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Variabilidad genética aloenzimatica en Dacus oleae (Gmelin).
(Diptera: Tephritidae). 1. Analisis de dos poblaciones

naturales del Sureste Espafiol

M? D. OCHANDO, C. CALLEJAS, O. H. FERNANDEZ y A. REYES

En la mosca del olivo Dacus oleae se ha analizado la variabilidad genética en 12
loci enzimdticos, mediante electroforesis en gel de almidén. Fueron estudiadas dos po-
blaciones naturales procedentes del Sureste espafiol.

Las poblaciones mostraron un alto nivel de variacién genética. La heterocigosidad
promedio fue 0,1339. La proporcién de loci polimorficos fue 0,7725 6 0,9545 (segiin el
criterio del 95 % y del 99 %, respectivamente). Y el niimero medio de alelos por locus

fue 2,6818.

Con respecto al patrén presentado por la variabilidad, la caracteristica mas remar-
cable fue la semejanza de la configuracién de las frecuencias alélicas en ambas pobla-

ciones.

Nuestras observaciones apoyan la conclusién de que la seleccién es muy probable-
mente el factor responsable de la variacién observada en Dacus oleae.
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INTRODUCCION

El avance en las técnicas moleculares ha
sido espectacular en los dltimos 20 afios y
los genéticos evolutivos han sabido aprove-
char bien estas herramientas. L.os conoci-
mientos acumulados sobre la estructura de
las poblaciones y los procesos evolutivos
que actian sobre las mismas hoy son extra-
ordinariamente amplios. No obstante, las es-
pecies de interés agronémico no se han utili-
zado, en términos generales, como material
de estudio por parte de estos especialistas.
Por otro lado, los bi6logos aplicados, en su
interés por aquellas especies que constitu-
yen plagas en nuestra agricultura y bosques,
no han sido conscientes de la relevancia que
la biologia evolutiva podia tener en relacién
con los problemas del control de esas espe-

cies. S6lo recientememte unos y otros han
inferido el especial interés del estudio a
nivel poblacional y con metodologias mole-
culares de las especies nocivas (MENKEN y
ULENBERG, 1987; LOXDALE y HOLLANDER,
1989).

Entre las diversas actuales técnicas mole-
culares, la de electroforesis en gel es, posi-
blemente, la mas antigua, la mas sencilla y la
mds ampliamente utilizada. Desde su aplica-
cién por primera vez a estudios poblaciona-
les (HARRIS, 1966; HUBBY y LEWONTIN,
1966), ha proporcionado ingente informa-
cién sobre las mas diversas especies y se ha
puesto de manifiesto la utilidad de su aplica-
cién en la obtencién de informacién bésica,
no solo sobre la estructura poblacional, sino
que ha permitido la extracién de consecuen-
cias sobre la dindmica de poblaciones.
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Actualmente, la utilizacién de métodos
electroforéticos en entomologia agricola,
estd permitiendo una nueva aproximacién a
cuestiones claves en la biologfa aplicada.
Los caracteres bioquimicos (aloenzimaticos)
han demostrado su utilidad en la resolucién
de problemas asociados con aspectos tales
como la identificacion de especies y razas-
hospedador, la monitorizacién de los cam-
bios que se producen en la adaptacién de
cepas a las condiciones de laboratorio, la
deteccién de resistencia a insecticidas, la
construcciéon de mapas de ligamiento, su uso
como marcadores, etc... (MENKEN y ULEN-
BERG, 1987; LOXDALE y HOLLANDER,
1989). La informacién bdsica sobre la varia-
bilidad genética (estructura) de las poblacio-
nes de especies que constituyen plagas en
nuestra agricultura, permite, ademds, la in-
ferencia de conocimientos sobre su dinami-
ca, fundamentalmente en aspectos tales
como la demografia (crecimiento, cuellos de
botella...) y dispersién (flujo génico, efecto
fundador, migracién pasiva...), de primor-
dial importancia en la lucha contra las espe-
cies nocivas.

