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High levels of /3-ecdysterone (more than 1 /xg/ml) have been shown to decrease larva-adult
viability and to speed up developmental times when supplied to the media in crowding cultures.
The highest doses (100 /xg/ml) of ecdysterone suppresses almost completely the phenomenon of
larval stop in the third instar of development, first reported by our laboratory in overcrowded
situations. Thus, one may deduce that stopped larvae could have low levels of ecdysone, and
perhaps these are the ultimate physiological cause of their arrested development before the
critical larva-pupa molt.
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Entre las respuestas comunmente acep-
tadas como consecuencia de la competen­
cia por el alimento en cultivos de Droso­
phila melanogaster se encuentra la dismi-
nucion de la viabilidad y el aumento en el
tiempo medio de desarrollo (1, 11). Ade-
mas de estas dos caracteristicas, tambien
se ha descrito una detencion en el desa­
rrollo larvario en tercer estadio (10). La
acumulacion de productos de excrecion
procedentes de las larvas en condiciones
de competencia por el espacio y alimento
(entre estos productos merece destacarse
el efecto del acido urico) parece ser, al
menos en parte, responsable de las tres
respuestas anteriormente mencionadas

* Correspondencia y direccion actual: Gcne-
tiska Institutionen, Solvcgatan 29, S-22 362 Lund
(Suecia).

(5). Sin embargo, la causa ultima de estas
alteraciones en el desarrollo larvario de-
beria atribuirse a cambios en los niveles
hormonales que controlan el desarrollo
en insectos.

El control de la metamorfosis y la dife-
renciacion en los insectos depende de los
niveles hormonales de ecdisona y hor-
mona juvenil. BECKER (3) demostro la
relacion existente entre el patron de
« puffs*  en los cromosonas gigantes de las
glandulas salivales de Drosophila y los
fenomenos de metamorfosis, y CLEVER
(7) altero en Chironomus el mencionado
matron «puffs» administrando ecdisona,
lormona necesaria para la induccion de
os procesos de muda (2, 15). Una defi-

ciencia en el nivel de esta hormona en
larvas que crecen en situaciones de com­
petencia por el alimento podria explicar 
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su retraso en el desarrollo. Por eso, nues-
tro principal objetivo ha sido el estu­
dio de los efectos producidos por la j3-
ecdisterona sobre la supervivencia y el
tiempo de desarrollo tanto en situaciones
normales como de competencia por el
alimento.

Material y Metodos

Larvas sincronizadas y recien eclosio-
nadas (2 ± 2 h de edad) de la cepa isoge-
nica Oregon-R de Drosophila melanogas-
ter (tipo salvaje) se sembraron tanto en
conaiciones de competencia por el ali­
mento como en conaiciones alimentarias
dptimas. Los cultivos en competencia
consistian en 70 larvas en viales de 5 x
2,5 cm con 5 ml del mismo medio de
Lewis.

Efecto de la fi-ecdisterona. — Se anadio
al medio de cultivo j3-ecdisterona diluida
en la solucion de Beadle-Ephrussi a las
siguientes concentraciones: 0 (bianco),
0,1, 1, 10 y 100 /zg/ml. Se contabilizaron
diariamente todos los adultos que emer-
gian de cada vial basta el agotamiento de
os cultivos. Cada concentracion se rea-
izo por quintuplicado. Los cultivos se

incubaron a 25°C ± 1°C, con una hume-
dad relativa del 70% e iluminacion con-
tinua.

