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RESUMEN 

Los cambios numéricos de la población y la agregación de preadultos de Scaptomyza multispinosa que viven en cul-
tivos de Brassica napus fueron seguidos durante el ciclo anual de la planta (de agosto a enero). La tendencia gregaria 
de la población muestra un modelo definido y repetible cada año. La población fundadora aumenta en número con 
una baja agregación, desde agosto a octubre. Desde octubre a diciembre la agregación aumenta rápidamente sin cam-
bios significativos en la frecuencia de hojas con preadultos. La última fase del ciclo es una disminución en el tamaño 
poblacional y en su tasa de agregación desde diciembre hasta el final del cultivo en enero. 

Las predicciones teóricas derivadas de poblaciones experimentales de Drosophila melanogaster permiten interpretar 
estos resultados de acuerdo a los cambios selectivos de la eficacia biológica de los fenotipos gregarios y no gregarios. 

Palabras claves: conducta gregaria, poblaciones de insectos. 

ABSTRACT 

Changes in population number and in aggregation of preadults of &aptomyza multispinosa living on Brassica napus 
were monitored during the annual cycle of the plant. The aggregation pattern of the population is consistent between 
years. The founder population increases in number with low or no aggregation between August and October, with the 
aggregation increasing between October and December without significant changes in the frequency of leaves with 
preadults. The last phase of the cycle shows a decrease in population size and in aggregation between December and 
the end of the culture in late J anuary. 

Theoretical predictions derived from experimental populations of Drosophila melanogaster allow interpretation of 
these results as selective changes in the mean fitness of gregarious and non-gregarious phenotypes. 

Key words: Gregarious behavior, insects populations. 

INTRODUCCION 

La observación de grupos de individuos de 
diferentes especies de drosophilas confina-
das en sistemas cerrados y en condiciones 
estándar de laboratorio nos condujo a 
elaborar el concepto de conducta gregaria 
como explicación tentativa del ordena-
miento espacial que exhibe el grupo (Del 
Solar 1971 ). Este ordenamiento queda 
suficientemente descrito por estadísticas 
gregarias o índices del mismo género, 
por ejemplo, distribuciones binomial nega-
tiva, razón varianza -promedio, coeficiente 
de perturbación de Charlier, índice de Mo-

risita y otros (Neyman et al. 1957. Pielou 
1969, Poole 1974, Eaton et al. 1984). 

Los modos de expresión de la conducta 
gregaria corresponden a: 1) la dispersión 
de individuos aislados o formando grupos 
de diferente tamaño en una tubería de 
plástico de 40 m de largo; 2) el ordena-
miento espacial de hembras, machos o 
grupos mixtos dentro de una esfera de 
vidrio de 4 1 de capacidad y subdividida 
en 48 áreas de la misma superficie, y 
3) la distribución de huevos depositados 
por un grupo de hembras de la misma edad 
y previamente fecundadas en una caja de 
población con un número de áreas discre-
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tas de postura en correspondencia 1 : 1 
con el número de hembras (Del Solar et 
al. 1966, Del Solar 1971, Navarro et al. 
1975). 

Otros experimentos pusieron en eviden-
cia que los grupos de huevos observados en 
un área de postura proceden de varias 
hembras (Del Solar et al. 1966); que pue-
de dirigirse la elección del sitio de oviposi-
ción colocando 5 o más huevos en un tubo 
ubicado al azar entre los demás tubos de 
una caja de población (Del Solar et al. 
1966b) y, finalmente, que es posible, por 
selección divergente, obtener líneas de Alta 
y Baja agregación, mostrando la base ge-
nética de esta conducta (Del Solar 1968, 
Ruiz 1982). 

La información disponible en poblacio-
nes naturales es escasa y sus aspectos cen-
trales están resumidos en la excelente 
revisión de Brncic (1984 ). 