Por otro lado, a pesar de ser Espafia un
pais de enormes extensiones olivareras y
sufrir la accién de Dacus oleae como una
importante plaga, no existe ningin estudio
genético especifico de las poblaciones de
este insecto en nuestro pais (aunque hay
una cita aislada, en la bibliografia, de una
poblacién madrilefia, TSAKAS y ZOUROS,
1980) y son muy escasos en otros (ZOUROS
y KRIMBAS, 1969; BUSH y KITTO, 1979;
LOUKAS et al., 1985; ZOUROS y LOUKAS,
1989; LOUKAS, 1989).

Teniendo en cuenta las anteriores consi-
deraciones, hemos iniciado una linea de tra-
bajo con la finalidad de conocer la estructu-
ra bdsica, a nivel de variabilidad genética,
de las poblaciones espafiolas de Dacus
oleae. En el presente trabajo (que constituye
un estudio preliminar), se ha estudiado la
variabilidad genética aloenzimaitica en 12
loci, en dos poblaciones malaguefias de
Dacus oleae aplicando técnicas de electro-
foresis en gel de almidén.

MATERIAL Y METODOS

Se han estudiado dos poblaciones natura-
les de Dacus oleae procedentes del Sureste
espafiol, concretamente de la localidad ma-
lagueiia de Atajate, a las que hemos desig-
nado Pilarejos y Tomillito.

Se obtuvieron las moscas salvajes de estas
poblaciones recogiendo frutos (aceitunas)
infestados, en el mes de noviembre, y lle-
vandolos al laboratorio, donde se dejaban
desarrollar las larvas en cdmaras climaticas.
Tras la pupacién, emergian los adultos, que
se recogian y congelaban a —20° C hasta su
utilizacién. Las moscas analizadas fueron
las obtenidas directamente de los frutos.

Aplicamos técnicas de electroforesis hori-
zontal en gel de almidén de acuerdo con los
procedimientos descritos por AYALA et al.
(1972) con ligeras modificaciones. Se utili-
z6 siempre el mismo sistema de tampo-
nes: gel, 76mM Tris-5mM Acido citrico
pH = 8,65 y 300mM Acido bérico-60 mM
Hidréxido sédico pH = 8,1 para el electrodo
(POULIK, 1957; AYALA, 1972).

Los loci estudiados codifican para las si-
guientes enzimas: dos loci de esterasas (Est,
y Est;), dos loci de hexoquinasas (Hk; y
Hk,), y un locus para cada una de las si-
guientes enzimas: aldehido oxidasa (Aox),
fosfatasa alcalina (Aph), a-glicerofosfato
deshidrogenasa (a-Gpdh), leucinaminopep-
tidasa (Lap), mélico deshidrogenasa (Mdh),
enzima madlico (Me), fructoquinasa (Fk) y
fosfoglucomutasa (Pgm). Como control en
los geles se utiliz6 una cepa monomérfica
de Drosophila melanogaster (X9gqp , pro-
porcionada por el Dr. Ayala). Cepa que se
tom6 como referencia «100» para la desig-
nacién de alelos. En el caso del locus Fk no
poseemos control de referencia, por lo que
hemos designado como «100» al alelo més
frecuente.

El tamafio muestral, fue superior a 50, en
la mayoria de los casos, o incluso préximo o
mayor de 100. En dos casos, sélo fue posi-
ble obtener informacién para una poblacién
(Lap s6lo en Tomillito y Hk, s6lo en Pilare-
Jjos) y en tres casos el tamafio muestral fue
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inferior a 30 individuos (Hk, y a-Gpdh en
Pilarejos y Fk en Tomillito).

RESULTADOS

De los doce loci analizados, tres o cuatro
de ellos lo son por primera vez en esta espe-
cie: a-Gpdh, un locus de Hk, Fk y no sabe-
mos si el locus Mdh que hemos analizado
coincide con el analizado por otros autores.
Los patrones de bandas muestran que la en-
zima codificada por Mdh es monomérica, y
la codificada por a-Gpdh es dimera. Debe-
mos, también, llamar la atencién sobre el
locus Aph, que presenta la caracteristica de
aparicién de tres bandas en el caso de los ho-
mocigotos, posiblemente como consecuencia
de alguna modificacién postranscripcional;
por esta razon, los alelos son designados
como 1 y 2, sin referencia al control.