Interr up cion de la situation de compe­
tencia: experiencias de sobreadicidn. —
Los cultivos de competencia se interrum-
pieron en diferentes series al dfa decimo
de cultivo desde el momento de la siem-
bra. Se cultivaron un total de 5 series,
cada una de ellas corrcspondiente a una
de las concentraciones de ecdisterona
mencionadas. Cada serie constaba de 5
viales de cultivo que se tomaron como
replicas. La interrupcion de, la situacion
de competencia se hizo mediante la in-
troduccion de los pequcnos viales dentro
de tubos de 10 X 2,5 cm que conteruan _
10 ml de medio en disposicion inclina- 

da, procedimiento descrito previamente
como «tecnica de sobreadicidn» (12). Las
larvas migran espontaneamente desde el
vial de competencia al de sobreadicidn.
De esta manera, la poblacion larvaria ini-
cialmente en competencia queda dividida
en dos subpoblaciones: una poblacion in­
terior (en los pequenos viales) formada
por las pupas y las larvas a punto de
pupar que no han migrado, y una pobla­
cion exterior (en los viales de sobreadi­
cidn), constituida por las larvas recogidas
en los viales de sobreadicidn. Los adultos
que emergian en ambas poblaciones se
contaron diariamente hasta el agota­
miento de los cultivos.

Resultados
Efecto de la ^-ecdisterona. — La tabla I

muestra el efecto que las diferentes con­
centraciones de ecdisterona tienen sobre
la viabilidad desde larva hasta adulto, so­
bre la mortalidad pupal y sobre el tiempo
medio de desarrollo, tanto en cultivos en
competencia por el alimento como en
condiciones dptimas. Cuando los resulta­
dos obtenidos fueron significativos, se
presenta tambien el test F correspon-
diente al ANOVA. En condiciones dpti­
mas, la viabilidad larva-adulto no es sig-
nificativamente afectada por un aumento
en la concentracion de ecdisona desde 0 a
100 /z,g/ml. Por el contrario, el tiempo
medio de desarrollo disminuye, especial-
mente en las dos concentraciones de ecdi­
sona mas altas (10 y 100 ^tg/ml). En culti­
vos donde existe competencia por el ali­
mento, la viabilidad tiende a cfisminuir a
medida que la concentracion de ecdiste­
rona aumenta, incluso con la dosis mas
baja (0,1 /x,g/ml), dosis suficientemente
alta como para inducir la evaginacion de
los discos imaginales de Drosophila en
cultivos in vitro (15). La heterogen eidad
en la viabilidad que se observa entre las
replicas hace que el ANOVA no sea sig­
nificative, incluso cuando una disminu-
cion en viabilidad es aparente. Sin em­
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bargo, los datos concernientes a la morta-
lidad pupal en estos cultivos pueden pro-
jorcionar otra via de estimar el efecto de
a ecdisterona sobre la viabilidad desde
arva hasta adulto, a medida que el nivel

de ecdisterona aumenta desde 0 a 100
jicg/ml se observa una disminucion progre-
siva en la mortalidad pupal. En este caso,
el efecto es altamente significativo (tabla
I, F). El tiempo medio de desarrollo sigue
el mismo patron previamente descrito en
condiciones optimas, es decir, disminuye
con el aumento en la concentracion de
ecdisona.

Los resultados demuestran que el
efecto de la ecdisterona en cultivos tanto
con, como sin competencia, radica funda-
mentalmente en un aumento de la tasa de
desarrollo. En competencia este efecto se
acompana por una mortalidad pupal cre-
ciente con la dosis de ecdisterona y por lo
tanto por una disminucion de la viabili­
dad larva-adulto. Estos resultados con-
trastan con los obtenidos por SANG (14)
y otros autores, que no encuentran nin-
gun efecto sobre la viabilidad y el tiempo
de desarrollo, ni con la a- ni con la
/3-ecdisterona adicionadas al medio de
cultivo.

