea control tendían a 

mostrar valores intermedios (Tabla 3.10). Las distintas líneas de selección 

parecían haber desarrollado por tanto diferentes estrategias para responder a 

los cambios que se producían en la cantidad de recursos disponibles. 

La tendencia de la línea AD a presentar una menor plasticidad en biomasa 

y viabilidad parecía compensarse con una alta plasticidad en peso. Aunque la 
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diferencia para este carácter no fue significativa cuando se calculó con los 

datos de las tres densidades, esto era debido a la similitud existente entre los 

datos de las densidades baja e intermedia. Cuando la plasticidad era calculada 

utilizando solamente las densidades alta e intermedia, sí se obtenían claras 

diferencias entre líneas en la plasticidad para el peso (F3,198 = 3,80; P = 

0,011), tal como de hecho indicaba ya la interacción significativa entre 

densidad y línea (F3,227 = 4,07; P = 0,008) que observábamos en este carácter 

en estas dos densidades (Figura 3.3). Las diferencias entre líneas en la 

plasticidad para el tiempo de desarrollo fueron claras no sólo al calcular la 

plasticidad a través de las tres densidades, sino también cuando era calculada 

utilizando solamente las densidades baja e intermedia (F3,250 = 2,78; P = 

0,042). 

 
Tabla 3.10. Plasticidad de cada carácter a través de las tres densidades en la repetición 3. La 
plasticidad en el número de huevos no fue calculada porque las hembras que ponían los huevos 
no experimentaron cambios de densidad. Sólo las hembras que presentaban observaciones en las 
tres densidades fueron utilizadas para calcular plasticidades (el número de hembras mínimo fue 
para la línea control, donde n=51). Las medias con diferentes superíndices fueron 
significativamente diferentes entre sí (Test de Tukey para la comparación entre líneas). 
 

Línea 
BIOMASA 

 

VIABILIDAD 

 

PESO 

MEDIO 

TIEMPO 

MEDIO 

Control 68,33a,b 4,06a,b 6,27 -9,36a,b 

     
AD 64,55a 3,46a 6,76 -7,75a 

     
MD 69,15a,b 4,10a,b 6,37 -8,98a,b 

     
BD 80,41b 4,30b 6,67 -9,46b 

     
     

Como consecuencia de la falta de significación del efecto del macho en los 

análisis de varianza realizados para la plasticidad (resultados no mostrados), no 

se obtuvieron estimas de la heredabilidad de la plasticidad de los caracteres 

significativamente distintas de cero. 
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3.2.5. Correlación entre plasticidades 

Con el objeto de estudiar con más detalle las diferencias entre líneas de la 

repetición 3 respecto a su estrategia para la distribución de los recursos, 

calculamos en cada una de las líneas la correlación entre la plasticidad en cada 

par de caracteres (Tabla 3.11). Dado que disponíamos de una observación por 

hembra de la plasticidad de cada carácter a través de las tres densidades, para 

la estima de la correlación entre la plasticidad de dos caracteres se calculó la 

correlación entre los valores de plasticidad de cada hembra para ambos 

caracteres. No obstante, ya que había pares de hembras apareadas con un 

mismo macho, no se disponía de n progenies independientes para el cálculo 

de la correlación; por ello, los contrastes de hipótesis realizados utilizando las 

correlaciones entre plasticidades tienen sólo un valor aproximado. 

 
Tabla 3.11. Correlaciones fenotípicas entre plasticidades en biomasa (PB), viabilidad (PV), peso 

medio de pupa (PP) y tiempo de desarrollo promedio (PT) en cada línea del experimento de la 

repetición 3.  El número de observaciones mínimo fue para la línea control, donde n=51. 
 

       Correlaciones 

Línea pB- pV pB- pP pB- pT pV- pP pV- pT pP- pT 

Control 0,936*** 0,414** -0,398** 0,173 -0,321* -0,395** 

       

AD 0,913*** 0,487*** -0,335* 0,207 -0,290* -0,306* 

       

MD 0,917*** 0,037 -0,384** -0,261 -0,306* -0,191 

       

BD 0,908*** 0,428*** -0,368** 0,144 -0,222 -0,452*** 

       
*0,01 ≤ P < 0,05;  **0,001 ≤ P < 0,01;  ***P < 0,001 

Todas las correlaciones fueron muy similares en las distintas líneas de 

selección excepto aquellas que implicaban a la plasticidad en el peso, para las 

que la línea MD tendía a mostrar valores muy diferentes. Utilizamos el test Z 

(Steel y Torrie, 1981, p. 280) para comparar las tres correlaciones que 

implicaban a la plasticidad en el peso entre la línea MD y las restantes líneas. 

Como test conservador, siempre comparamos la correlación entre 
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plasticidades de la línea MD con aquellas que eran más similares para los 

mismos caracteres. Como resultado, en la línea MD encontramos 

disminuciones significativas en la  correlación  que  existía  entre  la  

plasticidad  de  la  biomasa  y  del  peso (Z = -2,025; P = 0,021, cuando 

comparamos esta línea con la línea control) y entre la de la viabilidad y el peso 

(Z = -2,141; P = 0,016, al comparar la línea MD con la línea BD); sin 

embargo, no fue así en el caso de la correlación entre  la  plasticidad  del  peso 

y  la  del  tiempo  de  desarrollo  (Z = 0,632; P = 0,264, al comparar la línea 

MD con la línea AD). En conjunto, esta situación sugería diferencias entre las 

líneas en el patrón de distribución de recursos, de forma que las familias de la 

línea MD mostraban un reparto más claro entre la “inversión” de recursos 

hecha en el número de descendientes que llegaban a pupar y la “inversión” 

hecha en el tamaño de éstos. En otras palabras, en la línea MD parecía menos 

frecuente que en las otras líneas encontrar familias que empleasen los recursos 

adicionales para aumentar la viabilidad y el peso simultáneamente. 

Las menores correlaciones estimadas en la línea MD corrían paralelas a las 

correlaciones fenotípicas observadas en la Tabla 3.5 en la población base en la 

densidad intermedia (estimadas en el experimento de selección). Por 

consiguiente, una diferencia debida al ambiente en la distribución de los 

recursos dentro de densidad parecía haber llegado a convertirse en una 

diferencia genética en la distribución de los recursos entre densidades (Tabla 

3.11) después de solamente 5 generaciones de selección. La adaptación (en 

nuestro caso, la respuesta a la selección para producción de biomasa) a una 

densidad como era la intermedia, la cual parecía plantear de una manera más 

clara el problema de la distribución de los recursos (entre viabilidad y tamaño), 

se traducía por tanto en la evolución hacia alternativas más extremas y 

definidas en la asignación de estos recursos: los individuos de la línea MD 

“elegían” de manera más neta entre producir muchos hijos pequeños o pocos 

grandes, y esta característica de la línea MD parecía ser debida a la selección 

aplicada. En definitiva, la selección bajo diferentes densidades de población 

conducía no sólo a cambios en la media de los caracteres sino también en los 

patrones de respuesta a la variación ambiental. 
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4 DISCUSIÓN 

 

4.1 - SELECCIÓN Y DENSIDAD 

El primer experimento de este trabajo permitió comparar la respuesta 

obtenida al seleccionar sobre un mismo carácter, producción de biomasa, en 

tres densidades de población diferentes. La respuesta más importante se 

produjo en la densidad más baja de las tres utilizadas, es decir, en aquella 

donde la intensidad de competencia era mínima. Al aumentar la densidad, 

disminuyendo la disponibilidad de alimento, la respuesta a la selección tendió 

a ser escasa y poco consistente, de acuerdo con la idea de que la selección 

para incrementar el valor de caracteres productivos en condiciones de 

competencia puede ser ineficaz. 

La mayor heredabilidad realizada de la biomasa en baja densidad sugería 

que la diferenciación genética entre las familias de la población con respecto a 

la biomasa producida era mayor en esa densidad. Esta situación resulta 

consistente con la conclusión de Jensen (1988) o Kyriakou y Fasoulas (1985) 

en plantas de que la competencia originada a una alta densidad de población 

tendería a disminuir el grado de expresión del genotipo en el fenotipo. 

Kyriakou y Fasoulas (1985) realizaron diversos experimentos en el 

denominado centeno de invierno (Secale cereale L.), comparando la respuesta 

a la selección para aumentar la producción en plantas procedentes de una 

misma población pero que diferían en la distancia a la cual eran plantadas (y 

por tanto, a la densidad a la que crecían) y observaron, tal como sucede en 

nuestro trabajo, una mayor respuesta a la selección cuando las plantas crecían 

a la menor densidad; de hecho, llegaron incluso a obtener respuestas negativas 

a alta densidad cuando la intensidad de selección aplicada era elevada, lo cual 

relacionaron con una correlación negativa entre la capacidad competitiva de 

los genotipos y su producción. Por el contrario, algunos autores han 

4 
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aconsejado en plantas la selección artificial a alta densidad, debido a que las 

diferencias microambientales entre individuos que crecen a muy baja densidad 

podrían llegar a tener un efecto relativamente importante sobre el fenotipo 

final (Chebib et al., 1973; Hébert et al., 1994). En animales, la relación entre la 

eficacia de la selección artificial y la densidad ha interesado en determinados 

organismos como peces (Moav y Wohlfarth, 1974; Doyle y Talbot, 1986) y 

moluscos (Crenshaw et al., 1996; Brichette et al., 2001), donde la competencia 

entre individuos constituye un factor decisivo de la productividad de una 

población. En este tipo de organismos, Toro y Paredes (1996), por ejemplo, 

estudiaron el efecto de la variación en la cantidad de alimento de las larvas de 

mejillón sobre la heredabilidad de la tasa de crecimiento larvaria (medida 

como longitud de concha) y encontraron, de manera consistente con nuestros 

resultados, una mayor heredabilidad precisamente cuando el alimento era más 

abundante. 

En Drosophila, los escasos experimentos de selección realizados 

comparando distintas densidades, que se han centrado fundamentalmente en 

caracteres fisiológicos o relacionados con la eficacia biológica, han mostrado 

resultados dispares. Así, Luckinbill y Clare (1985), con el objeto de observar 

cambios en la longevidad de una población de D. melanogaster, realizaron 

una selección dependiente de la edad de reproducción de las hembras 

(estableciendo líneas que se reproducían a una edad temprana y líneas que se 

reproducían a una edad tardía) tanto a una alta densidad no controlada como a 

una baja densidad controlada; como resultado observaron una respuesta clara 

en la longevidad retrasando la edad a la que las hembras se reproducían sólo 

en el tratamiento de alta densidad. Bubliy et al. (1998) estudiaron el efecto de 

una alta densidad larvaria sobre la respuesta a la selección para aumentar la 

resistencia al “derribo” (knockdown) por calor, pero no encontraron 

diferencias significativas entre la respuesta obtenida durante la selección a alta 

densidad y la obtenida a baja densidad. La mayor eficacia de la selección en 

nuestra baja densidad parece en desacuerdo por tanto con los resultados de 

estos trabajos en Drosophila. No obstante, tal y como han señalado diversos 

autores como Mazer y Schick (1991b), Hoffmann y Schiffer (1998) o Sgrò y 

Hoffmann (1998a, b), sería probable que el efecto del ambiente sobre los 
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parámetros genéticos de una población estuviese influido por el tipo de 

carácter que se mide, en función de que éste esté más o menos relacionado 

con la eficacia biológica, más o menos afectado por la canalización, etc. De 

hecho, la mayor heredabilidad realizada de la biomasa que encontramos en 

baja densidad sí resulta consistente con gran parte de los trabajos que han 

utilizado caracteres relacionados fundamentalmente con el crecimiento o la 

producción (como lo es en nuestro trabajo el carácter biomasa de pupas), 

trabajos que han mostrado cambios en las estimas de la heredabilidad 

dependientes de la densidad o de la cantidad de alimento disponible en la 

misma dirección que los observados en nuestro experimento. Éste ha sido el 

caso por ejemplo de Ebert et al. (1993) trabajando con la longitud final de 

adulto en el crustáceo Daphnia magna, de Thomas y Bazzaz (1993) con 

caracteres métricos relacionados con el tamaño y la biomasa total de individuo 

en la planta Polygonum pensylvanicum, o el ya citado trabajo de Toro y 

Paredes (1996) con la longitud de concha de las larvas del mejillón Mytilus 

chilensis. 

La “biomasa de pupas” constituye en nuestro trabajo la suma de los pesos 

de las pupas producidas en un tubo de competencia; por tanto, por definición, 

es función de dos componentes: el número de individuos que alcanzan la 

pupación (viabilidad por tubo) y el peso individual. Dado que el porcentaje 

medio de individuos que llegaban a pupar en la generación de partida era 

mayor a baja densidad de población (aproximadamente un 65%) que en las 

otras dos densidades utilizadas, y sobre todo mucho mayor que en la densidad 

más alta (menos de un 10%), la viabilidad media de la población estaba 

inicialmente mucho más próxima a su valor máximo (100% de viabilidad) en 

baja densidad. Esto podía hacer pensar en principio que la presión de 

selección sobre este carácter sería menor a menor densidad o que la varianza 

aditiva para viabilidad sería menor en esas condiciones; la selección podría 

llegar más lejos entonces a alta densidad, al actuar, por un lado, sobre el peso 

de pupa, y por otro, con más fuerza que en baja densidad, sobre el número de 

individuos que alcanzaban la pupación. Sin embargo, no ocurrió así. En la 

práctica, la mayor viabilidad promedio existente en baja densidad en la 

población inicial no sólo no parece haber representado un freno para la 
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selección, sino que, incluso, ha sido en estas condiciones donde se ha 

obtenido el incremento más importante en la media de este carácter. Esta 

mayor respuesta en viabilidad ha sido la responsable en gran medida del 

mayor aumento de la media del carácter directamente seleccionado en la 

densidad de población más baja. 