En el Cuadro 1 se presenta la variabilidad
encontrada para los 12 loci estudiados en las
dos poblaciones analizadas. Para cada locus
el Cuadro 1 muestra las frecuencias alélicas,
la proporcién de individuos heterocigotos
observados y los esperados (cuando el calcu-
lo era estadisticamente posible) de acuerdo
con el equilibrio de Hardy-Weinberg y el
nimero de individuos analizados. Podemos
advertir en el mencionado cuadro que exis-
ten dos clases de loci, los claramente poli-
moérficos en ambas poblaciones, en los que
se presentan al menos dos alelos en una cier-
ta frecuencia y aquellos otros «casi» mono-
morficos con un alelo en muy alta frecuencia
y algiin otro alelo raro, o que son polimérfi-
cos solo con el criterio mas distendido (del
99 %). Como puede observarse, siempre es
el mismo alelo, en ambas poblaciones, el
que representa la mdxima frecuencia. Sin
embargo, también se detecta cierta heteroge-
neidad en las frecuencias, es decir, diferen-
cias locales cuantitativas, muy evidentes en
el caso de los loci Est,, a-Gpdh 'y Mdh.

También en el Cuadro 1 se presentan las
frecuencias de heterocigotos observados, as{
como los esperados (cuando los datos han
permitido la aplicacién estadistica) bajo la

asuncién de equilibrio de Hardy-Weinberg.
El ajuste a las frecuencias de equilibrio s6lo
se da en el locus Pgm en ambas poblaciones
y en el locus Aox para la poblacién Pilare-
jos. En todos los casos, el alejamiento de las
frecuencias de equilibrio es debido a un de-
fecto de heterocigotos.

El Cuadro 2 muestra los tres estadisticos
usuales en la cuantificacién de la variabili-
dad genética: Heterocigosidad (H), frecuen-
cia media de individuos heterocigotos; Poli-
morfismo (P), proporcién de loci polimérfi-
cos y Niimero medio de alelos por locus (n).
En el caso del Polimorfismo, se han utiliza-
do los dos criterios, del 95 % (en que un
locus se considera polimérfico cuando la fre-
cuencia de su alelo més frecuente no es su-
perior a 0,95) y del 99 % (en que se conside-
ra polimérfico un locus cuando la frecuencia
del alelo mds frecuente no es superior a
0,99). La media de Heterocigosidad, consi-
derando ambas poblaciones, es de 0,13215;
el nimero medio de alelos por locus es
2,6218, y la proporcién de loci polimérficos
es del 77,27 % 6 95,45 %, respectivamente,
segtn el criterio del 95 % y del 99 %.
Ambas poblaciones presentan valores algo
diferentes para los tres pardmetros, la de Pi-
larejos es ligeramente mas variable.

También hemos calculado la Identidad y
Distancia genética entre ambas poblaciones
(NEI, 1972, 1978) que nos dan unos valores
de 0,9679 y 0,0326 + 0,0576, respectivamente.

DISCUSION

LLa mosca de la aceituna, Dacus oleae es
una de las varias especies de Tephritidae de
enorme importancia agroecondmica. El pre-
sente trabajo constituye uno de los pocos, a
nivel poblacional, sobre la variabilidad aloen-
zimdtica en D. oleae (BUSH y KITTO, 1979;
TSAKAS y ZOUROS, 1980; LOUKAS et al.,
1985: ZOUROS y LOUKAS, 1989; LOUKAS,
1989). Con ello pretendemos una primera
aproximacién a varias cuestiones importantes
y basicas relacionadas con la estructura gené-
tica de las poblaciones de D. oleae. En primer
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lugar, definir la cantidad de variacién genéti-
ca presente en las mencionadas poblaciones;
en segundo lugar, tratar de conocer los patro-
nes de dicha variabilidad, y en tercer lugar,
aproximarnos al conocimiento de los posibles
procesos implicados en su mantenimiento.

