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RESUMEN

Con la intencidn de explorar y documentar algunos aspectos de
la interaccidén planta-herbivoro en funcién de proceso de
domesticacién que sufren las plantas, se selecciond como sistema de
estudio un conjunto de tres subespecies de Phaseolus coccineus, dos
cultivadas ( P. c¢. coccineus y P. c¢. darwinianus) y una silvestre
(P.c. formosus de dos localidades diferentes) y una de sus
principales plagas, el briquido Zabrotes subfasciatus.

Phaseolus coccineus es una leguminosa cuyo grano es una de las
fuentes principales de proteina en la dieta de la poblacién rural
que habita en el altiplano de México, Guatemala y otros paises de
América Latina, su nombre comin es frijol ayocote o piloy. Esta
planta proporciona un sistema ideal para el estudio del efecto de
la variacién intraespecifica en la interaccién planta-herbivoro
porque entre sus diferentes subespecies, tanto cultivadas como
silvestres, B8e encuentra una gran variacién en estructura,
morfologia y concentracién de compuestos secundarios.

Existen varias especies de insectos que se alimentan de las
semillas de P. coccineus, entre ellos se encuentra 2Zabrotes
subfasclatus pertenece a la familia bruchidae y est& catalogado
como una plaga primaria tanto en el campo como en los sitios de
almacenamiento.

Especificamente en este trabajo se evalud el efecto de la
variacién intraespecifica en Phaseolus coccineus sobre algunos
componentes de desempefio y patrones de oviposicidén de 2Zabrotes
subfasciatus. Si como resultado indirecto del proceso de
domesticacién las subespecies de plantas cultivadas de Phaseolus
coccineus proporcionan un recurso de mejor calidad para Zabrotes
subfasciatus entonces esto se ver& reflejado en un mejor desempefio
y preferencia en estas subespecies.

En el capitulo I se describen los experimentos realizados para
evaluar el desempefio de Z. subfasciatus sobre tres subespecies de
P.coccineus ( P. c¢. coccineus, P. ¢, darwinlanus, P. ¢. Formosus
esta Gltima de dos localidades diferentes, Cuernavaca y Tlalpan),
a lo largo de dos generaciones sucesivas.



Los resultados obtenidos muestran que el desempeflo (evaluado
en términos de la sobrevivencia y tiempo de desarrollo) de Zabrotes
subfasciatus es mas alto sobre semillas de Phaseolus coccineus
darwinianus (P.c.d) y P.c.formosus de Tlalpan en comparacién con
semillas de P.c. coccineus (P.c.c) y P.c. formosus de Cuernavaca.

El desempefio de los briquidos durante la primera generacién es
bajo (i.e. tiempo de desarrollo largo y baja sobrevivencia) en
comparacién con lo obtenido para la segunda generacidén donde el
desempefio fue m&s alto (menor tiempo de desarrollo y mayor
sobrevivencia) .

En capitulo II se describen los experimentos realizados para
evaluar la preferencia de Zabrotes subfasciatus por las distintas
subespecies de Phaseolus coccineus en funcién de la apariencia y
densidad de las semillas.

Los resultados encontrados muestran que tanto la apariencia de
la semilla como la densidad (cantidad total de recurso disponible)
son factores que determinan la preferencia de las hembras de 2.
subfasciatus.

Las hembras prefieren a las semillas mé&s aparentes (P.c.c, Yy
P.c.d) y en altas densidades. Por otro lado encontramos que el
patrén de distribucidn de los huevos sobre las semillas es uniforme

en altas densidades, mientras que a bajas densidades este es
agregado.



INTRODUCCION GENERAL

Las interacciones planta-herbivoro suelen ser generalmente
asimétricas, es decir, las plantas tienen mucho mis impacto sobre
las poblaciones de los herbivoros, que el que los herbivoros pueden
tener sobre las plantas (Crawley, 1983).

En el contexto de las interacciones planta-insecto, el proceso
de obtencién de recursos y desempefio (sobrevivencia y desarrollo)
de los insectos sobre estos recursos ocupa un punto central. La
localizacién, la densidad, la distribucién espacial y temporal asi
como la calidad de los recursos forman parte de la estructura del
habitat del insecto (Crawley, 1983), e influyen en la actividad del
mismo (Thompson y Price, 1977; Finch, 1980; Kareiva, 1982; Scriber,
1983; Stanton, 1982).

Las plantas pueden proveer a los insectos de cuatro recursos
esenciales: 1) sitios de alimentacién, 2) sitios de apareamiento,
3) sitios de oviposicién y 4) refugios contra‘enemigos naturales
(Prokopy et al., 1982). Sin embargo, existe una gran variacién en
las caracteristicas fisicas y quimicas de las plantas lo que
origina una gran diversidad de ambientes a los cuales los insectos
herbivoros se han tenido que adaptar, ya sea por medio de cambios
morfolégicos, fisiolégicos y/o de conducta (Grevstad y Klepetka,
1992) .