4.1.1. Causas de la ineficacia de la selección en biomasa a altas 

densidades 

En baja densidad, debido a la mayor disponibilidad de recursos existente 

en los tubos de competencia, podría haber tenido lugar una sobrealimentación 

que tendiese a encubrir las diferencias fisiológicas entre familias; sin embargo, 

la mayor heredabilidad de la biomasa en esas condiciones parece indicar que 

esto no ha sido así. Por otro lado, los diferenciales de selección aplicados en 

biomasa han sido mayores en la práctica en la línea de menor densidad, 

contribuyendo al mayor éxito de la selección en estas condiciones. Esta 

situación respecto a los diferenciales de selección ocurre probablemente con 

frecuencia en caracteres productivos y relacionados con el crecimiento, dado 

que, en una densidad baja, en la que la intensidad de competencia es poco 

importante, este tipo de caracteres alcanzan valores fenotípicos más altos y 

generalmente poseen un rango mayor de estos valores (Mitchell et al., 1982). 

Esta mayor diferenciación fenotípica en el ambiente donde la competencia es 

más escasa, y que permite aplicar diferenciales de selección más amplios, 

refleja una capacidad para seleccionar en la población (Falconer, 1989) 

relativamente menor a altas densidades. Obviamente, los cambios observados 

en los diferenciales de selección ejercidos reflejaban el efecto de la densidad 

sobre la varianza fenotípica, de manera que cuando las varianzas de los 

caracteres cambian una misma proporción de individuos seleccionados 

provoca distintos diferenciales de selección. 

La varianza fenotípica de la biomasa dependía directamente de la 

correlación entre sus dos caracteres componentes. Por tanto, la reducción que 

observamos en la varianza de la biomasa en la densidad intermedia respecto 

de la varianza en baja densidad habrá sido consecuencia probablemente de 
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que la correlación fenotípica entre la viabilidad y el peso promedio era más 

negativa en la densidad intermedia. Esta situación podría deberse a que la 

cantidad de recursos en estas condiciones se convertía en un factor limitante 

del crecimiento de los individuos. Por ello, como resultado de la competencia, 

el peso medio de los individuos estaba determinado en gran medida por su 

número, provocando que cuantas más larvas alcanzaran la pupación el peso 

promedio fuese menor. Esta clara relación negativa entre la viabilidad y el peso 

promedio en la densidad intermedia limitó en gran medida la respuesta 

fenotípica simultánea de ambos componentes, y por tanto también la respuesta 

en biomasa. 

En alta densidad, donde la competencia era todavía más intensa que en la 

densidad intermedia, la ausencia de una correlación fenotípica negativa fuerte 

entre la viabilidad y el peso promedio podría relacionarse hasta cierto punto 

con la existencia de un valor umbral en el peso larvario que es necesario 

alcanzar para iniciar la pupación (Bakker, 1961, 1969; Robertson, 1963; de 

Moed et al., 1999). En concreto, dado que las larvas necesitan un peso mínimo 

para llegar a pupar, sólo los individuos con mayor peso (los que superan el 

umbral) conseguirán hacerlo; como resultado, una gran cantidad de alimento 

se pierde en los individuos que no alcanzan la pupación y esta pérdida de 

alimento provoca que la viabilidad final por tubo pueda ser menor sin que el 

peso promedio aumente, reduciéndose la magnitud de la covarianza (negativa) 

entre ambos caracteres. La existencia de un valor umbral en el peso larvario 

habría causado de hecho un sesgo en la distribución de los valores fenotípicos 

del peso individual en alta densidad (debido a los individuos del extremo 

inferior de la distribución que no sobreviven), reduciendo indirectamente el 

rango y varianza de la biomasa en esas condiciones. 

Por otro lado, el signo negativo de la correlación genética entre el peso y la 

viabilidad que observamos en todas las densidades en la población inicial 

estará probablemente relacionado no sólo con la escasa respuesta en biomasa 

obtenida a altas densidades, sino también con la escasa significación de las 

respuestas observadas en general en el experimento. Esto es así porque la 

heredabilidad de la biomasa viene determinada parcialmente por la relación 
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que mantienen sus dos componentes entre sí, y se sabe que la existencia de 

una correlación negativa entre los dos componentes de un carácter puede 

disminuir la eficacia de la selección sobre el carácter compuesto (Fairfull et al., 

1977). Situaciones de este tipo han sido frecuentes por ejemplo en la selección 

artificial de caracteres como el tamaño de camada en cerdos (Cunningham et 

al., 1979; Johnson et al., 1984) o en ratones (Land y  Falconer, 1969; Bradford, 

1969, 1979), donde la existencia de una correlación genética negativa entre la 

tasa de ovulación y la supervivencia prenatal ha provocado en numerosas 

ocasiones la ineficacia de la selección indirecta sobre el componente con 

mayor heredabilidad. Dado que la correlación genética negativa entre la 

viabilidad y el peso promedio en nuestra población tendía (aunque no de 

forma significativa) a ser más tenue en baja densidad, la selección en esta 

densidad pudo haberse visto relativamente favorecida con respecto a las dos 

densidades más altas. 

Las correlaciones genética y fenotípica entre el tiempo de desarrollo y los 

restantes caracteres en la población inicial fueron en general muy bajas, con 

valores muy próximos a 0. La escasa correlación entre el tiempo de desarrollo 

y el peso corporal en concreto, que tendía a ser ligeramente negativa en las 

tres densidades de población, podría parecer estar en contraste con las 

correlaciones positivas claras encontradas en otros estudios realizados en esta 

especie (Nunney, 1996; Prasad et al., 2000). Por ejemplo, en diversos 

experimentos, poblaciones seleccionadas artificialmente para aumento de 

tamaño corporal han mostrado una respuesta correlacionada en el tiempo de 

desarrollo, de forma que poblaciones de mayor tamaño corporal tardan más 

tiempo en desarrollarse que los controles o las poblaciones seleccionadas para 

menor tamaño (Robertson, 1960a, 1963; Partridge y Fowler, 1993; Santos et 

al., 1994). Sin embargo, las discrepancias en el signo de esta correlación se 

han observado en otras ocasiones (por ejemplo, Robertson, 1963; Hillesheim y 

Stearns, 1991; Chippindale et al., 1994; Norry y Loeschke 2002; Bubliy y 

Loeschcke, 2005), y se ha señalado que la relación existente entre ambos 

caracteres podría ser especialmente dependiente de las condiciones 

ambientales (Prasad et al., 2000), en concreto en Drosophila, del nivel de 

alimento disponible o la densidad de cultivo (Gebhardt y Stearns, 1988, 
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1993a; Houle y Rowe, 2003; Nunney, 2007). De acuerdo con ello, las 

diferencias entre nuestro experimento y los trabajos que encuentran 

correlaciones positivas claras entre el peso de pupa y el tiempo de desarrollo 

podrían estar relacionadas con la composición del medio de cultivo que 

hemos utilizado. Estudios que encuentran correlaciones positivas entre ambos 

caracteres han usado generalmente medios que no restringían el crecimiento 

de levaduras (o medios incluso en los que se añadía levadura viva con 

determinada frecuencia), donde los individuos de crecimiento lento podían 

terminar su desarrollo alimentándose de levaduras que no estaban presentes al 

comienzo del proceso de competencia. En cambio, tal como explicamos 

anteriormente en Material y Métodos y tal como ha recomendado Bakker 

(1961) en Drosophila, nosotros no utilizamos en el medio de cultivo ningún 

sustrato que permitiese el crecimiento de levaduras, de manera que en nuestro 

trabajo un individuo de crecimiento lento se habrá enfrentado con cantidades 

de alimento cada vez menores, fracasando a la hora de pupar (sobre todo en 

alta densidad) o haciéndolo a un pequeño tamaño (sobre todo en la densidad 

intermedia). Esta práctica establece claros límites a la cantidad de alimento 

disponible y sirve para incrementar la precisión de los experimentos de 

selección. De hecho, Bakker encontró también en sus experimentos con 

Drosophila (1969) que los individuos que se desarrollaban más rápidamente 

eran los más pesados. Houle y Rowe (2003) señalaron que una correlación 

negativa entre el tiempo de desarrollo y el tamaño de adulto podría esperarse 

cuando existiese variación entre individuos en la tasa de crecimiento, bien 

debido a diferencias entre éstos en la calidad del ambiente (como ocurre 

cuando las larvas inician su desarrollo en diferentes momentos), bien debido a 

diferencias en la calidad de los individuos, relacionadas éstas probablemente 

con la varianza en el tiempo de desarrollo. Las discrepancias entre 

experimentos en el signo de la correlación genética estimada entre el peso a la 

emergencia del adulto y el tiempo de desarrollo podrían relacionarse por tanto 

con la expresión o no de variación genética en la población para la velocidad 

de crecimiento, y de acuerdo con lo observado en el modelo que Roff (2000) 

desarrolló para organismos cuya maduración ocurre al alcanzar un umbral 

genéticamente variable. 
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4.1.2. Consistencia del efecto del ambiente en las correlaciones entre 

caracteres 

La situación considerada en el apartado anterior, en la que una pequeña 

diferencia entre experimentos, como es permitir o no el crecimiento de 

levadura en el medio de cultivo, puede provocar un cambio de signo en la 

correlación entre el peso y el tiempo de desarrollo representaría una evidencia 

indirecta del efecto del ambiente en parámetros como la correlación entre 

caracteres (Service y Rose, 1985; Giesel, 1986; Simons y Roff, 1996; Grill et 

al., 1997; Czesak y Fox, 2003; Blanckenhorn y Heyland, 2004). El efecto del 

nivel de levadura existente en el medio de cultivo fue puesto de manifiesto 

claramente por ejemplo en Drosophila mercatorum por Gebhardt y Stearns 

(1988), al encontrar que el signo de la correlación fenotípica y genética entre 

el peso de adulto y el tiempo de desarrollo era negativo cuando los individuos 

crecían en un ambiente pobre en levadura, pero no había correlación 

fenotípica y la correlación genética era fuertemente positiva cuando el 

ambiente era rico en levadura. Un cambio similar en las correlaciones entre 

ambos caracteres ha sido observado también por Engqvist (2007) al variar la 

disponibilidad de alimento en otro insecto, la “mosca escorpión” Panorpa 

cognata. Algunas evidencias del efecto de la densidad sobre la correlación 

genética de caracteres se han obtenido previamente sobre todo en plantas, por 

ejemplo en los experimentos de Shaw (1986) en Salvia lyrata o en el de 

Donohue et al. (2000b) en Impatiens capensis. Recientemente, Luong y Polak 

(2007) observaron en Drosophila nigrospiracula una correlación genética 

negativa entre la capacidad competitiva de las larvas y la resistencia a un 

ectoparásito en condiciones de moderada y alta densidad, que no llegaba a ser 

significativa en cambio a densidad baja. En nuestro experimento, el efecto 

significativo de la densidad o disponibilidad de recursos se ha observado en 

concreto sobre la correlación fenotípica entre el peso promedio y la viabilidad, 

correlación que era importante y negativa en la densidad intermedia pero 

próxima a 0 en las otras dos densidades, y sobre la correlación genética entre 

la viabilidad y la biomasa, la cual era positiva en las tres densidades pero 

tendía a disminuir al aumentar la densidad. En general, los resultados parecían 

sugerir cierta tendencia a encontrar correlaciones menos negativas en las 
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condiciones de baja densidad. Esta tendencia resulta consistente con la idea de 

que la limitación de recursos existente en nuestros tubos de competencia haya 

podido afectar a las correlaciones entre algunos caracteres de modo similar a 

cómo parece ocurrir en caracteres implicados en tradeoffs funcionales dentro 

de individuo (van Noordwijk y de Jong, 1986; Houle, 1991; Reznick et al., 

2000). Como propusieron Stearns et al. (1991), el patrón de covarianzas entre 

caracteres importantes en la eficacia biológica puede reflejar en gran medida la 

relación funcional existente entre éstos; así, caracteres implicados 

principalmente en la adquisición de los recursos por parte de los individuos 

podrían estar correlacionados positivamente entre sí y los caracteres 

implicados en la distribución de estos recursos a diferentes funciones lo 

estarían negativamente. Estos tradeoffs funcionales entre caracteres, 

consecuencia de la limitación de recursos, se piensa que representan 

importantes restricciones en la evolución de la LH de los organismos, dado 

que los genotipos que invierten sus recursos especialmente en una actividad o 

carácter particular deben reducir su inversión en otras actividades o caracteres 

(Stearns, 1992). No obstante, este tipo de tradeoffs a menudo no han llegado a 

detectarse experimentalmente a nivel de población, proponiéndose que la 

detección o no de una correlación fenotípica (o genética) negativa entre los 

componentes de un tradeoff depende de la cantidad relativa de variación 

fenotípica (o genética) que exista en la adquisición de los recursos por parte de 

los individuos con respecto a la variación en su distribución (de Jong y van 

Noordwijk, 1992; Houle, 1991; Stearns, 1992). De acuerdo con esta hipótesis, 

la correlación entre dos caracteres implicados en la distribución de recursos 

tendería a observarse menos negativa o incluso positiva cuando existen 

diferencias importantes entre individuos en la cantidad de recursos adquiridos, 

diferencias cuya magnitud puede depender en gran medida del nivel medio de 

disponibilidad de alimento en la población (Ernande et al., 2004; Malausa et 

al., 2005). Bajo un argumento similar, en nuestro experimento, el mayor nivel 

de disponibilidad de alimento existente en baja densidad, al permitir una 

mayor expresión de las diferencias genéticas y fenotípicas entre las familias en 

la adquisición de los recursos (o en la eficiencia en su utilización), podría 

haber favorecido que las correlaciones entre caracteres fuesen menos negativas 

en la población a esa densidad. 
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A su vez, el cambio en las correlaciones entre caracteres al variar la 

densidad puede reflejar realmente algún cambio en el patrón de distribución 

de los recursos (Bochdanovits y de Jong, 2003). Por ejemplo, en unas 

condiciones de disponibilidad de alimento extremadamente baja, como 

pueden ser densidades muy altas de población, el patrón de distribución de los 

recursos hacia los diferentes caracteres relacionados con la eficacia biológica 

podría cambiar de forma que las familias destinaran una mayor proporción de 

recursos a la supervivencia y una menor proporción a otras actividades como 

el crecimiento (Ernande et al., 2004). Esta plasticidad fenotípica en el patrón 

de distribución podría representar en ocasiones una respuesta adaptativa de 

una población a condiciones ambientales extremas, tendiendo a favorecer la 

expresión de correlaciones menos negativas entre caracteres implicados en un 

tradeoff (Malausa et al., 2005). En cualquier caso, en nuestra densidad más 

alta, un tradeoff funcional claro entre la viabilidad y el crecimiento no parece 

de esperar, ya que, a un nivel promedio tan bajo de disponibilidad de 

alimento, el crecimiento individual de Drosophila (el peso alcanzado) 

determinaría en gran medida, como ya hemos comentado, su supervivencia (la 

probabilidad de alcanzar el peso mínimo para pupar). En nuestra población, en 

realidad, resulta evidente que un aumento de la viabilidad en alta densidad no 

provocaría un descenso en el peso promedio porque este peso promedio está 

próximo al límite menor fisiológico necesario para producir una pupa. 