Cantidad de variabilidad

Los resultados de nuestro estudio sobre la
variabilidad aloenzimadtica en dos poblacio-
nes naturales de D. oleae se presentan en el
Cuadro 1. El Cuadro 2 resume los valores

Cuadro 1.-Frecuencias alélicas, niimero de heterocigotos observados (Ho), heterocigotos esperados
en condiciones de equilibrio de Hardy-Weinberg (He) y niimero de individuos analizados
en 12 loci aloenzimaticos en dos poblaciones espafiolas de Dacus oleae

Poblaciones Poblaciones
Locus Alelo Pilarejos Tomillito Locus Alelo Pilarejos Tomillito
Aox 98 0,1610 0,0444 Hk, 101 0,0299 0,0172
.99 0,491 0,5611 102 0,9701 0,9828
101 0,3136 0,3167 Ho 0 0
102 0,0763 0,0778 He 3,87 1,96
Ho 38 69+ N 67 58
He 39,42 51,91
, . Hk, 85 0,0556 -
N 39 fal 86 0,9444 -
Aph 1 0,2323 03131 Ho 0 -
2 0,7677 0,6869 He 1,89 -
HO 2*** 2** * N 1 8 —
He 37,26 44,52
. : Lap 105 - 0,0312
N 99 99 106 - 0,9688
Est, 103 0,0484 0 Ho - 0
105 0,2581 0,2097 He - 1,93
107 0,6935 0,7742 N - 32
9 oot Mdh 98 0,0410 0
Ho . 3 100 0,4016 0,1078
He , . 102 0,5574 0,8922
Est, 100 0,4071 0,1726 He 32,10 2231
102 0,5857 0,8274 N 61 116
104 0,0072 0 Me 99 0 0,0090
Ho . 18%*x 1]%e 101 0,0455 0,0631
g“’ 33’38 gi’” 102 0,8939 0,9189
103 0,0606 0,0090
Fk 99 0,0196 0 Ho Ok 0
100 0,9804 1 He 12.88 16.81
Ho 0 0 N 66 111
He 1,55 0
, Pgm 103 0 0,0053
N 31 14 : 105 0,0185 0,0106
oGpdh  F 0,9167 0,7027 107 0,8889 0,8617
s 0,0833 0,2973 109 0,0926 0,1224
Ho 3 o*x*k Ho 12 24
He 275 15.46 He 10,85 22.78
N 18 37 N 54 94

(* p<0,05; **p<0,01; ***p<0,001).
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Cuadro 2.-Pardmetros de variabilidad genética en dos poblaciones de Dacus oleae

P
Poblaciones H n
95 % 99 %
Pillarejos 0,1383 2,7273 0,8182 1,0000
Tomillito 0,1278 2,6364 0,7273 0,9091
X 0,13215 2,6218 0,7727 0,9545

H = Heterocigosidad.
n = Ndmero medio de alelos por locus.

P = Polimorfismo, para el criterio del 95 % y para el criterio del 99 %.

de los tres clasicos estadisticos usados en
esta clase de trabajos.

Aunque sélo se han estudiado 12 loci, po-
demos considerar que estos constituyen una
muestra al azar del genoma de D. oleae.
SINGH y RHOMBERG (1987) recogen gran
cantidad de datos sobre la variabilidad alo-
enzimdtica en diversas especies y concluyen
que, a grandes rasgos, doblando el ntimero
de loci estudiados no se observan efectos
significativos sobre la proporcién de loci
polimérficos o sobre la media de heteroci-
gosidad (aunque ellos se refieren a nimeros
mas altos de loci). Sin embargo, tomando
esto en consideracion y el hecho de que en
la mayoria de los casos hemos utilizado un
amplio tamafio muestral, creemos que nues-
tros datos pueden ser representativos de la
variacién real existente en las poblaciones
de D. oleae.

La caracteristica més destacable de los
Cuadros 1 y 2 es la alta variabilidad genéti-
ca observada, fundamentalmente en lo refe-
rente a polimorfismo y nimero de alelos por
" locus (Cuadro 2). Observacion especialmen-
te notable si tenemos en cuenta que D. oleae
es una especie absolutamente mondfaga, to-
talmente dependiente del fruto del olivo.