Este trabajo es un intento para verifi-
car la ocurrencia de gregarismo en pobla-
ciones naturales de Scaptomyza multispi-
nosa. Las tres especies de Scaptomyza que 
se colectan habitualmente en las praderas 
del Sur de Chile: Scaptomyza multispinosa, 
Scaptomyza denticauda y Scaptomyza me-
lancholica, utilizan preferentemente como 
áreas de reproducción y desarrollo pre-
adulto diferentes especies de crucíferas 
silvestres, pero sólo Scaptomyza multispi-
nosa tiene la capacidad de invadir los cul-
tivos de raps, Brassica napus, lo que ofrece 
la posibilidad de estudiar el ordenamiento 
espacial de los preadultos de esta especie 
durante el período de cultivo. 

MATERIAL Y METODOS 

El trabajo fue realizado en la Estación 
Agronómica de la Universidad Austral, 
Fundo Santa Rosa (39º48'S, 73014'W), 
en cultivos de Brassica napus (raps) libres 
de otros insectos. Se emplearon cinco blo-
ques adyacentes de 1,75 x 5,00 m de lar-
go. Los cambios numéricos y la distribu-
ción de preadultos fueron estimados en 
muestras al azar de 100 ó 200 hojas de la 
planta. Las muestras fueron tomadas una 
vez al mes en el primer y segundo año y 
cada 15 días en el tercer año (desde agosto 
a enero). La tasa de agregación fue estima-
da por la razón varianza-promedio de hue-
vos por hoja, sobre el total de hojas de la 
muestra, anotándose exclusivamente el nú-
mero de huevos enteros, supuestamente 

viables. En consecuencia, no se encuen-
tran anotadas en las tablas las cáscaras de 
huevos, las que frecuentemente eran más 
numerosas que los huevos. 

Los cambios de las plantas durante su 
ciclo anual se describen por tres paráme-
tros: altura de la planta, número promedio 
de hojas por planta y superficie promedio 
por hoja. La superficie de las hojas fue me-
dida con un planímetro en la figura del 
contorno de cada una. 

El recurso total disponible fue calcula-
do como el producto del número prome-
dio de hojas por planta, multiplicado por 
la superficie promedio por hoja. 

Los cambios fenológicos de las plantas 
fueron estimados con muestras de 100 
ejemplares, cada dos meses en los dos 
primeros años y una vez al mes en el 
tercer año de observaciones. 

RESULTADOS 

La Tabla 1 da cuenta del total de huevos 
y larvas de Scaptomyza multispinosa, 
el porcentaje de hojas con preadultos y 
de la razón varianza-promedio, calculada 
para la distribución de huevos sobre el to-
tal de hojas de la muestra. 

Las dos primeras muestras deben consi-
derarse como referencia, pues fueron ob-
tenidasal final del período de cultivo de 
la planta, es decir, en fase de semillación 
y con bajo número de hojas, lo que explica-
ría el escaso número de preadultos, espe-
cialmente en la muestra de enero. 

La prueba de significación para la razón 
varianza-promedio utilizada habitualmente 
es la de ji cuadrado. Estos cálculos mues-
tran que todos los valores obtenidos son 
significativamente distintos (P < 0,05) 
de las frecuencias esperadas para una distri-
bución de Poisson, excepto la de agosto y 
primera de septiembre (ver Tabla 1). Sin 
embargo, los datos muestran una contri-
bución excesiva al valor de ji cuadrado to-
tal, a las clases de frecuencias 1 y 2 que 
dudosamente pudieron ser consideradas 
como indicadores de gregarismo. Adicio-
nalmente se encuentran clases con fre-
cuencias inferiores a 5 (lo que obliga a 
refundir clases) o bien clases vacías, todo 
esto con la consiguiente pérdida de grados 
de libertad. En consecuencia, se estimó 
el estadígrafo (n -1) s2 /X. (en que n es igual 
al número de unidades) y que tiene una 
distribución de ji cuadrado con n-1 grados 
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TABLA 1 

Número total de huevos y larvas de Scaptomyza multispinosa 
registradas en hojas de Brassica napus. Porcentajes 

de hojas con preadultos. N = número de hojas por muestra. 
Razón varianza-promedio. Las pruebas de significación 

fueron calculadas con el estadígrafo (n-1) s2 /X. con n-1 g.1. 
El número entre paréntesis corresponde al año de observación. 