Tampoco un aumento del peso promedio en baja densidad provocaría una 

clara reducción de la viabilidad, ya que ésta no está limitada por la 

disponibilidad del alimento de forma importante en esas condiciones. Sería 

razonable por tanto que la selección en la densidad intermedia, y a diferencia 

de las otras dos densidades, hubiese favorecido a aquellas familias con un 

reparto más claro de los recursos entre supervivencia y crecimiento, pudiendo 

conducir a la línea MD hacia la evolución de alternativas más extremas y 

definidas en cuanto a la asignación del alimento. Las diferencias en el patrón 

de correlaciones entre plasticidades que observamos en el experimento 

factorial entre las líneas seleccionadas a alta y baja densidad y la seleccionada 

a la densidad intermedia, podrían estar reflejando por tanto diferencias entre 

líneas en la relación funcional que existía entre caracteres como la 

supervivencia y el crecimiento, reflejando, en definitiva, un cambio en el 
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patrón de distribución de los recursos adquiridos como consecuencia de la 

selección. 

Considerar si determinadas condiciones ambientales pueden tener un 

efecto consistente sobre la correlación entre caracteres es necesario para llegar 

a predecir adecuadamente la magnitud y dirección de las respuestas 

correlacionadas a la selección. De acuerdo con lo que parecían sugerir 

nuestros resultados en baja densidad, algunos trabajos en caracteres 

relacionados con la LH han obtenido resultados consistentes con que la 

magnitud de las correlaciones negativas entre los caracteres disminuya al 

aumentar la disponibilidad de recursos. Éste es el caso por ejemplo del trabajo 

de Luong y Polak (2007) en Drosophila nigrospiracula. En el escarabajo 

Callosobruchus maculatus, Messina y Fry (2003) encontraron que el signo de 

la correlación genética entre la fecundidad y la longevidad era positivo en 

presencia de semillas (la fuente de recursos durante la fase larvaria) pero 

negativo en su ausencia. Blanckenhorn y Heyland (2004) observaron en la 

mosca Scathophaga stercoraria que las correlaciones fenotípica y genética 

estimadas entre el tamaño de huevo y el número de huevos puestos por las 

hembras, y entre el tamaño corporal y la velocidad de desarrollo de huevo a 

adulto (medida como correlación entre el tamaño corporal y el tiempo de 

desarrollo), eran débiles en un ambiente con abundante alimento, pero tendían 

a ser más fuertemente negativas en el ambiente con alimento limitado. Si este 

tipo de situación pudiera generalizarse a organismos diferentes y a condiciones 

naturales podría implicar que, a menos que las condiciones ambientales sean 

extremas, la selección sobre caracteres relacionados con la eficacia biológica 

podría ser más eficaz en condiciones donde la disponiblidad de recursos es 

alta o la competencia por el alimento escasa, ya que correlaciones menos 

negativas entre caracteres correlacionados positivamente con la eficacia 

biológica facilitarían respuestas correlacionadas en esos caracteres en la misma 

dirección. En otras palabras, la respuesta a la selección podría ser mayor en 

ambientes ricos en recursos porque las restricciones debidas a la arquitectura 

genética tenderían a ser menos frecuentes en esas condiciones que en 

ambientes pobres (Kause y Morin, 2001). 
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Sin embargo, la generalización de esta situación no parece fácil, por un 

lado, en nuestro caso, debido a las condiciones particulares de nuestro 

experimento de selección y nuestro carácter seleccionado, y, por otro lado, 

porque la situación aparentemente opuesta (correlaciones menos negativas en 

pobres condiciones ambientales) también ha sido observada y argumentada en 

diferentes ocasiones. Por ejemplo, Donohue et al. (2000b) observaron en su 

trabajo en Impatiens capensis que la correlación genética negativa encontrada 

a baja densidad entre dos caracteres relacionados con la eficacia biológica 

(número de flores primarias y número de brotes) desaparecía o tendía a ser 

positiva a alta densidad. De hecho, en plantas se ha propuesto que la 

expresión de correlaciones negativas entre caracteres sería menor 

precisamente cuando existe competencia asimétrica por los recursos, dado que 

ésta exageraría las diferencias entre individuos (Weiner y Thomas, 1986) 

aumentando la varianza en la adquisición de estos recursos (Donohue y 

Schmitt, 1999). No obstante, comparar estas situaciones de competencia 

asimétrica con nuestras densidades más altas no parece posible, dado que, 

independientemente del mayor o menor grado de competencia asimétrica que 

pueda existir en nuestro tubos entre las larvas de Drosophila (Bakker, 1961), la 

competencia ocurre sólo dentro de cada tubo pero no entre tubos. Trabajando 

con diferentes especies de escorpiones, Brown (2003) propuso por ejemplo 

que el tradeoff funcional entre el tamaño de la descendencia y el número de 

descendientes de camada podía ser más fuerte en un ambiente con gran 

disponibilidad de recursos porque estas condiciones permitirían que la 

inversión reproductiva por parte de las hembras alcanzase casi niveles 

máximos, y por tanto, similares, de forma que las diferencias entre hembras en 

la distribución de los recursos entre ambos caracteres serían relativamente más 

importantes. Como consecuencia, el tipo de ambiente que más favorecería la 

expresión de correlaciones negativas entre los caracteres medidos sería en este 

caso un ambiente “muy favorable”, aparentemente en contradicción con lo 

que ocurre en nuestra baja densidad. Sin embargo, es obvio que esta situación 

de máxima disponibilidad de recursos no coincide totalmente con nuestra 

menor densidad, en la que todavía existe cierta limitación tanto de alimento 

como de espacio. En realidad, recientemente, Roff y Fairbairn (2007) han 

puesto de manifiesto que en diversas ocasiones se han realizado predicciones 
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acerca del signo de la correlación entre dos caracteres implicados en un 

tradeoff en base sólo a la variación en la adquisición de los recursos, sin tener 

en cuenta que el signo de la correlación depende además de la disponibilidad 

media de recursos en la población y de si existe o no plasticidad fenotípica en 

el patrón de distribución a los diferentes componentes de fitness. Esto ha 

conducido a que ante un mismo tipo de condiciones ambientales se hayan 

realizado predicciones opuestas sobre el signo esperado de una correlación. 

Roff y Fairbairn han señalado como ejemplo la propuesta de Tuomi et al. 

(1983) de que observar correlaciones negativas entre caracteres de LH sería 

más frecuente en la naturaleza que en el laboratorio porque las condiciones 

relativamente más duras existentes en el campo darían lugar a menores 

diferencias entre individuos en la adquisición de los recursos, y que, sin 

embargo, Glazier (1999) haya propuesto que observar correlaciones negativas 

sería menos probable en la naturaleza debido a la mayor varianza de los 

recursos en esas condiciones. En realidad, las evidencias del efecto de la 

competencia por los recursos y, en general, de una baja calidad ambiental o el 

estrés sobre la magnitud y signo de las correlaciones entre caracteres han sido 

muy heterogéneas en la literatura (Hébert et al., 1994; Sgrò y Hoffmann, 

2004), y alcanzar un consenso al respecto parece complicado de momento. 

Diversos factores además de la calidad del ambiente dada por la 

disponibilidad de recursos podrían afectar a las covarianzas entre caracteres 

(Lazarevic et al., 1998), algunos de ellos con efectos difícilmente distinguibles 

entre sí en muchas ocasiones, como el estrés y la historia de selección (Service 

y Rose, 1985; Hoffmann y Merilä, 1999), y otros factores, como la 

consanguinidad (Phillips et al., 2001) o la expresión de mutaciones con efectos 

dependientes del ambiente, con efectos que podrían ser variables o 

impredecibles en una población dada. Como resultado, la generalización de 

las predicciones sobre el signo de las correlaciones entre caracteres de LH en 

condiciones ambientales particulares podría no ser posible. 

4.2 - COMPONENTES DE LA RESPUESTA Y ADAPTACIÓN A LA DENSIDAD 

Como se comentó al inicio de esta sección, se podía haber esperado que en 

baja densidad la respuesta de la biomasa fuese relativamente más dependiente 
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del peso que en alta densidad. Sin embargo, no se ha observado así, y la 

viabilidad de los individuos, a pesar de su escasa heredabilidad en la 

población, fue el componente más importante de la respuesta en biomasa en 

las tres densidades utilizadas. El hecho de que el componente con menor 

heredabilidad haya sido el de más peso en la selección ha contribuido a que 

no se hayan producido respuestas importantes a la selección. Por otra parte, la 

menor heredabilidad que observamos en nuestra medida de la viabilidad 

respecto a la del peso medio de pupa resulta consistente con los numerosos 

estudios que han mostrado que los caracteres más relacionados con la LH y la 

eficacia biológica tienden a presentar una menor heredabilidad que otros tipos 

de caracteres como morfológicos o fisiológicos (Mousseau y Roff, 1987; Roff y 

Mousseau, 1987; aunque ver Roff, 2000). Estos últimos se han considerado 

tradicionalmente menos relacionados con la eficacia biológica y por tanto 

sujetos a una selección menos fuerte, lo cual se espera que conduzca a una 

reducción relativamente menor de sus niveles de variación aditiva y, como 

consecuencia, de su heredabilidad; alternativamente, se ha propuesto que la 

menor heredabilidad de los caracteres más relacionados con la eficacia 

biológica podría ser el resultado de un elevado componente de varianza 

ambiental y/o genético no aditivo (Price y Schluter, 1991; Houle, 1992; Merilä 

y Sheldon, 1999; Glazier, 2002). Rodríguez-Ramilo et al. (2004), por ejemplo, 

realizaron recientemente un experimento de cinco generaciones de selección 

artificial para aumentar la viabilidad huevo-adulto en una población de D. 

melanogaster recién capturada de la naturaleza, y obtuvieron, de acuerdo con 

la íntima relación de la viabilidad con la fitness, una heredabilidad realizada 

no significativa de 0,06 para este carácter. Las estimas de heredabilidad 

obtenidas en nuestra población inicial para viabilidad parecen relativamente 

algo mayores, pero consistentes con los valores de heredabilidad realizada 

obtenidos en experimentos de selección artifical para aumentar la viabilidad 

huevo-pupa en este mismo organismo a partir de poblaciones mantenidas en el 

laboratorio durante gran número de generaciones antes del inicio de los 

experimentos (heredabilidades realizadas de 0,10 y 0,29, en López-Fanjul y 

Villaverde, 1989, y García et al., 1994, respectivamente). Tal como explicaron 

Rodríguez-Ramilo et al. (2004), poblaciones base adaptadas al laboratorio 

podrían permitir una respuesta a la selección en viabilidad inicialmente algo 
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mayor de lo que sería de esperar para un componente de eficacia biológica, al 

permitir que la frecuencia de alelos recesivos deletéreos, raros en la 

naturaleza, pueda aumentar durante la adaptación inicial de la población a las 

condiciones poco restrictivas del laboratorio. En cualquier caso, en nuestro 

trabajo, debido a la limitación de recursos existente en los tubos de 

competencia durante la selección, podíamos esperar que caracteres implicados 

en el desarrollo larvario y que afectan a la capacidad competitiva, como la tasa 

de alimentación larvaria (Sewell et al., 1975; Burnet et al., 1977; Joshi y 

Mueller, 1988; Ruiz-Dubreuil et al., 1996), el tamaño crítico de pupación 

(Robertson, 1963; de Moed et al., 1999), etc, pudieran haber contribuido a la 

respuesta correlacionada de la viabilidad en la población, sobre todo a las 

densidades más altas. 

4.2.1. Respuesta de los caracteres en baja densidad 

El incremento en viabilidad ha sido relativamente importante en la 

densidad más baja de población, donde la selección ha provocado que el 

número de individuos que alcanzaban la pupación pasase de ser de algo más 

de un 60% a más de un 80%. Una viabilidad del 80% prácticamente se 

encuentra dentro del rango de valores generalmente obtenidos para las estimas 

de viabilidad huevo-adulto en poblaciones de D. melanogaster no 

consanguíneas y en condiciones de alimento no limitante, y correspondería 

aproximadamente al extremo inferior del rango de valores generalmente 

estimados para la viabilidad huevo-pupa (referencias en Wang et al., 1998). 

No obstante, la mortalidad inicial que existía en nuestra baja densidad y que se 

habría ido eliminando en el proceso de selección no parecía deberse 

exclusivamente a la competencia por el alimento, pues la mortalidad existente 

en estas condiciones apenas se reducía aunque la cantidad total de recursos 

aumentase, tal y como se observó en los resultados del experimento preliminar 

realizado para elegir las densidades de selección (Figura 2.1). Parte de esta 

mortalidad inicial podría deberse a causas fisiológicas (de Moed et al., 1999), y 

parte podría explicarse como una consecuencia de la limitación del espacio 

disponible en cada tubo de competencia, que podría haber provocado que el 

acceso a los recursos no fuese el mismo para todos los individuos, dado que 
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las larvas se concentran en la superficie del medio (Moya y Castro, 1986), o 

haber provocado un efecto sobre la viabilidad a través de la concentración de 

los productos metabólicos de desecho (Hemmat y Eggleston, 1988b). Esta 

situación no sería sorprendente, pues existen diversas evidencias de que el 

aumento en la concentración de productos metabólicos en Drosophila tiene 

efectos negativos significativos sobre la viabilidad y el tiempo de desarrollo 

(Mensua y Moya, 1983; Botella et al., 1985; Moya y Botella, 1985). La 

existencia de varianza genética aditiva en la tolerancia a los productos de 

desecho en este organismo se ha puesto de manifiesto en algunos 

experimentos, como ha sido en el de Borash et al. (2000a), quienes obtuvieron 

un claro incremento en la tolerancia a productos nitrogenados larvarios 

mediante selección artificial. Dada esta varianza genética en nuestra población 

base, sería posible por tanto que la selección realizada en baja densidad 

hubiese conducido a cierto incremento en la tolerancia de las larvas a los 

productos metabólicos, y este incremento permitiría explicar al menos en parte 

la respuesta positiva obtenida en la viabilidad de la línea BD. 