Interruption de la competencia: expe-
rientia de sobreadicion (tabla II). — El
numero de adultos emergidos en las po-
blaciones del interior de los viales de
competencia aumenta con la concentra­
cion de ecdisterona. Este aumento esta
correlacionado con una caida en el nu­
mero de adultos emergidos en las pobla-
ciones de fuera. Esta disminucion es mu-
cho mas espectacular cuando la concen­
tracion de ecdisterona aumenta de 1 a 10
/z,g/ml. A la concentracion de 100 /zg/ml la
ausencia de adultos en los viales de so­
breadicion es casi completa. Sin embargo,
la disminucion en estos viales no se ve
completamente compensada por el au­
mento concomitante en el numero de
adultos recuperados en el interior de los
viales de competencia. Por tanto, se debe 

Discusion

concluir que a medida que el nivel de
ecdisterona aumenta en los cultivos hay
tambien un aumento paralelo en la tasa de
mortalidad larva-adulto. Este ultimo
efecto se debe en gran parte a la mortali­
dad en el estado pupal. Ademas, cuando
se suma el numero de pupas muertas con
el numero total de adultos supervivientes
correspondiente, se observa que el nu­
mero absolute de individuos que alcanzan
el esudo pupal es consume para cual-
quier concentracion de ecdisterona.

Como consecuencia de los resuludos
comenudos hasu el momento, el porcen-
taje de larvas paradas en su desarrollo
disminuye a medida que aumenu la con­
centracion de ecdisterona.

Los tiempos medios de desarrollo
larva-adulto se ven progresivamente acor-
tados tanto en las poblaciones del interior
de los viales de competencia como en las
poblaciones recuperadas en los viales de
sobreadicion, a medida que aumenu la
concentracion de ecdisterona. Por unto,
se puede afirmar que el efecto principal
de la ecdisterona parece ser la aceleracion
de las usas de desarrollo. Es notorio, sin
embargo, que el efecto de la ecdisterona
Dersiste incluso despues de que las larvas
tan abandonado el medio traudo con la
lormona (recuerdese que los viales de
competencia son los porudores de la hor-
mona). En efecto, las larvas de las pobla­
ciones recuperadas por sobreadicion (en
un medio liore de ecdisterona) pupan an­
tes cuando proceden de un medio con
una concentracion mayor de hormonas.

Todos los efectos descritos son esudfs-
ticamente significativos como queda com-
probado por los ANOVAS de la ultima
columna ae la tabla II.

El papel que desempena la /3-ecdis-
terona, la hormona de la muda en Dro~ .
sophila melanogaster es decisivo en el de­
sarrollo larvario y pupal. Se ha demos-
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trado in vitro que la ecdisterona afecta a
los procesos de metamorfosis y diferen-
ciacion (6), induciendo la morfogenesis
en los discos imaginales mediante una
accion directa en el genoma (15). Por lo
tanto, se podria pensar que cualquier alte-
racion en los niveles hormonales norma-
les que condujera a una deficiencia en el
ultimo estadio larvario podria promover
un alargamiento en el desarrollo de Dro­
sophila. En este sentido, el efecto de los
residuos larvarios de excrecion, especial-
mente acido urico, en los cultivos de
competencia (donde el espacio es redu-
cido) podrian estar implicados en la alte-
racion del cambio hormonal que controla
la muda larva-pupa (5).

Un modo de probar este supuesto seria
la determinacion directa de los niveles de
ecdisona en las larvas bajo condiciones
normales y de estres competitive; sin em­
bargo, existen dificultades de orden tec-
nico (9, 13) especialmente derivadas del
pequeno tamano de las larvas de Droso­
phila que dificulta este tipo de aproxima-
cion experimental. Un modo alternative,
que debe considerarse como un estudio
preliminar, es el estudio de los efectos
producidos por la adicion de un exceso de
hormona, que puede llevarse a cabo bien
por inyeccion de las larvas (6), o bien
mediante la inclusion de la hormona en el
medio de cultivo. Este ultimo metodo
presenta la ventaja de que no introduce
ningun tipo de dano fisico directo en las
larvas. Algunos autores no han obtenido
respuesta alguna tras la aplicacion de la
hormona a los medios de cultivo. En
particular, SANG (14) explica que la falta
de respuesta se deberfa a que la hormona
seria destruida en parte en el tubo diges­
tive. Sin embargo, segun nuestros experi-
mentos, la adicion de elevadas concentra-
ciones de ecdisterona (mas de 1 /zg/ml)
produce efectos significativos en el desa­
rrollo larvario de Drosophila melanogas-
ter. Los resultados (aumento en mortali-
dad pupal y aceleracion de las tasas de
desarrollo) son especialmente significati- 
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vos a dosis de 10 y 100 /z,g/ml). Si la
hipotesis de SANG es cierta, debe con-
cluirse que la ecdisterona se debe admi-
nistrar en dosis lo suficientemente altas
como para compensar la destruccion de la
hormona en el tracto digestive.