Segiin algunos autores (POWELL 1971;
LEVINTON 1973; GILLESPIE y LANGLEY
1974; YONG 1992) deberia esperarse una
correlacién positiva entre la cantidad de va-
riacién genética presente en una especie y el
grado de su diversidad ambiental. Sin em-
bargo, la comparacién de los niveles de va-
riabilidad genética presentes en nuestras po-

blaciones de moscas del olivo, especie com-
pletamente mondfaga, con los presentes en
otras especies de moscas de las frutas (de
Dipteros, de Tephritidae) nos evidencia que
la variacién genética en D. oleae no sigue
estas expectativas. Asi, los datos disponibles
sobre Ceratitis capitata (HUETTEL et al.,
1980; LoukAs 1989; MALACRIDA et al.,
1992; REYES y OCHANDO, en prensa), una
especie extremadamente polifaga, eviden-
cian unos valores de heterocigosidad, poli-
morfismo y alelos por locus, en general bas-
tante mas bajos que los obtenidos por noso-
tros para Dacus oleae. En concreto, datos
propios (REYES y OCHANDO, en prensa)
sobre 3 poblaciones espafiolas de C. capita-
ta, mostraban valores de heterocigosidad de
0,055, de polimorfismo de 29 % 6 56 %
(segun el criterio de polimorfismo utilizado,
95 % 6 99 % respectivamente), y de alelos
por locus de 1,95. Todos ellos , valores por
debajo de los obtenidos para D. oleae. Po-
dria objetarse, quiza, que C. capitata consti-
tuye un caso excepcional en ambos senti-
dos: como ampliamente polifaga y como es-
trechamente variable. Sin embargo, la com-
paracién de nuestros datos con los de otras
diferentes especies de Tephritidae, de nuevo
viene a apoyar la idea del alto grado de va-
riacién mostrado por las poblaciones anali-
zadas. Asi, Anastrepha fraterculus presenta
un valor de heterocigosidad de 0,05 (MALA-
VASI y MORGANTE, 1983). BERLOCHER y
BUSH (1982) en su completa filogenia del
género Rhagoletis, incluyen apéndices con
frecuencias alélicas de varios loci, y atin



40 M?D. OCHANDO, C. CALLEJAS, O. H. FERNANDEZ Y A. REYES

cuando no dan datos directos sobre heteroci-
gosidad, nimero de alelos por locus y poli-
morfismo, parece deducirse de la informa-
cién proporcionada, un més bajo nivel de
variabilidad para las especies de Rhagoletis
que el que nosotros encontramos en Dacus.
En el caso de R. pomonella los trabajos de
MCPHERON y cols. (1988) incluyen los 3 es-
tadisticos con valores promedio de
H=0,095-0,189, P=235-588%y
n = 1,5 - 2,8, segin el drea goegrafica de
procedencia de las poblaciones.

La comparacion con otras especies de
Dacus, como D. umbrosus y D. albistriga-
ta, ambas con un rango hospedador, aunque
restringido, superior al de D. oleae, muestra
también un mds alto grado de variabilidad
en nuestra especie. Asi, para D. umbrosus
los valores de heterocigosidad varfan entre
0y 0,05, y los de loci polimérficos entre O
y 0,17 (YONG, 1988) y en el caso de Dacus
(0 Bactrocera) albistrigata esos valores son
de H=10,02-0,04yP=0,06-0,17
(YONG, 1990). Incluso en el caso de D. cu-
curbitae, que cubre un amplio rango de
hospedadores y cuyo grado de variacién es
superior, sus valores oscilan en el caso de
H entre 0,09 — 0,23, y en el de P entre
0,21 -0,57.

En concreto, los valores obtenidos por no-
sotros (H=0,13215,n=2,6218, P=0,7727 —
0,9545, segin el criterio utilizado) son supe-
riores a los observados en otras especies de
Tephritidae, incluso superiores a los de espe-
cies con amplio rango de hospedadores. Y
casi duplican la estima de heterocigosidad
para insectos en general, que se calcula en
0,074 (NEvO, 1978), o para el género Dro-
sophila en particular que se estima en 0,06
(SINGH y RHOMBERG, 1987).