Por el contrario, durante la selección en baja densidad no encontramos 

evidencias de que el peso medio de pupa haya respondido de manera 

significativa. La ausencia de una respuesta positiva en el peso promedio, 

relacionada en todo caso con la correlación genética negativa que existía entre 

este carácter y la viabilidad en la población inicial, podría relacionarse con los 

posibles costes que la ganancia en peso individual tendría sobre la 

supervivencia, debido a que el aumento en el peso corporal se produciría 

necesariamente a través de un incremento en la velocidad de crecimiento y/o 

un incremento en el tiempo de desarrollo (Roff, 2000). Por un lado, un 

incremento en la velocidad de crecimiento implicaría una mayor capacidad de 

adquisición de los recursos, capacidad relacionada directamente en 

Drosophila con la tasa de alimentación larvaria (Bochdanovits y de Jong, 

2003); sin embargo, la capacidad de las larvas para alimentarse más rápido 

podría implicar una reducción en su capacidad para tolerar los residuos 

metabólicos nitrogenados, pues existen algunas evidencias de que poblaciones 

adaptadas a medios de cultivo con abundante cantidad de amonio o urea (y 

mantenidas a baja densidad) tienden a presentar tasas de alimentación 
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reducidas (Borash et al., 2000b). Es más, Chippindale et al. (2003), al estudiar 

diferentes poblaciones de D. melanogaster seleccionadas en el laboratorio 

bajo distintos regímenes de selección (selección para una mayor fecundidad 

específica de edad, selección para mayor resistencia al estrés y selección para 

menor tiempo de desarrollo) pusieron de manifiesto que una correlación de 

signo negativo entre la viabilidad y la velocidad de crecimiento, si bien no era 

general, sí se encontraba con frecuencia. 

Por otro lado, el tiempo de desarrollo tampoco mostró ninguna respuesta 

significativa a la selección en baja densidad, impidiendo que el peso corporal 

en la línea BD aumentase sin un cambio en la velocidad de crecimiento. 

Aunque esta línea tendía a presentar el mayor tiempo de desarrollo en 

promedio cuando se comparaba con las restantes líneas, esto se debía 

fundamentalmente a que las líneas AD y MD tendían a reducir su tiempo de 

desarrollo con la selección; cuando el tiempo de desarrollo de la línea BD se 

comparaba con la línea de control, las diferencias no eran significativas. 

Aparentemente en desacuerdo con esta situación, en la que ni el peso de pupa 

ni el tiempo de desarrollo respondían a la selección a baja densidad, Roper et 

al. (1996) realizaron un experimento de evolución en el laboratorio en este 

mismo organismo en dos densidades de población diferentes (aunque evitando 

específicamente la selección sobre el tiempo de desarrollo) y concluyeron, en 

base a las diferencias observadas entre sus líneas tras 20 generaciones de 

selección y de nuevo tras más de 45 generaciones de selección, que la 

evolución a baja densidad estaría asociada con un mayor tamaño corporal en 

esa densidad y un mayor tiempo de desarrollo. No obstante, en su trabajo, 

incluso la densidad más alta de las dos utilizadas fue bastante moderada, tal 

como los mismos autores señalaron y tal como ponían de manifiesto los 

valores de viabilidad media que presentaban los individuos de su experimento 

en esas condiciones (valores en torno al 85%, y por consiguiente incluso por 

encima de la viabilidad promedio existente en nuestra menor densidad). Esto 

sugiere que la limitación de alimento y de espacio habrá sido más importante 

en los tubos de competencia de baja densidad de nuestro experimento que en 

cualquiera de las dos densidades utilizadas por Roper et al. (1996), y el 

deterioro más rápido del medio de cultivo en nuestros tubos de competencia 



DISCUSIÓN – Componentes de la respuesta y adaptación a la densidad 

88 

podría haber impedido la extensión del periodo de crecimiento. En la baja 

densidad de Roper et al., en cambio, la selección natural podría haber 

permitido la evolución de mayores individuos con mayores tiempos de 

desarrollo a través, tal como sugirieron los autores, de su efecto beneficioso en 

la fitness de los adultos. 

4.2.2. Respuesta de los caracteres en la densidad intermedia 

La selección en la densidad intermedia parecía tender a reducir el tiempo 

de desarrollo promedio (Tabla 3.1), pero las diferencias en este carácter entre 

la línea MD y las restantes líneas en el experimento factorial no llegaron a ser 

significativas. En realidad, ninguno de los caracteres medidos en la línea MD 

mostró una respuesta clara y significativa tras la selección. En esta densidad, la 

cantidad de alimento disponible por individuo era considerablemente menor 

que en baja densidad, y por ello el coste de un mayor crecimiento larvario 

sobre la supervivencia habría sido relativamente mucho más importante, de 

acuerdo con la mayor correlación negativa observada entre los dos 

componentes de la biomasa en estas condiciones. De hecho, debido a la 

importante limitación que existía en la cantidad total de alimento disponible 

en cada tubo de competencia en esta densidad, una mayor adquisición de 

recursos no sería necesariamente beneficiosa, y por tanto tampoco una alta 

tasa de alimentación. Existen evidencias incluso de que las larvas con mayor 

tasa de alimentación necesitan de una mayor cantidad de alimento para 

completar su desarrollo y alcanzar la pupación (Mueller, 1990; Joshi y 

Mueller, 1996), asumiéndose que las larvas más lentas en su alimentación son 

más eficientes en ganancia de energía por unidad de alimento consumido 

(Mueller et al., 2005). Por este motivo, una mayor eficiencia individual en la 

utilización del alimento adquirido, tendiendo hacia una mayor conversión de 

este alimento a masa de pupa, a costa de mantener o incluso reducir la tasa de 

alimentación (y en consecuencia, la capacidad competitiva: Burnet et al., 

1977; Joshi y Mueller, 1988, 1996), podría haber sido una “estrategia” 

favorecida por la selección en estas condiciones (Gill, 1978; Sanders et al., 

2005). Este tipo de “estrategia” implicaría probablemente un cambio en el 

patrón de distribución de los recursos entre crecimiento y mantenimiento con 
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la selección (Bochdanovits y de Jong, 2003), lo cual sería consistente con la 

reducción en la correlación entre la plasticidad del peso y la plasticidad de la 

viabilidad observada en la línea MD en el experimento factorial con respecto a 

las restantes líneas. El incremento en la eficiencia en el uso del alimento 

ingerido, a costa de reducir la capacidad competitiva, se ha observado 

anteriormente en D. melanogaster como resultado de la selección directa para 

reducir el tiempo de desarrollo en densidades bajas y moderadas (Prasad et al., 

2001) y asociado a la evolución en el laboratorio de líneas mantenidas a baja 

temperatura y densidad moderada, y ha sido sugerido además en el trabajo de 

Sanders et al. (2005) como resultado, de manera excepcional, de la evolución 

de una población a alta densidad. 

4.2.3. Respuesta de los caracteres en alta densidad 

Si bien en la línea AD no se detectó prácticamente ninguna respuesta 

evidente o significativa en la media de la biomasa, el carácter directamente 

seleccionado, los resultados de la tercera repetición del experimento factorial 

sugieren que sí ha existido cierto grado de adaptación a las condiciones de 

máxima competencia, adaptación que se observó fundamentalmente a través 

de las respuestas correlacionadas de los caracteres. Dado nuestro criterio de 

selección, el mecanismo más eficiente para conseguir aumentar la biomasa en 

alta densidad podría haber sido aumentar la viabilidad por tubo, pero no a 

través de incrementar el número de huevos que eclosionaban con éxito o el 

número de larvas que se desarrollaban en un tubo como podía suceder en baja 

densidad, ya que la competencia se haría más intensa, sino, asegurándose de 

que los pocos individuos que se desarrollasen alcanzaran el peso mínimo de 

pupación. Por ello, ante estas condiciones de competencia extrema por los 

recursos, sería posible que la selección realizada a nuestra máxima densidad (y 

a diferencia de las otras dos densidades) hubiese tendido a disminuir de alguna 

manera el número de individuos que se desarrollaban inicialmente en un tubo, 

bien disminuyendo la viabilidad huevo-larva, bien aumentando la sensibilidad 

a la competencia al comienzo del desarrollo, por ejemplo, aumentando la 

sensibilidad a los productos de desecho o aumentando la variabilidad en el 

tiempo de desarrollo, de forma que sólo los individuos que se desarrollaran 
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antes sobreviviesen. En estas situaciones, y de manera consistente con los 

resultados, el tiempo de desarrollo promedio resultante tendería a ser menor 

en la línea seleccionada a alta densidad, no sólo porque las larvas de 

desarrollo más lento ya no llegarían a pupar (y por tanto no afectarían a la 

media de la distribución del tiempo de desarrollo dentro de tubo), sino 

también porque al haber un menor número de larvas desarrollándose la 

competencia en la última fase del desarrollo no sería tan intensa. El hecho de 

que en Drosophila melanogaster una menor viabilidad inicial pueda implicar 

una mayor supervivencia posterior en condiciones de alta densidad o intensa 

competencia ha sido observado previamente en el trabajo de Gardner et al. 

(2001), cuando encontraron a densidades bajas una clara correlación positiva 

entre la viabilidad de los individuos en los primeros estadíos del desarrollo y el 

número de individuos que llegaban a emerger como adultos, pero una 

correlación negativa a la densidad más alta con la que trabajaron. 

El posible incremento en la sensibilidad a la competencia larvaria de la 

línea AD como mecanismo para aumentar la viabilidad final en el tubo de 

competencia no tendría por qué ser sorprendente. Es cierto que en principio, 

al aumentar la densidad de población, la selección natural puede favorecer a 

individuos con la tendencia contraria, es decir, con una mayor resistencia o 

menor sensibilidad a los efectos de la competencia (Bierbaum et al., 1989). Sin 

embargo, existen evidencias de que la sensibilidad a la competencia sí puede 

incrementarse en la práctica por selección artificial (Hemmat y Eggleston, 

1988a), y este incremento podría ocurrir a través de la reducción en la 

tolerancia a los productos de desecho. Este mecanismo debería actuar en una 

fase temprana del desarrollo, aunque algunas evidencias indican que la 

presencia de productos de desecho afecta sobre todo a la supervivencia pupa-

adulto (Shiotsugu et al., 1997). En cualquier caso, la hipotética reducción de la 

viabilidad inicial promedio de la línea AD en nuestro experimento tampoco 

sería demasiado sorprendente si tenemos en cuenta que la competencia tiene 

lugar entre hermanos completos, y que esto ofrece la posibilidad de que al 

menos parte de las respuestas producidas puedan ser debidas a una selección 

de grupo en vez de selección individual. Se sabe que la selección de grupo 

entre grupos emparentados puede ser efectiva a la hora de cambiar la media 
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de una población, en especial, para valores de carácter que son deletéreos a 

nivel individual (Griffing, 1977), tal como podría ser nuestro caso para la 

viabilidad huevo-larva o viabilidad inicial a alta densidad. En definitiva, la 

selección realizada en nuestra densidad más alta puede haber favorecido la 

evolución de un menor tiempo de desarrollo y una menor viabilidad inicial. 

Borash et al. (1998) identificaron en cultivos muy densos de D. melanogaster 

en el laboratorio dos tipos fenotípicos alternativos que diferían en el tiempo de 

desarrollo: un fenotipo caracterizado por un menor tiempo de desarrollo, una 

baja viabilidad absoluta, en especial en presencia de productos de desecho, y 

una mayor tasa de alimentación larvaria, y un segundo fenotipo caracterizado 

justo por la tendencia contraria de estos mismos caracteres que estarían 

correlacionados genéticamente entre sí (Borash et al., 2000b). Las familias 

favorecidas por la selección en nuestra alta densidad podrían estar próximas 

por tanto al primer tipo fenotípico descrito por Borash et al. (1998) y, de 

acuerdo con éste, sería posible que tendiesen a mostrar una mayor tasa de 

alimentación larvaria y, como consecuencia, mayor capacidad competitiva. 