Total number of eggs and larvae of Scaptomyza multispinosa 
found on leaves of Brassica napus. Percentages 

of leaves with preadults. N = number of leaves per sample. 
Mean variance ratio. The test for significance 

was calculated by (n-1) s²/x with n-1 d.f. 
Number in parenthesis corresponds to the year of observation. 

%Hojas 
con 

Muestra Huevos Larvas preadultos N X2 p 

Diciembre (1) 19 155 65,5 1,287 256,113 * * * 
Enero (1) 8 11,5 
Agosto (2) 54 2 1,918 381,682 * * * 
Septiembre (2) 56 28 
Octubre (2) 473 445 
Noviembre (2) 458 66,5 
Diciembre (2) 14 54,5 
Agosto (3) 3 
Septiembre I (3) 3 
Septiembre II (3) 6 
Octubre I (3) 
Octubre II (3) 22 
Noviembre I (3) 261 46 
Noviembre II (3) 99 263 
Diciembre (3) 218 
Diciembre II (3) 28 72 
Enero I (3) 5 

* P< * * P< 

de libertad. Esta aparece como una prueba 
más rigurosa de la de la igualdad s2 = l. 
Los resultados de esta prueba aparecen en 
la última columna de la Tabla l. Además, 
por las restricciones que impone el mismo 
procedimiento estadístico, la razón varian-
za-promedio fue calculada exclusivamente 
para los huevos, pero cuando se hace para 
el total de preadultos se mantiene el mismo 
orden y cronología, obteniéndose valores 
numéricos dos o tres veces superiores. 

Entre el segundo y tercer año debe 
notarse las diferencias en los totales de 
preadultos. En el segundo año se registra-
ron 943 huevos y 1.034 larvas entre sep-
tiembre y diciembre; en el tercer año y 
en el mismo período se encontraron 596 
huevos y 651 larvas. Del mismo modo se 
observa que en el período de mayor "in-

2,162 430,238 * * * 
10,659 2121,141 * * * 
6,593 *** 
1,619 322,181 * * * 

9,504 N.S. 
9,504 N.S. 

1,306 129,294 * 
2,651 269,449 * * 
1,528 151,272 * * * 

* * * 
9,709 961,191 * * * 
4,073 403,227 * * * 
3,324 329,076 * * * 

* * * P< 

fectación", octubre-diciembre, los porcen-
tajes de hojas ocupadas con preadultos son 
mayores en el segundo año (62%) que 
en el tercero (53%). 

Por otra parte, la razón varianza-pro-
medio que hemos utilizado como estima-
dor de agregación muestra un comporta-
miento cíclico anual en el cual los valores 
mínimos y máximos coinciden. Esta aseve-
ración queda mejor ilustrada en la Fig. 1, 
en la cual se muestra el comportamiento 
de la razón varianza-promedio durante el 
período de observación. 

La Tabla 2 muestra las características 
del ciclo anual del cultivo de Brassica 
napus, expresado por la altura de la plan-
ta, el promedio del número de hojas por 
planta y la superficie promedio de cada 
hoja. 
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Fig. 1: anuales de las tasas de agregación 
de los huevos de Scaptomyza multispinosa sobre 
las plantas de Brassica napus. La agregación se 
calculó como razón varianza-promedio. 

i 

El único seguimiento detallado sobre 
los cambios de las plantas durante su ciclo 
anual se realizó durante el tercer año. 
De tal modo las observaciones del primer 
y segundo año sólo pueden utilizarse como 
puntos de referencia para describir el cre-
cimiento en altura, el aumento del nú-
mero de hojas que ocurre entre agosto y 
diciembre a partir del cual se inicia el pro-
ceso de floración y la semillación con la 
consiguiente reducción del follaje apical. 
La baja frecuencia y el largo intervalo 
entre las muestras de los dos primeros 
años no permiten comparaciones entre 
ellos, aun cuando podría admitirse que las 
diferencias que se encuentran entre las 
plantas durante los tres años de observa-
ción pueden ser imputadas a variaciones 
de clima y suelo. 