(Son estos altos valores tipicos de la espe-
cie o constituyen nuestras poblaciones un
caso excepcional? Desafortunadamente no
disponemos de muchos datos sobre la varia-
bilidad genética de poblaciones naturales de
D. oleae. S6lo se encuentran en la bibliogra-
fia especializada tres trabajos que podria-
mos considerar «poblacionales», en los que
se hayan estudiado al menos dos poblacio-

nes o varios loci (aparte de los recopilacio-
nes de LOUKAS, 1989 y ZOUROS y LOUKAS,
1989). BUSH y KITTO (1979) analizan dos
poblaciones griegas y 23 loci, sélo dan valo-
res de polimorfismo que son mds bajos que
los nuestros (48 %). TSAKAS y ZOUROS
(1980) analizan 12 poblaciones, incluyendo
cinco no griegas, una de ellas espaifiola, pero
sus datos se refieren sélo a esterasas (A y
B), con lo que los célculos tienen un valor
muy limitado, e incluso los autores no utili-
zan los estadisticos habituales. LOUKAS y
colaboradores (1985) incluyen en el anlisis
10 loci, pero s6lo una poblacién griega.
También su valor es limitado (en la genera-
cién 0, H = 0,247 y n = 3,2). En definitiva,
los valores promedios que da LOUKAS
(1989) en su recopilacién, son n = 3,467 y
H = 0,188, valores que quedan reducidos a
n= 2,538 y H=0,153, si eliminamos la ses-
gadamente alta informacion obtenida para
los loci Est-A y Est-B. (El autor no da infor-
macién sobre polimorfismo). Estos valores
son claramente similares a los obtenidos por
nosotros en las analizadas poblaciones ma-
laguefias.

Por tanto, la alta tasa de variabilidad gené-
tica observada parece ser tipica de la espe-
cie, no representando nuestras poblaciones
un caso excepcional al respecto. Atin cuando
esta afirmacion debe ser matizada conside-
rando la escasa informacién disponible y lo
limitado del drea biogeografica analizada
(fundamentalmente poblaciones griegas).

Asi pues, la hipétesis apuntada sobre la
posible correlacion entre grado de variabili-
dad genética en una especie y grado de di-
versidad ambiental, claramente no se cumple
en nuestra estricta monéfaga D. oleae. Habra
que buscar otras explicaciones a la elevada
variacion genética observada, pero para ello
necesitamos informacion a todo lo largo del
rango de distribucién de la especie.

Patrones de variabilidad

Por otra parte, el andlisis de los patrones
seguidos por la variabilidad encontrada,
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tanto respecto a los loci, como a las pobla-
ciones, nos permite la discusion de los posi-
bles procesos implicados en el manteni-
miento de esa variacion genética.

Que algunos loci son mds variables que
otros era algo esperable. Sin embargo lo
que resulta llamativo es que todos los loci
son extraordinariamente semejantes en su
patrén de variacién (Cuadro 1). Basicamen-
te podemos establecer las siguientes gene-
ralizaciones:

1. En todos los loci, el mismo concreto
alelo es el mas comiin (o el iinico en el caso
de la Fk en la poblacién Tomillito) y el
mismo especifico alelo es el segundo mds
comtin (o el dnico segundo, excepto en el
caso Me) en ambas poblaciones. También
coinciden ambas poblaciones con respecto a
las combinaciones genotipicas, siendo el ge-
notipo mas comun el mismo en las dos po-
blaciones.

2. A pesar de lo expuesto en el parrafo
anterior, las frecuencias génicas no son uni-
formes en ambas poblaciones. Hay diferen-
ciacién «geogréfica», existen diferencias
cuantitativas en las distribuciones de las fre-
cuencias génicas especialmente en los loci
Est,, a-Gpdh y Mdh. Es mas, los valores de
Identidad genética (I = 0,9679) y de Distan-
cia Genética (D = 0,0326 + 0,0576) entre
ambas poblaciones son muy llamativos, por
extremos, entre poblaciones tan extraordina-
riamente proximas, indicando una alta dife-
renciacién intraespecifica (AYALA y TRA-
CEY, 1974; BERLOCHER y BUSH, 1982).