Además de la reducción en el tiempo de desarrollo, nuestra línea de alta 

densidad parecía adaptarse a sus condiciones de selección mostrando cierta 

reducción en su tamaño corporal. Respuestas fenotípicas en la misma 

dirección, que se consideran adaptativas cuando el nivel de recursos es 

limitante (Nylin y Gotthard, 1998), se han observado por ejemplo en la mosca 

Scathofaga stercoraria (Blanckenhorn, 1998) o en anfibios (Newman, 1992). En 

Drosophila es bien conocido que la evolución hacia una mayor velocidad de 

desarrollo puede implicar un menor tamaño de adulto (“síndrome del rápido 

desarrollo”; Chippindale et al., 1997), de manera que diferentes experimentos 

de selección para reducir el tiempo de desarrollo en el laboratorio han 

mostrado que el peso corporal disminuye en unas pocas generaciones a la vez 

que la tasa de desarrollo aumenta (Zwaan et al., 1995; Nunney, 1996; 

Chippindale et al., 1997; Prasad et al., 2000). Es más, una relación negativa 

entre la tasa de desarrollo y el tamaño a la emergencia del adulto se ha 

observado de forma generalizada al comparar diversas poblaciones de D. 

melanogaster seleccionadas bajo diferentes tratamientos (Chippindale et al., 

2003). Congruente con ello es por tanto la tendencia de nuestra línea AD a 
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reducir su peso corporal a la vez que el tiempo de desarrollo. La reducción en 

el peso de pupa podría implicar en principio una reducción del peso mínimo 

necesario para alcanzar la pupación, pero no necesariamente. Por ejemplo, a 

diferencia de lo que ocurre en la selección directa para aumentar la velocidad 

de desarrollo (Joshi et al., 2001; Prasad et al., 2001), la reducción del tamaño 

corporal en poblaciones de D. melanogaster que han evolucionado a altas 

densidades por selección natural parece ser una consecuencia generalmente 

de la mayor tasa de alimentación larvaria de los individuos adaptados a estas 

condiciones y del tradeoff existente entre este carácter y la eficiencia en la 

conversión del alimento a biomasa (Santos et al., 1997; Borash y Ho, 2001). En 

esta situación, las diferencias en peso entre líneas resultantes de la selección a 

distintas densidades pueden detectarse cuando el alimento es escaso (como a 

alta densidad) pero no ser evidentes cuando el alimento es suficiente, ya que 

en estas condiciones el gasto energético que realizan las larvas en busca del 

alimento es menor y la relación negativa entre la capacidad de adquisición de 

los recursos y la eficiencia en su utilización se manifestaría en menor medida 

(Joshi y Mueller, 1996). De acuerdo con ello, el hecho de que la inferioridad 

relativa de nuestra línea AD con respecto a su peso promedio desaparezca 

cuando las familias son evaluadas a menores densidades podría sugerir que al 

menos parte de la reducción en su peso corporal sea resultado de una mayor 

tasa de alimentación larvaria en esta línea y una menor eficiencia en el uso del 

alimento. Diferentes trabajos en D. melanogaster han mostrado que 

tratamientos de selección a alta densidad larvaria pueden conducir a la 

evolución de comportamientos que implican caracteres relacionados con una 

mayor adquisición de los recursos pero que son costosos energéticamente para 

las larvas, no sólo una mayor tasa de alimentación (Joshi y Mueller, 1996), sino 

también una mayor distancia recorrida por las larvas durante la búsqueda del 

alimento (Sokolowski et al., 1997) o un incremento en la altura de pupación 

(Joshi y Mueller, 1993; aunque ver Joshi y Mueller, 1996). Si bien en nuestro 

experimento no hemos realizado mediciones específicas de estos caracteres 

relacionados con el gasto energético y no podemos obtener conclusiones 

sobre su posible diferenciación entre líneas, al final del trabajo sí podía 

apreciarse a simple vista que la línea AD tendía a pupar a una mayor altura de 

lo que lo hacían las restantes líneas. 
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Por otra parte, nuestro proceso de selección no implicó directamente a los 

individuos en su fase de adultos y, sin embargo, los resultados sugerían 

diferencias entre líneas en la fecundidad de las hembras adultas. Esto no es 

sorprendente, pues factores como el tamaño corporal establecen fuertes 

conexiones entre el estadío larvario y adulto, de forma que el crecimiento de 

las larvas puede tener efectos decisivos en caracteres de adulto como la 

fecundidad de las hembras y el éxito de apareamiento en los machos (Partridge 

y Fowler, 1993; Roper et al., 1996; Joshi, 2004). De hecho, en nuestro 

experimento, las diferencias genéticas que pueden haberse producido entre 

líneas en la adquisición y utilización de los recursos por parte de las larvas 

durante la selección en cada densidad pueden haber afectado a la cantidad de 

energía distribuida hacia la reproducción en los individuos adultos. Por 

ejemplo, Foley y Luckinbill (2001) mostraron que líneas de D. melanogaster 

seleccionadas durante la fase larvaria, en su caso, para mayor o menor tasa de 

alimentación, presentaban diferencias en la fecundidad temprana de las 

hembras (diferencias que estaban correlacionadas con la cantidad de lípidos 

acumulados antes de la emergencia) y, aunque en la dirección opuesta, en su 

fecundidad total. Borash y Ho (2001) observaron que las hembras procedentes 

de líneas adaptadas a altas densidades larvarias en el laboratorio presentaban 

un mayor contenido en lípidos tras la emergencia, aunque la divergencia en 

los patrones de fecundidad de estas líneas no está clara (Prasad y Joshi, 2003). 

En este mismo organismo, Roper et al. (1996), al comparar las líneas 

resultantes de su selección en dos densidades larvarias diferentes, encontraron 

que aquella que había evolucionado en la densidad de población más alta de 

las dos utilizadas presentaba menor fecundidad tardía (aunque sin diferencias 

en la fecundidad temprana) que la que había evolucionado a baja densidad, si 

bien esto era así sólo cuando las líneas eran evaluadas en las condiciones de 

menor densidad. En nuestro trabajo, tanto el menor tiempo de desarrollo de la 

línea AD como la reducción en su peso corporal parecen consistentes con la 

tendencia que observamos en las hembras de esta línea en la repetición 3 a 

poner en promedio un menor número de huevos. Esto es así porque, por un 

lado, un menor tamaño corporal puede implicar en términos absolutos una 

menor cantidad de recursos destinados a la reproducción, y es ampliamente 

conocido que en insectos hay a menudo una correlación positiva entre el peso 
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corporal y la fecundidad (Roff, 2000; Joshi, 2004). Por otro lado, hay también 

alguna evidencia en D. melanogaster de un tradeoff entre la fecundidad y la 

velocidad de desarrollo, como es el trabajo de Nunney (1996), en el que las 

hembras de las líneas seleccionadas para un menor tiempo de desarrollo 

mostraron un menor tamaño y una importante reducción de su fecundidad. A 

pesar de ello, la generalidad de esta correlación negativa entre la velocidad de 

desarrollo y la fecundidad parece estar todavía por demostrar, y el signo de 

esta correlación puede no ser predecible en función de como covaríen en la 

población la tasa de crecimiento y el tamaño final del adulto (Roff, 2000). 

4.3 - ESPECIALIZACIÓN DE LAS LÍNEAS SELECCIONADAS: TRADEOFFS Y PLASTICIDAD 

FENOTÍPICA 

Los resultados del experimento factorial mostraron que cada línea tendía a 

presentar tras la selección cierta ventaja en la densidad en la que había sido 

seleccionada. Esto ponía de manifiesto la tendencia a la adaptación diferencial 

de las líneas a sus respectivas densidades de selección, y constituye la mejor 

evidencia que encontramos en nuestro trabajo de una respuesta a la selección 

y de que esta respuesta dependía de la densidad de población. Como se ha 

visto en los resultados, la "superioridad" de la línea seleccionada en 

condiciones de baja densidad prácticamente desaparecía en las otras dos 

densidades, reflejando la presencia de interacciones genotipo-densidad en la 

población inicial. La existencia de interacciones genotipo-ambiente en 

poblaciones de laboratorio de Drosophila respecto a la calidad nutricional fue 

puesta de manifiesto ya en una época temprana por ejemplo por Robertson 

(1960a) para el tamaño corporal, quien, tras seleccionar para aumento de 

tamaño en un medio de cultivo de calidad nutricional normal, observó una 

reducción relativamente mayor en el tamaño de las moscas seleccionadas 

respecto a las no seleccionadas cuando las larvas se desarrollaban en un medio 

de cultivo subóptimo o diluido. Marks (1982) mostró la existencia de 

variabilidad genética en la sensibilidad a la densidad larvaria para el tamaño 

corporal, viabilidad y tasa de desarrollo en una población natural de D. 

melanogaster. En nuestro experimento en concreto, el hecho de que la 

respuesta conseguida en baja densidad no pueda ser extrapolada a otras de 
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manera general indicaba que los conjuntos de efectos génicos 

correspondientes a los caracteres medidos no eran exactamente los mismos en 

las tres densidades de población utilizadas, y que, por tanto, la arquitectura 

genética de la productividad, medida aquí como biomasa de pupas, difería 

entre densidades. No obstante, aún cuando la ventaja de las líneas 

seleccionadas en sus respectivas densidades señalaba cierta tendencia a la 

especialización a densidades concretas y que la correlación genética entre los 

caracteres expresados a distintas densidades no era máxima, no constituía por 

sí misma una evidencia de tradeoff entre densidades. De hecho, las estimas de 

correlación entre densidades observadas tendieron a ser escasas o intermedias, 

y esto indicaba que la adaptación a una densidad concreta había sido en gran 

parte independiente de la adaptación a otra densidad.  

4.3.1. Tradeoffs 

El test específico realizado para probar tradeoffs en la adaptación a unas 

condiciones de densidad particulares, el cual consideraba necesariamente la 

línea control (Bell y Reboud, 1997), no mostró ninguna evidencia de coste en 

la adaptación a una densidad consistente entre repeticiones, sugiriendo que la 

adaptación a una densidad concreta no se conseguía necesariamente a costa 

de reducir la adaptación a una densidad diferente. Sin embargo, la correlación 

entre medias familiares estimada en la repetición 3 sí parecía indicar un 

tradeoff genético entre la producción de biomasa a la densidad intermedia y la 

producción de biomasa a alta densidad, en concreto, en dos de las líneas 

seleccionadas (líneas BD y MD). Tradeoffs genéticos entre la productividad a 

alta y baja densidad de población han sido descritos anteriormente en cultivos 

en masa de Drosophila (Mueller et al., 1991), y de hecho la existencia de 

tradeoffs en caracteres relacionados con el crecimiento de una población a 

diferentes densidades ha sido asumida en las teorías de selección dependiente 

de la densidad. Incluso algunos modelos teóricos sobre especialización 

ecológica, basados en pleiotropía antagónica (que, en el contexto de varios 

ambientes, determinaría que un gen presentase un efecto positivo sobre el 

valor de un carácter en un ambiente pero negativo en otro), predicen que el 

desarrollo alcanzado por los individuos o cualquier otro carácter directamente 
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relacionado con la fitness estará correlacionado negativamente entre ambientes 

(Rausher, 1984). Este tipo de situación ha sido sugerido en diversos trabajos 

realizados en diferentes organismos a partir de poblaciones que han 

evolucionado o han sido seleccionadas en diferentes ambientes, por ejemplo, 

en líneas del alga verde unicelular Chlamydomonas reinhardtii entre 

ambientes con o sin luz (Bell y Reboud, 1997), en la bacteria Escherichia coli 

entre ambientes con diferentes sustratos como fuente de carbono (Cooper y 

Lenski, 2000), en líneas seleccionadas de Drosophila melanogaster entre 

ambientes con presencia o ausencia de cadmio (Shirley y Sibly, 1999), en el 

áfido Acyrthosiphon pisum entre diferentes plantas huésped (Via, 1991; 

Hawthorne y Via, 2001), o en el copépodo Eurytemora affinis entre ambientes 

de agua dulce o aguas de mayor salinidad (Lee et al., 2003, 2007). Es más, 

Tessier et al. (2000), en base a los resultados de algunos trabajos en 

zooplancton y a la comparación entre algunas especies de algas, bacterias, 

plantas, invertebrados y vertebrados, han sugerido la posible generalidad de un 

tradeoff entre la capacidad de los genotipos de explotar un ambiente rico en 

recursos (como podría ser en nuestro experimento la menor densidad) y la 

capacidad para explotar un ambiente pobre. Sin embargo, las evidencias 

inequívocas de tradeoffs genéticos entre ambientes han sido realmente escasas 

en la práctica (por ejemplo, en Bell y Reboud, 1997, se ha señalado que la 

acumulación de mutaciones, no la pleiotropía antagónica, habría sido el 

mecanismo predominante en originar el coste de la adaptación a cada 

ambiente) y, en general, lo más frecuente ha sido encontrar que los 

componentes de fitness entre distintos tipos de huéspedes, hábitats o recursos, 

o bien no están correlacionados, o bien lo están positivamente (Joshi y 

Thompson, 1995; Baer y Travis, 2000). Resultados similares se han visto al 

variar la densidad en poblaciones naturales de plantas (Shaw, 1986; Thomas y 

Bazzaz, 1993), o al variar la disponibilidad de recursos en animales en el 

laboratorio o en la naturaleza (por ejemplo en ratones, Falconer, 1960; en 

escarabajos, Messina y Fry, 2003; o en ardillas, Mcdam y Boutin, 2003). De 

acuerdo con ello, las correlaciones entre densidades calculadas entre nuestra 

baja densidad y las dos densidades más altas sugerían una correlación genética 

entre ambientes con frecuencia positiva o escasa, lo cual no parece apoyar 
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claramente la propuesta de Tessier et al. (2000) sobre la generalidad de 

tradeoffs entre ambientes ricos y pobres en recursos. 

No obstante, como sugirieron Mueller et al. (1991) en Drosophila, un 

tradeoff entre densidades podría surgir como resultado del proceso de 

adaptación a condiciones de competencia intensa, por lo que sería posible que 

en nuestro experimento el grado de adaptación de la línea AD no haya sido 

suficientemente importante como para poner de manifiesto un tradeoff entre 

densidades de manera significativa tras la selección. Es probable en realidad 

que el número de generaciones de selección no haya sido suficiente, y es 

posible, en base a las correlaciones negativas detectadas entre las densidades 

alta e intermedia en las líneas MD y BD, que un mayor grado de adaptación de 

la línea AD a sus condiciones de selección pudiera haber llegado a poner en 

evidencia algún tipo de coste en esta línea al desarrollarse a una densidad 

menor. 