Adicionalmente se confeccionó la Fig. 2, 
con el propósito de ilustrar la asincronía 
entre la cantidad total de recursos disponi-
bles y los valores máximos de agregación. 

Annual changes of aggregation rates of eggs of Scaptomy· 
za multispinosa on Brassica napus plants. The aggregation 
rate was calculated as variance mean ratio. 

TABLA 2 

Cambios anuales de Brassica napus expresados en promedios 
y desviaciones estándar de la altura de la planta, 

número de hojas por planta y superficie por hoja en cm2. 
El número entre paréntesis corresponde al año de observación. 

Annual changes of Brassica napus expressed as mean 
and standard deviation of height, 

number of leaves per plant and surface per leave in cm2. 
Number in parenthesis corresponds to the year of observation. 

X: Número de 
Muestra Altura (cm) hojas 

Diciembre (1) 185,4 ± ± 12,9 
Enero (1) 194,1 ± 18,4 ± 2,8 
Agosto (2) 5,8 ± 1,4 5,2 ± 1,3 
Octubre (2) 43,8 ± 15,8 9,5 ± 4,2 
Diciembre (2) 133,4 ± 21,8 ± 5,7 
Agosto (3) 3,1 ± 1,2 4,8 ± 1,1 
Septiembre I (3) 4,1 ± 1,3 4,9 ± 1,1 
Septiembre II (3) 9,6 ± 3,1 6,2 ± 1,5 
Octubre I (3) 16,3 ± 3,4 6,5 ± 1,2 
Octubre II (3) ± 4,4 6,7 ± 1,8 
Noviembre I (3) 43,9 ± 19,4 9,8 ± 3,6 
Noviembre II (3) 93,9 ± 21,5 ± 9,8 
Diciembre I (3) 120,3 ± 23,2 ± 12,4 
Diciembre II (3) 142,9 ± 24,6 15,9 ± 
Enero I (3) 142,4 ± 18,1 6,4 ± 5,9 
Enero II (3) 144,0 ± ± 

Superficie 
por hoja (cm2) 

± 3,6 
92,4 ± 
49,1 ± 28,7 

± 2,1 
7,2 ± 4,2 

38,1 ± 16,9 
59,8 ± 22,3 
81,8 ± 

± 51,4 
67,3 ± 53,9 
63,5 ± 57,1 
56,9 ± 
28,9 ± 19,7 
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Fig. 2: anual de las tasas de agregación 
(razón várianza-promedio) versus cambios en el 
total de recursos (total de recursos = al número 
promedio de hojas por planta multiplicado por 
la superficie promedio por hoja). 
Annual changes of the aggregation rate (variance mean 
ratio) versus total amount of resources (total resour-
ces = mean number of leaves per plant times the mean 
surface per leave). 

DISCUSION 

Debido a la naturaleza del problema, la 
discusión será orientada a buscar las analo-
gías entre el discurso teórico que permite 
interpretar los datos experimentales y las 
observaciones obtenidas en las poblaciones 
naturales de Scaptomyza multispinosa. 

Los puntos básicos del argumento teó-
rico son los que siguen: a) el ordenamiento 
espacial que exhiben los preadultos (hue-
vos, en este caso) es la expresión fenotípi-
ca de una conducta hereditaria; b) la tasa 
de agregación de una población es un es-
timador de las frecuencias de fenotipos 
gregarios y no gregarios que ocurren en 
dicha población, y e) el valor adaptativo 
de los fenotipos gregarios y no gregarios 
puede ser estimado por el tiempo y la ener-
gía consumida en la búsqueda de áreas 
adecuadas para la oviposición (Saitta 1973, 
Taylor 1976, Prokopy et al. 1982, Jaenike 
1982). 