3. Las frecuencias observadas de hetero-
cigotos no se ajustan a las frecuencias espe-
radas en situacidn de equilibrio de Hardy-
Weinberg con solo dos excepciones (en el
caso del locus Aox en la poblacidn Pilarejos
y en el caso del locus Pgm en ambas pobla-
ciones).

Algunos autores opinan que la mayor
parte de la variabilidad genética existente en
las poblaciones naturales, y especialmente
la observada a nivel molecular, es adaptati-
vamente neutra (KING y JUKES, 1963; KI-
MURA, 1983; NEI y KOEHN, 1983). Las fre-
cuencias de los alelos neutros no estarian

gobernadas por la seleccién natural sino por
un proceso de azar debido a los errores de
muestreo que se dan en cada generacién en
toda poblacién de tamafio finito. Si la Teo-
ria Neutralista estd en lo cierto y las fre-
cuencias alélicas son el resultado de errores
de muestreo, tales frecuencias deberfan pre-
sentarse en las diferentes poblaciones en
forma absolutamente no correlacionada. Es
decir, en distintas poblaciones deberiamos
encontrar distintos alelos, o los deberiamos
encontrar en frecuencias sin correlacién al-
guna. Nuestros resultados marcan un claro
contraste con los esperados segtin los neu-
tralistas.

Como vemos en el Cuadro 1, en todos y
cada uno de los loci estudiados existe una
marcada similaridad en la configuracién de
las frecuencias alélicas en las dos poblacio-
nes estudiadas. En los 10 loci de los que se
dispone de informacién para ambas pobla-
ciones, el mismo alelo es el mas frecuente y
el mismo alelo es el segundo més frecuente
(excepto en Me). Y aunque los datos se re-
fieren a solo dos poblaciones, debemos re-
marcar que la similaridad se da en los 10
loci.

Podria alegarse que si se da cierta canti-
dad de migracién entre nuestras poblacio-
nes, estas poblaciones locales podrian repre-
sentar muestras de una dnica més amplia
poblacién. En este caso, las frecuencias serfan
similares al actuar los migrantes como «uni-
formizadores» genéticos entre ambas pobla-
ciones. Considerando que las poblaciones
analizadas provienen de dos fincas que dis-
tan unicamente dos kilémetros entre si, la
existencia de migracién no es s6lo posible,
sino muy probable.

Pero también en este caso encontramos
una seria dificultad para explicar satisfacto-
riamente nuestros resultados: a pesar de la
similaridad general entre ambas poblacio-
nes, existe una clara diferenciacién geogra-
fica especialmente en varios loci: Est,, a-
Gpdh y Mdh. Las diferencias cuantitativas
en las frecuencias génicas de ambas pobla-
ciones son superiores al 20 % para los dos
primeros loci y al 30 % para Mdh.
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Otra caracteristica destacable en nuestros
resultados es la presencia generalizada de
alelos raros. Si consideramos la distribucion
de las frecuencias alélicas de los distintos
loci (Cuadro 1) conjuntamente, observamos
que la clase mds frecuente corresponde al
grupo de alelos con frecuencias inferiores a
0,05. Y el nimero medio de alelos por locus
en nuestras poblaciones (2,7273 y 2,6364)
ya hemos dicho que puede considerarse alto.
Estos resultados son propios de poblaciones
de tamafio grande, puesto que los cuellos de
botella afectan profundamente al nimero de
alelos (NEI et al., 1975).

Una tltima interesante caracteristica a
destacar en nuestros resultados es la defi-
ciencia de heterocigotos con respecto a una
situacién de equilibrio de Hardy-Weinberg
(Cuadro 1). Como hemos comentado con
anterioridad, en todos aquellos casos en que
el valor de los datos permitia el cdlculo esta-
distico, se ha observado un desajuste con
respecto a la situacién de equilibrio de
Hardy-Weinberg (con dos excepciones:
Pgm en ambas poblaciones y Aox en Pilare-
Jjos) debida, en todos los casos, a un defecto
de heterocigotos.