En cualquier caso, las correlaciones negativas que parecían existir entre alta 

densidad y la densidad intermedia en la tercera repetición indicaban cierta 

dificultad en la población para adaptarse simultáneamente a las diferentes 

densidades usadas, tendiendo a favorecer cierta especialización a condiciones 

concretas de densidad y dando lugar a una mala respuesta promedio en el 

conjunto de las tres densidades. La correlación estimada entre la biomasa 

producida a baja densidad y a densidad intermedia, generalmente significativa 

y de signo positivo, sugería que la dirección de los cambios producidos en los 

caracteres durante la selección había sido relativamente similar en estas dos 

densidades. Por tanto, lo más evidente en cuanto a la respuesta promedio de 

las líneas en nuestro rango de densidades fue la aparente inferioridad en 

biomasa de aquella seleccionada a la densidad más alta (tal como sugería el 

análisis de la tercera repetición y tres densidades), de manera que esta línea 

tendía a presentar una baja productividad incluso en situaciones en las que la 

competencia seguía siendo relativamente intensa, como era en la densidad 

intermedia. Los resultados obtenidos sugieren en definitiva que la selección en 

un tipo de condiciones donde la disponibilidad de alimento por individuo es 

mínima no sólo podría resultar poco eficaz en lo que se refiere a la magnitud 
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de la respuesta, sino también a la hora de conseguir la adaptación a un rango 

variable de condiciones. A pesar de ello, la ausencia de una respuesta clara y 

significativa en biomasa en alta densidad no nos permite concluir que los 

resultados sean totalmente inconsistentes con la idea de que la selección para 

aumento de un carácter en un ambiente de baja calidad o desfavorable pueda 

ser un medio adecuado para conseguir una buena respuesta promedio entre 

ambientes (Kassen, 2002); de hecho, los resultados no parecen apoyar esta 

idea cuando consideramos como ambiente más desfavorable a la densidad 

alta, pero la situación es menos clara al considerar como desfavorable a la 

densidad intermedia respecto de la baja densidad. Los resultados sí señalan en 

cualquier caso que, cuando la disponibilidad de recursos en una población es 

extremadamente baja, realizar selección artificial en condiciones relativamente 

más favorables puede ser incluso desaconsejable, dada la importancia de las 

interacciones genotipo-densidad que provocan que los genotipos que se 

desarrollan bien en una densidad no lo hagan necesariamente así en otra 

densidad. Desde esta perspectiva, los resultados serían consistentes con la 

propuesta bastante extendida actualmente de que la mejor estrategia para 

conseguir genotipos adaptados a un ambiente muy desfavorable es realizar la 

selección en ese ambiente concreto (Ceccarelli, 1994), a pesar de la baja 

productividad potencial característica de este tipo de condiciones. 

4.3.2. Plasticidad fenotípica 

Tras la selección a diferentes densidades las líneas diferían claramente en 

su plasticidad para el tiempo de desarrollo, de manera que la línea 

seleccionada a la menor densidad tendía a presentar la plasticidad más alta 

para este carácter. En la misma dirección parecían existir diferencias en la 

plasticidad para biomasa y viabilidad, aunque no de forma significativa. En 

conjunto, esta situación señalaba que la adaptación de las líneas a sus 

respectivas densidades de selección implicaba no sólo cambios en el valor 

promedio de los caracteres sino también en su pauta de respuesta a la 

variación en densidad, poniendo en evidencia que la diferenciación fenotípica 

entre poblaciones que se adaptan a distintos ambientes puede tener lugar a 

diferentes niveles. Las diferencias en plasticidad entre las líneas seleccionadas 
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ponían de manifiesto a su vez la existencia de variabilidad genética para la 

plasticidad de los caracteres en la población base (Via and Lande, 1985), de 

forma evidente al menos para el tiempo de desarrollo. 

Dado que la línea de alta densidad había reducido su tamaño corporal en 

su densidad de selección, podríamos quizá haber esperado que cuando se 

desarrollara a densidades más bajas diese lugar a un mayor número de 

descendientes de pequeño tamaño. Sin embargo, cuando esta línea se 

comparó con las otras dos, ocurrió justo al contrario: En densidades más bajas, 

la línea AD dedicaba los recursos adicionales a aumentar más (en términos 

relativos) el peso que la viabilidad. Esta situación no sólo ponía de manifiesto 

la escasa plasticidad para viabilidad de esta línea sino que, además, resultaba 

consistente con la idea de que la selección en alta densidad hubiese limitado 

en cierta manera la viabilidad inicial de los individuos como una “estrategia” 

eficaz para conseguir una respuesta positiva en la viabilidad final y la biomasa 

en esas condiciones. Es más, la tendencia de la línea AD a presentar una baja 

plasticidad en viabilidad sugería que la limitación en la viabilidad inicial 

habría sido hasta cierto punto independiente de la cantidad de alimento 

disponible. Esta tendencia sería consistente con que la limitación en la 

viabilidad inicial de esta línea hubiera estado marcada por la limitación de 

espacio en el tubo, tanto a través de una reducción en la viabilidad huevo-

larva (cuando se sembraban huevos) como de una reducción en la tolerancia a 

los productos de desecho, siempre y cuando este mecanismo hubiese actuado 

en una fase lo bastante temprana del desarrollo. 

El hecho de que la reducción en la plasticidad de los caracteres más 

relacionados con la fitness o el crecimiento resulte adaptativa o ventajosa en 

alta densidad no es sorprendente, ya que la estabilidad fenotípica podría estar 

favorecida en ambientes adversos (Dorn et al., 2000). Hairston et al. (2001), 

por ejemplo, estudiaron en una población de Daphnia galeata (un crustáceo 

de agua dulce) la variación en el crecimiento de los individuos en un ambiente 

en el que se había producido una reducción de los recursos durante el periodo 

de crecimiento (a la vez que había aumentando la concentración de un alga 

relativamente tóxica). Estos autores observaron que tras aproximadamente 15 
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años la población había evolucionado hacia una menor plasticidad fenotípica 

en su respuesta a las nuevas condiciones nutricionales, y explicaron este 

resultado señalando que, dado que en el nuevo ambiente la respuesta 

fenotípica de los individuos (su crecimiento) tendía a reducirse, la selección 

natural habría tendido a favorecer (asumiendo una correlación positiva entre 

crecimiento y fitness) a los genotipos que se viesen menos afectados por el 

efecto negativo del ambiente (es decir, a individuos más resistentes al efecto 

ambiental). Por tanto, la menor plasticidad fenotípica resultante habría sido 

una respuesta adaptativa en la población. 

Un tipo de situación similar podría haber ocurrido en cierta medida en 

nuestro trabajo para el tiempo de desarrollo a altas densidades. En estas 

condiciones, el tiempo de desarrollo aumenta como resultado de la 

competencia y la menor disponibilidad de alimento; sin embargo, la selección 

a alta densidad favorece a los genotipos con un menor tiempo de desarrollo. 

Como consecuencia, la selección tendería a favorecer inicialmente a aquellos 

genotipos que experimentasen un menor incremento en el tiempo de 

desarrollo a causa de la competencia, es decir, a los genotipos con menor 

plasticidad en este carácter. De esta manera, la selección a alta densidad 

tendería a reducir la plasticidad fenotípica de la población para el tiempo de 

desarrollo. Por su parte, la mayor plasticidad fenotípica en biomasa y 

viabilidad que tendía a mostrar la línea BD podría representar simplemente la 

“incapacidad” de los genotipos de esta línea para mantener el fenotipo 

favorecido por la selección en unas condiciones de intensa competencia y 

escaso alimento (Wolfe y Mazer, 2005). Como señalaron Lortie y Aarssen 

(1996), en un contexto ecológico, la plasticidad fenotípica de los caracteres 

más relacionados con la fitness sería posiblemente, más que el objeto de la 

selección, el producto resultante de la especialización a un ambiente concreto. 

En nuestro trabajo, en realidad, no hemos realizado ninguna selección directa 

sobre la plasticidad de los caracteres, por lo que las diferencias observadas en 

la plasticidad de las líneas constituyen respuestas correlacionadas a la 

selección sobre el valor de la biomasa en cada densidad. De hecho, es 

probable que la diferenciación entre líneas en la plasticidad de los caracteres 

no haya sido mayor de lo observado debido a la escasa significación de las 



DISCUSIÓN – Especialización de las líneas seleccionadas... 

101 

respuestas obtenidas en general y sobre todo a altas densidades. Los cambios 

en la plasticidad de una población como consecuencia de la selección 

fenotípica realizada en un único ambiente pueden esperarse en base a la 

denominada regla de Jinks y Connolly (1973), según la cual la selección en un 

ambiente que aproxime el valor de un carácter hacia el valor promedio de la 

población a través de ambientes conduciría a una menor plasticidad 

fenotípica, y al contrario, la selección que aleje el valor de un carácter de su 

valor promedio a través de ambientes incrementaría la plasticidad de la 

población. Tras la formalización y modificación de esta regla por parte de 

Falconer (1990), se predice que en general la especialización a un ambiente 

favorable puede tender a incrementar el nivel de plasticidad de una población 

en comparación con lo que lo haría la especialización a ambientes más 

desfavorables (Falconer, 1990; Gavrilets y Scheiner, 1993; Lortie y Aarssen, 

1996). Aunque existen excepciones, diversos trabajos realizados en diferentes 

organismos han ofrecido resultados total o parcialmente consistentes con esta 

predicción (por ejemplo, Scheiner y Lyman, 1991, o Valladares et al., 2000; 

revisión de experimentos de selección consistentes con dicha predicción en 

Scheiner, 2002), y éste parece ser el caso también de nuestro experimento, 

dada la mayor plasticidad fenotípica que tendía a mostrar para la mayoría de 

caracteres la línea BD, seleccionada en las condiciones más favorables. Esta 

consistencia entre nuestros resultados y lo que se predice generalmente para 

las respuestas correlacionadas en la plasticidad fenotípica se deberá en gran 

parte a que la varianza genética de los caracteres tendía a ser mayor en el 

ambiente más favorable, la baja densidad, así como a la ausencia de una 

correlación genética importante de signo negativo entre ésta y mayores 

densidades. No obstante, en función de los valores de covarianza y varianza 

genética en cada ambiente, y en función de la arquitectura genética 

subyacente a las correlaciones genéticas en un ambiente dado, los cambios en 

la plasticidad fenotípica pueden no suceder de manera predecible (Czesak et 

al., 2006). 
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4.4 - CAMBIOS EN LAS LÍNEAS SELECCIONADAS NO DEBIDOS A LA SELECCIÓN 

En nuestro trabajo, los individuos reproductores nunca experimentaron 

condiciones de competencia importante, y todos ellos fueron mantenidos 

siempre en las mismas condiciones independientemente de la línea a la que 

pertenecían. Esto aseguraba que cualquier diferencia fenotípica observada 

entre las líneas de selección no pudiese ser atribuida a los diferentes ambientes 

en los que los individuos se desarrollaban (aclimatación) o a los diferentes 

ambientes en los que las madres de los individuos evaluados vivían (efectos 

maternos) (Borash et al., 1998). Por la misma razón, nuestros resultados no 

pueden ser explicados por ningún efecto directo del estrés ambiental sobre las 

tasas de recombinación y mutación (Hoffmann y Parsons, 1991). Es también 

improbable que los resultados obtenidos se hayan debido a la exposición de 

los individuos reproductores en todas las líneas seleccionadas a un nuevo 

ambiente cuando éstos eran introducidos en sus tubos de mantenimiento; este 

problema a menudo complica la interpretación de los resultados de laboratorio 

(Service y Rose, 1985), pero esperamos que no haya sido importante en 

nuestro caso porque las condiciones de los tubos de mantenimiento usados en 

el experimento para los individuos reproductores y las condiciones de las 

botellas de cultivo de la población base eran similares: El medio de cultivo y la 

temperatura eran los mismos, y las densidades estaban reguladas por el 

comportamiento de puesta de huevos de las hembras en ambos ambientes. Si 

bien es cierto que las densidades en los tubos de mantenimiento pueden haber 

sido algo menores en promedio, dado que estos tubos se cambiaban con más 

frecuencia que las botellas de cultivo, es improbable que cualquier adaptación 

rápida a estos pequeños cambios haya tenido lugar, tanto porque la viabilidad 

larvaria era generalmente alta en los tubos de mantenimiento como porque la 

selección de los padres no dependía de su producción en estas condiciones. 

4.4.1. Consanguinidad y deriva genética 

Los datos de la tercera repetición del experimento factorial permitieron 

aplicar un análisis más detallado de los resultados. Sin embargo, es necesario 
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señalar que aún cuando nuestro diseño experimental controlaba los efectos 

sistemáticos de la depresión consanguínea mediante la comparación de las 

líneas seleccionadas y su control (manteniendo el mismo número de 

reproductores en ambos tipos de líneas), en el caso de los resultados de una 

única repetición (como es el caso del análisis de la tercera repetición en tres 

densidades) existe la posibilidad de que éstos puedan no ser representativos de 

la población entera debido a la deriva genética. No obstante, los resultados 

básicos en cuanto a la respuesta a la selección, adaptación diferencial y 

tradeoffs obtenidos tras la comparación de las líneas seleccionadas con su 

control, fueron siempre consistentes entre los análisis basados en las tres 

repeticiones con dos densidades (baja e intermedia) y los análisis basados en la 

tercera repetición con tres densidades. Además, y como se ha podido ver en la 

Figura 3.3, los resultados para la plasticidad fenotípica también fueron 

consistentes en general entre los diversos análisis, pues la línea de baja 

densidad tendía a presentar en todos los casos la plasticidad más alta para 

biomasa en las tres repeticiones, mientras que la línea de alta densidad tendía 

a presentar la más baja. Por consiguiente, los únicos resultados que deben ser 

observados con cierto cuidado, por no existir realmente repeticiones de ellos, 

son los obtenidos en relación a los tradeoffs estudiados mediante correlaciones 

dentro de línea, así como los correspondientes a las correlaciones entre 

plasticidades. 

4.5 - VARIABILIDAD GENÉTICA Y DENSIDAD: CONDICIONES EXTREMAS E INUSUALES 

Las diferencias ambientales originadas por el cambio en densidad 

presentaron un notable efecto sobre la varianza genética y la respuesta a la 

selección de cada uno de los caracteres medidos en la población base: Los 

cuatro caracteres mostraron su mayor heredabilidad y varianza genética a baja 

densidad, es decir, en las condiciones donde el alimento era abundante y no 

limitaba ni el crecimiento ni la supervivencia de los individuos. Desde esta 

perspectiva, nuestros resultados sugieren que la varianza genética aditiva 

tendía a ser mayor cuando las condiciones del entorno eran favorables, y de 

manera consistente con algunos trabajos realizados anteriormente en diferentes 

organismos que han mostrado una tendencia similar en condiciones óptimas, 
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como por ejemplo los de Wade (1990) en el escarabajo Tribolium castaneum, 

Kasule (1991) en la chinche del algodón Dysdercus fasciatus, Sultan y Bazzaz 

(1993) y Bennington y McGraw (1996) en las plantas anuales Poligonum 

persicaria e Impatiens pallida respectivamente, o Larsson et al. (1997) en la 

gaviota Larus canus entre otros. 