Por otra parte, las observaciones de 
campo muestran que: a) Scaptomyza 
multispinosa ocurre todo el año asentado 
sobre diferentes especies de crucíferas 
silvestres y tiene la capacidad de invadir 
los cultivos de Brassica napus, y b) el com-
portamiento de la tasa de agregación de 
esta especie en el cultivo muestra un ciclo 
anual que aparece como independiente 
del tamaño de la población preadulta y 
del total de recursos que ofrece el cultivo. 

Nuestra explicación, tentativa, se funda 
en la capacidad adaptativa de la conducta 
gregaria y la circunstancia ambiental que 
permite su operación, supuesto el caso 
que el ciclo de las tasas de agregación 
Baja, Alta y Baja recurre anualmente 
(ver Fig. 1). La fase inicial del ciclo que se 
extiende entre agosto y octubre se carac-
teriza por una baja tasa de agregación 
pese al incremento numérico de la pobla-
ción preadulta, tanto en números absolu-
tos como en el porcentaje creciente de 
hojas ocupadas por preadultos en cada 
muestra (ver Tabla 1). 

Las razones que pueden invocarse para 
explicar la baja tasa de agregación son, 
por una parte, que los animales que coloni-
zan el cultivo de raps son comparativamen-
te menos gregarios y que ocurren en una 
situación favorecida por la rápida multi-
plicación del número de hojas por planta, 
más un aumento en superficie por cada 
hoja (ver Tabla 2), lo que en definitiva 
aumenta las áreas de postura. Esto facili-
taría el desarrollo de una estrategia consis-
tente en colocar el mayor número de 
huevos en el mayor número de sitios de 
postura (Wiklund 1975, Wasserman et al. 
1981). 

Conviene recordar que todas las espe-
cies de Drosophilidae colocan un huevo a 
la vez, de tal manera que ovipositado el 
primero, el animal decide la postura del 
siguiente, sea éste en el mismo lugar o en 
otro distante. Luego podemos definir 
operacionalmente el animal gregario como 
aquel que utiliza áreas de postura previa-
mente ocupadas y el no gregario como 
aquel que las rehúye. 

Sin embargo, esta circunstancia que favo-
rece a los fenotipos menos gregarios ten-
derá a disminuir en la medida que au-
menta el número de hojas ocupadas, hasta 
un punto de equilibrio n/2 (n es el nú-
mero total de hojas) y que temporalmente 
se sitúa en octubre. Los datos que aparecen 
en la Tabla 1 muestran que efectivamente 
entre septiembre y la primera muestra de 
octubre el porcentaje de hojas ocupadas 
sube entre un 5 a 65% para mantenerse al-
rededor de un 50% hasta la primera mues-
tra de diciembre. 

Desde el punto definido como n/2+ 1 
hojas ocupadas, será una situación favora-
ble para los fenotipos gregarios. Este cam-
bio en la proporción de hojas ocupadas 
versus no ocupadas por preadultos sería 
el factor de cambio en el valor adaptativo 
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relativo entre los fenotipos gregarios y 
no gregarios que explicaría el rápido in-
cremento de la tasa de agregación (Whit-
taker e t al. 1979, Hanski 1981 ). 

Luego, el aumento en la frecuencia de 
hojas con preadultos disminuiría el esfuer-
zo requerido por los animales gregarios 
para encontrar áreas de oviposición. En 
tanto, aumentaría para los menos grega-
rios. Este aumento se traduciría en una 
mayor dispersión de los menos gregarios 
hasta un eventual escape fuera del cultivar 
y que debería considerarse como un fac-
tor que contribuye a la agregación general 
de la población residente, como a la coloni-
zación de crucíferas silvestres fuera del 
cultivo. 

Esta interpretación debe satisfacer nume-
rosos requerimientos, de los cuales sólo 
algunos serán tratados aquí. 