(Cudl puede ser la causa de este defecto
de heterocigotos?, debemos, en primer
lugar, eliminar la posibilidad de que ese de-
fecto se deba a una deficiente resolucién de
la técnica electroforética empleada. La me-
todologia, tampones y tinciones utilizadas
han sido ya contrastadas en multiples espe-
cies de Dipteros, lo que permite un alto
grado de fiabilidad. Podriamos pensar, no
obstante, que, en nuestro caso, aloenzimas
con capacidad migratoria semejante se vi-
sualizarian tan préximas que serfa imposible
diferenciar la presencia de una sola banda
de la de dos bandas muy préximas, y por
tanto, podrian cuantificarse como homoci-
gotos casos de heterocigotos. Esta dificultad
podria aplicarse, quizas, al caso de la Me,
pero en todos los demds loci, donde existen
al menos dos alelos con una cierta frecuen-
cia, se pueden distinguir heterocigotos. Por
tanto, en términos generales, podemos acep-
tar la fiabilidad técnica, lo que obliga a bus-

car otras explicaciones al defecto de hetero-
cigotos detectado.

Si las poblaciones hubiesen pasado recien-
temente por un cuello de botella, aun cuando
en el momento de la coleccion ya se hubiese
restaurado un amplio tamafio poblacional, y
se hubiesen «recuperado» un alto niimero de
alelos por locus; la heterocigosidad, que se
ve afectada y reducida por los cuellos de bo-
tella, se recupera mas lentamente que el ni-
mero de alelos por locus al restablecerse los
tamafios poblacionales amplios (NEI et al.,
1975). En nuestro caso, las colecciones se
realizaron en noviembre, momento en el
que, segun el ciclo habitual de Dacus oleae
en nuestras latitudes, han pasado varias ge-
neraciones de expansién poblacional tras el
cuello de botella invernal. No obstante, no
podemos descartar la posibilidad de un trata-
miento quimico en la zona poco antes de las
colectas, que hubiera provocado un cuello
de botella reciente. Desafortunadamente, no
poseemos datos al respecto.

Otra posibilidad para explicar la escasez
de heterocigotos es el Efecto Wahlund. Se
considera que el Efecto Wahlund de defecto
de heterocigotos es provocado por la consi-
deracién conjunta, en una unica unidad po-
blacional, de dos subpoblaciones, de dos
muestras heterogéneas entre las que no hay
cruzamientos. En nuestro caso, no parece
una explicacién légica ya que, por un lado,
deberia ocurrir el fenémeno simultaneamen-
te en las dos poblaciones estudiadas, y por
otro lado, ambas poblaciones se recolecta-
ron en areas reducidas y uniformes. El Efec-
to Wahlund no parece una explicacién vali-
da en nuestro caso.

Asi pues, considerando todo lo expuesto
anteriormente, el mas probable proceso im-
plicado en el mantenimiento de la variabili-
dad genética detectada, es la Seleccién Na-
tural. Incluso podriamos afirmar que la pro-
puesta realizada por algunos autores a favor
de la generalizacion de la seleccién balancea-
dora heterdética, no se ajusta en nuestro caso
a los resultados obtenidos. Por tanto, podria-
mos pensar en una seleccién balanceadora
de tipo diversificador (SINGH y RHOMBERG,
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1987) o dependiente de la frecuencia, o
bien, en una seleccién de tipo direccional.
En cualquier caso, seria necesaria una expe-
rimentacién especifica para alcanzar una
conclusion definitiva.
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Genetic variation in the olive fruit fly Dacus oleae, was analyzed at 12 enzyme
genes by starch gel electrophoresis. Two natural populations from the South-east of

Spain were studied.

The populations showed high levels of genetic variability. Average heterozygosity
was 0.1339. The proportion of polymorphyc loci was 0.7725 or 0.9545 (criterion 95 %
and criterion 99 % respectively). The average number of alleles per locus was 2.6818.

Concerning the pattern of the variation, the most remarkable finding was the simila-
rity of the configuration of allelic frequencies in our populations.

Our observations support the conclusion that selection may be the major factor res-

ponsible for the genetic variation observed in Dacus oleae.
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