Como comentábamos al inicio de esta Discusión, el tipo de carácter 

elegido como objeto de la selección podría haber influido en la tendencia 

observada en los resultados. De hecho, a pesar de la amplia heterogeneidad 

que existe entre los resultados de distintos experimentos en cuanto al efecto de 

las condiciones ambientales sobre los parámetros genéticos de una población, 

en nuestro trabajo, la dirección de los cambios que la heredabilidad 

experimentaba con la densidad tendió a ser similar para los diferentes 

caracteres medidos, posiblemente por tratarse de caracteres muy dependientes 

unos de otros (el carácter seleccionado, la biomasa, era función de la 

viabilidad y el peso de pupa) y caracteres todos muy relacionados con la tasa 

de crecimiento. Precisamente, la relación de nuestros caracteres con el 

crecimiento de los individuos puede ayudar a explicar al menos en parte el 

descenso en heredabilidad y varianza genética que encontramos en los dos 

ambientes menos favorables. En concreto, cuando las condiciones de 

crecimiento son restrictivas, como ocurre a altas densidades de población, la 

varianza aditiva puede reducirse porque la baja disponibilidad de recursos 

llega a limitar el potencial genético que los individuos podrían alcanzar 

(Gebhardth-Henrich y van Noordwijk, 1991), reduciéndose la expresión 

fenotípica de los “mejores” genotipos. De igual manera, la mayor varianza 

genética que parecía existir en nuestra baja densidad podría deberse a genes 

que no tenían efecto cuando el crecimiento era escaso (Hoffmann y Merilä, 

1999). Este tipo de situación se ha utilizado en algunas ocasiones para explicar 

las menores heredabilidades obtenidas con frecuencia en pájaros en ambientes 

pobres para caracteres relacionados con el tamaño (Larsson, 1993; aunque ver 

Merilä y Fry, 1998), y ha sido sugerida asimismo en algunos trabajos 

realizados con poblaciones naturales de plantas (Bennington y McGraw, 1996; 

Conner et al., 2003). Por otra parte, aunque existen evidencias obtenidas a 

partir de experimentos de acumulación de mutaciones que sugieren que un 
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ambiente desfavorable tendería a magnificar el efecto de mutaciones deletéreas 

(referencias en Elena y deVisser, 2003; aunque ver por ejemplo a Baer et al., 

2006), existe también alguna evidencia de lo contrario, como es el trabajo de 

Kishony y Leibler (2003) en Escherichia coli midiendo tasas de crecimiento. 

Estos autores compararon la tasa de crecimiento relativa de cepas mutantes 

con la cepa ancestral común en varios ambientes desfavorables y encontraron 

que los efectos de las mutaciones deletéreas en la tasa de crecimiento relativa 

podían a veces reducirse en las condiciones desfavorables, por lo que 

señalaron que ésta sería una situación consistente con el argumento de que el 

potencial genético para caracteres de crecimiento podría no alcanzarse en 

ambientes pobres en recursos. Es más, cierta generalidad en la observación de 

que la expresión de la variación aditiva es menor en ambientes desfavorables 

habría tomado fuerza recientemente, al menos en caracteres morfométricos, 

tras el meta-análisis de estudios en animales realizado por Charmantier y 

Garant (2005), en el que no fueron incluidos trabajos realizados en 

poblaciones domésticas o de laboratorio. Los resultados de este meta-análisis 

mostraron que, si bien era frecuente no llegar a detectar una dependencia 

significativa del ambiente en las estimas de la heredabilidad, cuando esta 

dependencia sí se detectaba, la heredabilidad aumentaba bajo condiciones 

favorables. Esta tendencia en la heredabilidad permanecía significativa si se 

consideraban únicamente caracteres morfométricos (caracteres donde se 

observaba también que las estimas de varianza aditiva tendían a aumentar), 

aunque dejaba de ser significativa si se consideraban sólo caracteres 

directamente relacionados con la eficacia biológica o fisiológicos, en los 

cuales el efecto del ambiente sobre la heredabilidad resultaba ser mucho 

menor. 

No obstante, en nuestro trabajo, la capacidad de respuesta a la selección o 

evolvability de la población, medida como el coeficiente de variación genética 

aditiva, parecía ser considerable para la biomasa, la viabilidad y el peso 

promedio en las condiciones de máxima densidad, es decir, en el ambiente 

más desfavorable y pobre de los tres utilizados. Una situación similar fue 

observada también en D. melanogaster por ejemplo por Karan et al. (1999b), 

cuando estudiaron una población natural de este organismo a diferentes 
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temperaturas y encontraron, simultáneamente, un alto coeficiente de variación 

genética y una baja heredabilidad para caracteres relacionados con el tamaño 

corporal precisamente a las temperaturas más extremas utilizadas. De acuerdo 

con esta situación, bajas heredabilidades y elevadas evolvabilities podrían ser 

frecuentes en condiciones ambientales extremas, como de hecho lo es nuestra 

densidad más elevada; esta correlación negativa podría obtenerse si ambientes 

extremos condujesen de forma general a un incremento de la varianza 

ambiental sin un cambio proporcional en la varianza genética (Imasheva y 

Bubliy, 2003). De ser así, podría decirse que este tipo de condiciones 

ambientales servirían para mantener variación genética en la naturaleza, al 

“ocultar” o dificultar el acceso de la selección natural a las diferencias 

genéticas existentes en la población (Merilä, 1997). En general, nuestros 

resultados fueron consistentes con anteriores trabajos en los que se ha visto 

que los cambios que se producen en la evolvability al variar el ambiente no se 

corresponden necesariamente con los cambios en la heredabilidad (Houle, 

1992; Messina, 1993; Grill et al., 1997; Imasheva et al., 2000). 

El componente ambiental de la heredabilidad podría aumentar de manera 

importante en condiciones extremas debido al elevado grado de estrés al que 

están sometidos los individuos (Blum, 1988). No sería sorprendente que en 

condiciones estresantes los individuos fuesen más sensibles a pequeñas 

diferencias microambientales o locales, y que cualquier pequeña diferencia 

aleatoria entre familias pudiera tener un mayor efecto en el valor final de los 

caracteres en condiciones pobres de crecimiento. Evidencias concretas de un 

incremento en la varianza ambiental en condiciones de pobre nutrición o de 

alta densidad en D. melanogaster se han obtenido previamente para algunos 

caracteres (Imasheva et al., 1999; Imasheva y Bubliy, 2003), así como también, 

en diversas ocasiones, en condiciones estresantes originadas por factores 

ambientales diferentes. Por ejemplo, Hoffmann y Schiffer (1998) encontraron 

una reducción de la heredabilidad de la longitud y anchura del ala debido 

únicamente a una mayor varianza ambiental en ambientes resultantes de una 

combinación de choques reiterados de bajas temperaturas, bajo nivel 

nutricional y presencia importante de etanol en el medio. Bubliy y Loeschcke 

(2002) mostraron que una baja temperatura estresante provocaba 
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consistentemente un aumento de la varianza ambiental en todos los caracteres 

que estudiaron (tres caracteres morfológicos y dos caracteres de LH, que 

fueron la viabilidad y el tiempo de desarrollo). En general, los cambios en el 

componente ambiental de la varianza han sido frecuentes en Drosophila, y por 

esta razón se han utilizado a menudo para explicar las diferencias que se han 

encontrado entre la heredabilidad estimada en la naturaleza y la estimada en el 

laboratorio (Prout y Barker, 1989). 

Algunos autores han sugerido que el estrés podría incrementar a su vez la 

varianza genética (Waddington, 1961; Parsons, 1987; Hoffmann y Parsons, 

1991), provocando que la tasa de evolución y la capacidad de una población 

para adaptarse a nuevos ambientes sea mayor en condiciones estresantes. El 

incremento de la varianza genética en ambientes estresantes se ha observado 

de hecho en diversos trabajos realizados en el laboratorio en Drosophila, sobre 

todo en caracteres relacionados con la LH (Luckinbill y Clare, 1985; Neyfakh y 

Hartl, 1993; Sgrò y Hoffmann, 1998b; Leips y Mackay, 2000), pero también en 

algunas ocasiones, con frecuencia no de forma significativa, en caracteres 

morfológicos (por ejemplo, de Moed et al., 1997; Imasheva et al., 1998; 

Loeschcke et al., 1999; Swindell y Bouzat, 2006). Nuestros resultados, sin 

embargo, y de manera consistente con los trabajos de Hoffmann y Schiffer 

(1998), Bosenko e Imasheva (1998), Woods et al. (1999), Bubliy et al. (2000a, 

b) y Fowler y Whitlock (2002) realizados también en Drosophila en caracteres 

morfológicos, o con los trabajos de Murphy et al. (1983) y Bubliy et al. (1998) 

en caracteres relacionados con la eficacia biológica o fisiológicos, no parecen 

apoyar esta hipótesis de manera clara, al haber sido en el ambiente menos 

estresante de los tres utilizados (nuestra baja densidad) donde obtuvimos 

heredabilidades más altas y coeficientes de variación aditiva relativamente 

intermedios. Si bien es cierto que la línea AD era la que tendía a presentar los 

mayores coeficientes de variación aditiva, la línea MD, donde también 

esperamos cierto grado de estrés, presentaba los valores más bajos de 

heredabilidad y, especialmente, de coeficiente de variación aditiva para la 

mayoría de los caracteres. Como señalaron Bubliy et al. (2000b), las 

discrepancias entre sus resultados y los de algunos experimentos que han 

mostrado un aumento de la varianza genética en situaciones estresantes 
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podrían deberse en parte a que estos experimentos han utilizado en muchas 

ocasiones análisis con líneas descendientes de una misma hembra (líneas 

isofemale), análisis en los que la estima de la varianza genética puede incluir 

varianza debida a efectos dominantes y epistáticos. Por ello, si el estrés 

aumentase la varianza dominante o la varianza de epistasia, sería posible 

obtener una mayor varianza genética en condiciones estresantes sin que la 

varianza aditiva hubiese aumentado realmente; esta confusión entre efectos 

genéticos aditivos y no aditivos no ocurre cuando las estimas se basan en 

experimentos de selección, como es en el caso de los trabajos de Bubliy et al. 

(1998; 2000b) o en el nuestro. Si bien los indicios de que el estrés pueda 

aumentar la varianza genética no aditiva son escasos en caracteres 

morfológicos, se ha especulado que esto podría ocurrir en el tamaño corporal 

(Bubliy et al., 2001), y existe alguna evidencia de ello en caracteres de LH 

como el tiempo de desarrollo (Blows y Sokolowski, 1995; Bubliy y Loeschcke, 

2002), siendo precisamente, en este tipo de caracteres, donde la contribución 

de la varianza dominante y de epistasia a la varianza fenotípica podría ser 

relativamente importante (Merilä y Sheldon, 1999). 

En nuestro experimento tanto la densidad alta como la densidad intermedia 

se han considerado ambientes estresantes debido a la competencia por los 

recursos y a la alteración química del medio causada fundamentalmente por el 

metabolismo larvario. No obstante, como hemos visto, la dirección de los 

cambios que experimentaba la evolvability de la población respecto a la 

heredabilidad no era la misma para ambas densidades. Se ha sugerido 

previamente que tendencias no lineales en la expresión de la varianza genética 

a lo largo de un gradiente ambiental podrían encontrarse al menos en algunos 

caracteres (Stearns et al., 1991), y que ello ofrece una potencial explicación 

para la inconsistencia observada entre los estudios que examinan la relación 

entre el nivel de estrés ambiental y la cantidad de varianza genética expresada 

dentro de ambiente (Kause y Morin, 2001). Por otro lado, las diferencias en 

evolvability entre nuestra alta densidad y la densidad intermedia podrían 

también explicarse si sólo las condiciones de alta densidad hubieran llegado a 

generar cierto grado de estrés, consistentemente con lo propuesto previamente 

por Imasheva y Bubliy (2003). Estos autores compararon también en D. 
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melanogaster estimas de variabilidad genética para cuatro caracteres 

morfológicos en tres densidades larvarias distintas (resultantes en su caso de 

una cantidad constante de medio de cultivo y un número de individuos por 

tubo variable), encontrando cierto aumento con la densidad, aunque no de 

manera significativa, en la evolvability y varianza entre líneas isofemale en tres 

de los cuatro caracteres (longitud de tórax y de ala y número de quetas 

esternopleurales), a la vez que cierta tendencia a disminuir en el cuarto 

carácter (número de quetas abdominales). Dado que el componente de 

varianza ambiental tendía a ser significativamente mayor generalmente sólo en 

alta densidad, estos autores sugirieron que niveles intermedios podrían no 

afectar sustancialmente a la homeostasis de desarrollo y podrían no llegar a 

tener un efecto significativo sobre los componentes de variación. De esta 

manera, densidades extremadamente altas podrían ser necesarias para llegar a 

observar un cambio importante en el componente de varianza genética, 

densidades lo suficientemente altas, por ejemplo, como para llegar a 

“despertar” una respuesta general al estrés en los individuos, provocando la 

expresión de diferencias genéticas que se “añadirían” a la varianza genética ya 

expresada en condiciones menos estresantes. Una explicación similar dieron 

Leips y Mackay (2000) al estudiar en este mismo organismo los efectos de la 

densidad larvaria sobre QTL implicados en la longevidad, al observar que 

varios de los QTL no tenían efecto en el carácter a la menor densidad con la 

que trabajaron pero sí a alta densidad. Diferencias en el nivel de estrés podrán 

contribuir por tanto a las diferencias entre resultados obtenidas en distintos 

trabajos que han utilizado la densidad de población o una baja disponibilidad 

de recursos como causa del estrés en un mismo organismo y un mismo 

carácter. Factores ambientales diferentes podrán provocar asimismo un grado 

de estrés más o menos severo e inducir cambios más o menos drásticos en la 

varianza genética (Imasheva et al., 1998; Charmantier y Garant, 2005); 

diferentes factores estresantes pueden implicar de hecho la expresión de 

diferentes genes (Dahlgaard y Hoffmann, 2000). Por ejemplo, de acuerdo con 

nuestros resultados, algunos autores han señalado que el estrés nutricional 

podría ser inusual en su efecto sobre la heredabilidad y varianza genética con 

respecto a otros factores estresantes, como la temperatura o el grado de 

desecación, ya que, al contrario que éstos, podría no aumentar la varianza 
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genética de algunos caracteres (Hoffmann y Parsons, 1997; Bubliy y Loeschke, 

2002). En definitiva, el nivel de estrés y el factor ambiental estresante, junto 

con el efecto específico del organismo utilizado (Imasheva et al., 2000) y el 

carácter medido (Sgrò y Hoffmann, 1998a, b; Blanckenhorn y Heyland, 2004; 

Talloen et al., 2008), o incluso diferencias ambientales aparentemente 

insustanciales como puede haber sido en nuestro trabajo el uso de levadura no 

viva en el medio de cultivo, habrán contribuido a la heterogeneidad de 

resultados obtenidos en la literatura y dificultarán la generalización de 

cualquier efecto que la calidad ambiental pueda tener sobre los parámetros 

genéticos de una población. 