Se admite que un índice de agregación 
es una medida unitaria que describe un 
ordenamiento espacial de numerosos orga-
nismos que ocurren simultáneamente en 
un área particular; en consecuencia, deja 
oculta las características de los indivi-
duos que forman el grupo. Nuestro su-
puesto, que tal grupo está formado por 
individuos de fenotipos gregarios y no gre-
garios o al menos encierra una considerable 
variabilidad con respecto a este rasgo, 
resulta en la mejor explicación para la 
separación de líneas de Alta y Baja agre-
gación que se obtienen por selección ar-
tificial (Del Solar 1968, Ruiz 1982). 

Luego resulta esencial que, en la fase de 
colonización del cultivo, la razón varianza 
promedio deba ser diferente de la distri-
bución de Poisson. Sin embargo, el peque-
ño número de huevos registrados en las 
muestras iniciales hace que los resultados 
sean inciertos; pero las muestras posterio-
res (agosto y septiembre del segundo año), 
y las dos muestras de octubre del tercer 
año, claramente indican que son diferentes 
de una distribución de Poisson y conside-
rablemente menores que las que se obtie-
nen en noviembre. Jaenike y Selander 
( 1979) encontraron diferencias significati-
vas en aloenzimas de Drosophila falleni 
emergidas de diferentes hongos; ellos ex-
plicaron sus resultados presumiendo que 
estas diferencias corresponden a las que 
deberían esperarse en la progenie de algu-
nas hembras que ovipositaron juntas. 

Un segundo punto es que las tasas de 
agregación parecen variar independiente-
mente del tamaño de la población y de la 

cantidad de recursos disponibles. Este debe 
entenderse en un sentido restringido, por 
ejemplo, los porcentajes de hojas con 
preadultos en las muestras de octubre, 
noviembre y diciembre se mantienen al-
rededor del 50%, en tanto los índices de 
agregación cambian desde 2,65 a 10,28 y 
4,07 en los mismos meses. Otro tanto ocu-
rre con los recursos (número promedio de 
hojas por planta y superficie promedio 
por hoja), como puede observarse en la 
Fig. 2. El máximo de agregación ocurre 
en noviembre y la máxima cantidad de 
recursos se encuentra en diciembre. 

Lo mismo ha sido observado por At-
kinson y Shorrocks (1984), quienes propo-
nen que las distribuciones "contagiosas" 
pueden ser explicadas por la frecuencia 
de visitas para ovipositar y el tamaño de 
la postura por individuo. Sin embargo, 
el punto central es que el promedio de 
postura por hembra y por día rara vez 
excede de 1 ,O y habitualmente es de 0,5 o 
menor, lo cual interpretamos como grega-
rismo real, pues los grupos de preadultos 
que se registran en las muestras debieran 
ser aportados por varios individuos. 

Por otra parte, es también importante 
señalar que rara vez el número de recursos 
discretos ocupados (hojas, en el caso del 
raps o tubos en los experimentos con Cajas 
de población) sobrepasa el 50%. 

Finalmente, también es necesario men-
cionar que en el trabajo de campo se ha 
encontrado una avispa del género Halticop-
tera que para sita las larvas de S cap tomyza 
multispinosa. Esta avispa se ha recogido 
en pupas incubadas en el laboratorio y 
extraídas de muestras de suelo en los cul-
tivos de raps entre los meses de noviem-
bre a enero y con frecuencias crecientes. 
Esta observación es interesante por dos 
razones de naturaleza distinta: la prime-
ra, es que este parásito se registra en las 
muestras en que la población preadulta 
está más agregada, y una segunda es que la 
ocurrencia del parásito ofrece la posibilidad 
de interpretaciones alternativas sobre las 
ventajas o desventajas de estos ordena-
mientos agregados. 

En todo caso, debe enfatizarse que 
tanto las fracciones de poblaciones que 
abandonan el cultivo, como aquellas que 
la colonizan al año siguiente, correspon-
derían a fenotipos menos gregarios, lo que 
establece la continuidad del ciclo anual. 

Si bien es cierto que hay una corres-
pondencia analógica entre datos experi-
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mentales y de campo, como método es 
poco robusto; por tanto, se requerirá mu-
cho más información de ambas áreas antes 
de tener una explicación completa de este 
fenómeno. 
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