En los cultivos sometidos a competen­
cia alimentaria todos los efectos depen-
dientes de la adicion de ecdisona parecen
tener su origen en una pupacion mas tem-
prana. La ecdisterona actuaria por lo
tanto induciendo la pupacion tan pronto
como las larvas alcanzan el ultimo estadio
larvario. En cultivos sin competencia las
larvas, que han crecido en condiciones
optimas, pueden estar perfectamente pre-
paradas para pupar tan pronto como al­
canzan el tercer estadio. Por el contrario,
en competencia, las larvas sufren deficien-
cias nutritivas parciales (4) y se ven obli-
gadas a ingerir sus propios residuos de
excrecion dado el reducido espacio en que
se desarrollan (5), por lo que es obvio que
no estaran fisiologicamente preparadas
para sufrir una metamorfosis normal tan
pronto como alcancen la ultima fase lar-
varia aun cuando el nivel de ecdisona las
induzca a pupar. El aumento en la mona­
lidad pupal con el aumento en la concen-
tracion de ecdisona reflejaria este efecto.

Puesto que una dosis de 100 ptg/ml de
ecdisterona suprime casi completamente
la existencia de larvas paradas, y el por-
centaje de estas larvas decrece con el au­
mento de la concentracion de ecdisona
anadida al medio de cultivo, se podria
especular que la parada larvaria es una
consecuencia mas o menos directa de de­
ficiencia en ecdisona en larvas sometidas a
competencia. En este caso, la detencion
del aesarrollo larvario antes de la pupa­
cion seria obligatorio en situaciones de
competencia por el alimento porque ven-
dria impuesto por los bajos niveles de
ecdisona. Por otra parte, esta detencion
podria tener tambien un significado adap-
tativo porque permite a la poblacion que
compite por el alimento esperar la even­
tual llegada de nuevos recursos tras un 
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cambio en las condiciones ambientales.
En este ultimo caso podrian completar su
desarrollo normalmente sin sufrir merma
alguna en su eficacia biologica. Esta idea
es similar al mecanismo de escape en el
tiempo propuesto por GILL (8), como
respuesta poblacional frente a situaciones
de competencia. Una induccion artificial
de la pupacion (por aporte de ecdisona
del exterior) comprometeria seriamente la
supervivencia de la poblacion larvaria
como un todo por el concomitante au-
mento de mortalidad en una fase para la
que no estaba fisioldgicamente preparada
(pupacion).

Resumen

Dosis mayores de 1 /ig/ml de /3-ecdisterona dismi-
nuyen la viabilidad desde la fase larvaria hasta
adulto en Drosophila melanogaster y aumentan las
tasas de desarrollo cuando se suministran al medio
de culrivo en condiciones de competencia por el
alimento. Ademas de este efecto, parece que a las
dosis ensayadas mas abas (100 /tg/ml), suprime com-
pletamente el fenomeno de detencion en el desarro­
llo larvario demostrado que ocurre en el tercer
estadio larvario cuando hay competencia por el ali­
mento. Por lo tanto, se puede deducir que las larvas
que normalmente detienen su desarrollo en estas
condiciones lo hacen por tener bajos niveles de
ecdisona, y que quizas es este el origen fisioldgico
de su detencion en el desarrollo antes de llegar al
punto de muda de larva a pupa.

Palabras clave: /3-Ecdisterona, Drosophila, Desa­
rrollo larval.
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