Por otra parte, en nuestro trabajo, sería posible que la historia de selección 

previa al inicio del experimento hubiese afectado también a las diferentes 

estimas obtenidas entre densidades, de manera que el descenso relativo en 

variabilidad que observamos en la densidad intermedia en los cuatro 

caracteres podría explicarse, más que por un efecto del estrés, por la acción de 

la selección natural en el laboratorio tras la captura de la población base. Esto 

sería probable que hubiese ocurrido en nuestra población si tenemos en 

cuenta la importante relación de los caracteres medidos con la eficacia 

biológica. Desde un punto de vista biológico, de las tres densidades de 

población usadas en los experimentos, la densidad intermedia era la más 

próxima a aquella que existía en las botellas de cultivo estándar de la 

población inicial en el laboratorio. Esta similitud no era total, ya que, como 

explicamos en Material y Métodos, además del mayor espacio disponible por 

los individuos en las botellas, había diferencias en la composición del medio 

de cultivo utilizado en la competencia y el utilizado en el mantenimiento, 

diferencias que se ponían de manifiesto en el mayor tiempo de desarrollo que 

mostraban los individuos en los tubos de competencia a la densidad 

intermedia frente al que encontrábamos en las botellas de la población. No 

obstante, la viabilidad promedio en estas botellas estaba claramente por 

encima del 10% que podíamos encontrar en nuestra alta densidad, pero 

todavía limitada por la disponibilidad de alimento y, por consiguiente, por 

debajo de la de las líneas de baja densidad. Sería posible esperar entonces que 

la selección natural hubiese actuado, al menos desde la llegada de la 
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población al laboratorio, fijando preferentemente aquellos genes que 

aumentasen la eficacia biológica (producción de progenie-biomasa) a las 

densidades intermedias más usuales, y como resultado, erosionando la 

variabilidad genética en estas condiciones. Desde esta perspectiva, los 

resultados de nuestro experimento indicarían que la cantidad de varianza 

genética, bien con respecto a la varianza fenotípica, bien con respecto a la 

media del carácter, puede ser mayor en subpoblaciones que han sido 

introducidas recientemente en ambientes inusuales, tal como lo eran aquí las 

dos densidades más extremas utilizadas en la selección. 

La correlación más negativa que observamos en la población base entre los 

dos componentes de la biomasa, viabilidad y peso medio de pupa, en la 

densidad intermedia podría interpretarse de hecho como una evidencia de la 

acción de la selección natural anterior al inicio del experimento. Esto es así 

porque podemos esperar que las correlaciones genéticas entre dos caracteres 

seleccionados simultáneamente en la misma dirección lleguen a ser negativas 

con las generaciones (Price y Schluter, 1991; Matos et al., 2000); en nuestro 

caso, la selección, actuando a las densidades intermedias más usuales, habría 

tendido a fijar genes que aumentasen simultáneamente los valores de los 

diferentes componentes de fitness a esa densidad, pero no aquellos que 

ejerciesen pleiotropía antagónica entre los distintos componentes (Via y Lande, 

1987). La generación de correlaciones negativas a través de este mecanismo 

habrá sido menos importante entonces a alta y baja densidad, asumiendo que 

éstas representan nuevos ambientes (es decir, que la población apenas habrá 

experimentado estas condiciones ambientales en el pasado). Tal y como 

sugerían nuestros resultados, los conjuntos de efectos génicos no eran 

exactamente los mismos en las diferentes densidades, y la “nueva” expresión 

génica en las dos densidades inusuales podría haber inducido entonces 

correlaciones de signo positivo entre los caracteres, reduciendo las 

correlaciones negativas expresadas en la densidad intermedia (Service y Rose, 

1985; Holloway et al., 1990; Guntrip et al., 1997; Matos et al., 2000). 

En definitiva, parece probable que la “novedad” del ambiente per se en 

nuestra población pueda haber tenido un efecto sobre las estimas de los 
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parámetros genéticos obtenidas entre densidades, y en concreto, sobre la 

varianza genética estimada en cada densidad, independiente de la calidad 

ambiental o el estrés, consistentemente con la idea planteada por Holloway et 

al. (1990) de que la novedad ambiental aumentaría la cantidad de variación 

aditiva expresada por una población. Diversos trabajos han mostrado también 

resultados congruentes con esta idea (referencias en Charmantier y Garant, 

2005). Incluso, Charmantier y Garant (2005) han utilizado la hipótesis de 

Holloway para ayudar a explicar las diferencias encontradas entre los 

resultados de algunos de los estudios de Drosophila en el laboratorio y los 

resultados de diversos estudios realizados en poblaciones naturales, de forma 

que, de acuerdo con estos autores, en los estudios de laboratorio, donde a 

menudo se ha visto una mayor expresión de la varianza aditiva en ambientes 

estresantes, el ambiente estresante suele corresponder con el nuevo ambiente; 

en cambio, en los estudios de poblaciones naturales, será el ambiente 

favorable, que con frecuencia muestra una mayor varianza aditiva, el que 

generalmente correspondería con el nuevo ambiente para la población. No 

obstante, existen también algunos estudios que han mostrado resultados total o 

parcialmente inconsistentes con lo esperado bajo la hipótesis de Holloway, 

sugiriendo una influencia decisiva de la calidad ambiental o el estrés sobre los 

niveles de variación (por ejemplo, Kawecki, 1995; Bennington y McGraw, 

1996; Joshi y Thompson, 1997; Swindell y Bouzat, 2006). Esto hace necesario 

considerar el efecto de la novedad ambiental aumentando la varianza genética 

como una tendencia más que una predicción, dependiendo probablemente de 

la población y caracteres concretos estudiados. 

4.6 - IMPLICACIONES PARA LA RESPUESTA EVOLUTIVA DE LAS POBLACIONES 

Los resultados obtenidos enfatizan que las diferencias en densidad y 

disponibilidad de recursos influirán en gran medida en la expresión de las 

diferencias genéticas entre individuos, pudiendo alterar la variación genética 

en la población. Las diferencias en densidad podrán influir por tanto en la tasa 

de respuesta a la selección natural y artificial de una población, e influir en la 

probabilidad de adaptación exitosa a un nuevo ambiente, pudiendo afectar 

como consecuencia a la capacidad de la población para evitar la extinción 
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(Franklin y Frankham, 1998). En definitiva, la respuesta a la selección para gran 

parte de los caracteres relacionados con el crecimiento y el desarrollo de un 

individuo, y por consiguiente, con su eficacia biológica, podría tender a ser 

mayor en condiciones de baja densidad y, en general, en ambientes óptimos o 

favorables. Por el contrario, en aquellas situaciones, frecuentes en la 

naturaleza, en las que la disponibilidad de alimento se reduce, la 

heredabilidad de este tipo de caracteres tenderá posiblemente a disminuir, 

induciendo así, en la medida en que esta tendencia se observe en poblaciones 

naturales, a una adaptación más lenta de la población a las condiciones 

ambientales y, como resultado, a una menor tasa evolutiva. No obstante, en 

unas condiciones desfavorables extremas, la escasa heredabilidad de los 

caracteres podría tender a ir asociada simultáneamente con una alta 

evolvability, tal y como observamos en nuestra densidad más alta. En estas 

condiciones podría mantenerse temporalmente entonces variabilidad genética 

en la población (Merilä, 1997), por lo que su capacidad para adaptarse a 

futuros cambios ambientales podría permanecer elevada. Cuando el ambiente 

mejore, las diferencias genéticas antes “ocultas” a la selección fenotípica 

podrían llegar a manifestarse, pudiendo dar lugar entonces a una rápida 

adaptación de la población al nuevo ambiente. 

Nuestros resultados han mostrado en concreto cómo cambios en la 

densidad de una población pueden determinar cambios en la matriz de 

varianzas y covarianzas de caracteres relacionados con la productividad y, en 

gran medida, con la eficacia biológica, provocando así las correspondientes 

diferencias en respuestas correlacionadas y conjuntos fenotípicos resultantes y 

favoreciendo diferentes estrategias en la distribución de los recursos. Todo esto 

podrá provocar situaciones de selección disruptiva, en las que diferentes 

genotipos se podrían ver favorecidos al cambiar la densidad o la disponibilidad 

de alimento. Esta situación podría mantener variación génetica en la naturaleza 

(Gebhardt y Stearns, 1992; Borash et al., 1998; Reznick et al., 2000) si la 

densidad de la población varía con frecuencia y, en general, cuando la 

heterogeneidad ambiental sea importante. Incluso podría conducir a un 

aislamiento reproductivo entre subpoblaciones que viven en ambientes 

diversos (Fry et al., 1996) y a la restricción del flujo génico entre especies 
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incipientes (Johnson y Wade, 1996). Una vez que poblaciones periféricas, 

desarrollándose en ambientes inusuales y sujetas a diferentes presiones de 

selección, llegasen a estar genéticamente aisladas de la población principal, 

podrían evolucionar rápidamente para adaptarse a las nuevas condiciones 

(García-Ramos y Kirkpatrick, 1997). La diferenciación fenotípica entre 

poblaciones que se adaptan a distintos ambientes puede tener lugar a muchos 

niveles, y el proceso podría acelerarse si la heredabilidad y el coeficiente de 

variación aditiva para algunos de los componentes de fitness tienden a ser 

mayores en ambientes inusuales, como ha sido en el caso de nuestro 

experimento. 

Si, por el contrario, diferentes subpoblaciones que se desarrollan en 

ambientes diversos no están totalmente aisladas, sino que existe flujo génico 

entre ellas, el resultado de la selección natural a largo plazo puede depender 

en gran medida de la cantidad de varianza genética en plasticidad fenotípica. 

Nuestros resultados indicaban que en la población inicial parecía existir 

varianza genética para la plasticidad de los caracteres en respuesta a la 

variación a la densidad o disponibilidad de alimento, y de acuerdo con 

diversas evidencias de su existencia obtenidas para algunos caracteres en 

diversos organismos (por ejemplo, Hillesheim y Stearns, 1991; Blanckenhorn, 

1998; Merilä y Fry, 1998; Messina y Fry, 2003; Wolfe y Mazer, 2005; 

Danielson-François et al., 2006). Si la cantidad de varianza genética en la 

plasticidad fenotípica de caracteres relacionados con el crecimiento y la fitness 

en respuesta a la densidad es suficientemente grande en una población, y los 

costes de esta plasticidad no demasiado elevados (deWitt et al., 1998), la 

selección podrá debilitar los tradeoffs que, como sugieren nuestros resultados, 

pueden existir entre densidades particulares, y favorecer entonces, a pesar de 

todo, la evolución de genotipos generalistas (Van Tienderen, 1991), en este 

caso, genotipos bien adaptados a diferentes densidades o ambientes más o 

menos ricos en recursos. 
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5 CONCLUSIONES 

 

� Las diferencias en densidad de población y disponibilidad de 

alimento han provocado diferencias en las varianzas y correlaciones entre 

caracteres relacionados con el crecimiento y la eficacia biológica en una 

población de Drosophila melanogaster, condicionando su posterior respuesta 

a la selección y adaptación a un nuevo ambiente. En base a los resultados, una 

densidad baja de población podría favorecer el proceso de selección en 

caracteres productivos. 

� Encontramos evidencias de interacción genotipo-ambiente en la 

población inicial. Estas interacciones han provocado que la mayor respuesta a 

la selección conseguida en baja densidad de población no se haya mantenido 

al cambiar la densidad y reflejan un considerable potencial de adaptación 

diferencial a condiciones ambientales particulares. 

� Las evidencias de tradeoffs entre densidades fueron débiles y, en 

general, la correlación entre la expresión de los caracteres a diferentes 

densidades tendió a ser escasa o intermedia. Esta situación sugiere que las 

correlaciones genéticas entre caracteres expresados a distintas densidades no 

constituirían un obstáculo importante para la especialización local de 

subpoblaciones que se desarrollan a diferentes densidades y que la adaptación 

a un ambiente o densidad concreta no se conseguirá necesariamente a costa 

de reducir la correspondiente adaptación a ambientes alternativos. 

� La adaptación a nuevas densidades de población ha implicado 

cambios no sólo en el valor promedio de caracteres relacionados con el 

crecimiento y el desarrollo sino también en su plasticidad fenotípica. La 

selección en un ambiente favorable parece tender a aumentar la plasticidad de 

5 
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este tipo de caracteres con respecto a ambientes más desfavorables donde la 

disponibilidad de recursos es escasa. 

� Dado que la variación genética aditiva y la heredabilidad 

tendieron a ser mayores cuando las condiciones del entorno eran favorables, 

los resultados no indican que la capacidad de adaptación de una población 

sea mayor en ambientes estresantes, y sugieren que el estrés no contribuye 

necesariamente a incrementar la tasa de evolución. 

� La menor heredabilidad y evolvability observada en la densidad 

intermedia para todos los caracteres sugiere que la cantidad de varianza 

genética aditiva, bien con respecto a la varianza fenotípica, bien con respecto 

a la media del carácter, puede ser mayor en subpoblaciones que viven fuera 

del rango habitual de condiciones ambientales, como lo eran en nuestro 

experimento las dos densidades más extremas utilizadas. 
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