Adaptaciones morfolégicas y fimsiolégicas de los adultos.

Las adaptaciones morfolégicas y fisiolégicas de los organismos
son variables dependiendo del taxa y del medio en el que se
encuentran. Por ejemplo, en insectos que se alimentan de semillas
entre ellos los briquidos, tanto los adultos como las larvas
presentan una serie de adaptaciones morfoldégicas y fisioldgicas.



Por ejemplo, el tamafio de las mandibulas en las larvas, la
presencia de enzimas especificas y/o simbiontes en el tracto
digestivo que les permiten utilizar todos los compuestos de la
semilla como alimento (Rosenthal, 1983). En cambio los adultos en
condiciones de laboratorio pueden vivir por varias semanas sin
alimentarse y sin tomar agua, en condiciones de campo se sabe que
suelen alimentarse de polen y/o néctar, lo cual les permite alargar
su longevidad e incrementar su fecundidad (Wasserman, 1981;
Waseerman y Futuyma, 1981).

Asimismo, existe una gran variacién en cuanto al ambito de
hospederos de los briiquidos, algunas especies son altamente
especificas mientras que otras son generalistas. Estas Udltimas
pueden alimentarse hasta de 20 hospederos diferentes (Johnson,
1981). Esta es un estrategia importante ya que les permite
alimentarse de las semillas disponibles, en diferentes tiempos y
ambientes (Kistler, 1985).

La edad a la que las semillas son utilizadas como sitios de
oviposicién también varia dependiendo de la especie de briquidos.
Algunas especies como Zabrotes subfasciatus y Acanthoscelides
obtectus eligen vainas con semillas casi maduras para poder
ovipositar mientras que otras como Mimosetes proctactus ovipositan
antes de que las semillas hayan madurado (Pfaffenberger y Johnson,
1976; Credland y Dendy, 1992).

AGn después de la eleccién por parte de los adultos, el
desarrollo de las larvas depende de las adaptaciones que éstas
presenten hacia el hospedero que su madre eligidé. Tales
adaptaciones pueden incluir mecanismos que sirven para evadir
depredadores y parasitoides, mecanismos que  facilitan la
penetracién en la semilla y mecanigmos que les permiten lidiar
fisiolbégicamente con el contenido nutricional y toxinas presentes
en las semillas (Johnson y Klister, 1985).

Uno de los problemas a los cuales se enfrentan los insectos
que se alimentan de semillas es la baja cantidad de agua disponible
en ellas (wWwightman, 1978). Las semillas generalmente contienen



menos del 10% de agua de su peso total. Sin embargo, los briquidos
cuando emergen tienen en su cuerpo alrededor de 50% de agua
(Callosobruchus analis, 48% ; C. maculatus, 35-59% ; Mimosetes
amicus, 39% ; Algarobius prosopis, 43% ; Neltumius arizonensis,
43%) (wightman, 1978; Kistler, 1985). La larva aparentemente vive
de agua metabbélica durante su desarrollo y ademds obtienen
eficientemente de la semilla lipidos y otros compuestos que le
sirven como almacenadores de agua (1.0 g de lipidos cuando se
catabolizan liberan 1.07 g de agua). El contenido de agua en los
adultos es mantenido por el rompimiento de lipidos hasta que mueren
y de esta manera sobreviven durante su vida adulta (Wightman,
1978) .

Adaptaciones morfolSgicas en los huevos y en las larvas

En Algarobious prosopis el huevo presenta un liquido viscoso
tipo placenta, el cual reduce significativamente el ataque de
parasitoides como las tricogramas (Kistler, 1985).

Con respecto a las larvas algunas de las especies de briquidos
tienen larvas sin patas o apodas, mientras que otras presentan
larvas con patas. Las larvas utilizan las patas para buscar al
hospedero o bien para encontrar sitios protegidos en la semilla
antes de introducirse, tal es el caso de las especies de Algarobius
prosopis y Acanthoscelides obtectus (Kistler, 1985). La alta
movilidad del primer estadio larval les permite seleccionar el
hospedero adecuado, tienen la posibilidad de cambiar de semilla y
no estdn limitados a la decisién tomada por la madre. Otra funcién
de las patas en las larvas es que estas les permiten penetrar mis
facilmente la testa de la semilla. En contraste, las larvas apodas
que generalmente infestan semillas muy blandas o semillas inmaduras
exhiben caracteristicas especializadas que le ayudan a introducirse
a la semilla. Por ejemplo, Mimosetes proctactus carece de patas
pero posee espinas curvadas, las cuales aparentemente le ayudan a
penetrar en los cotiledones de la semilla (Pfaffenberger y Johngon,
1976) .



Adaptaciones fisiolSgicas en larvas

Estudios previos indican que para que se de un desarrollo
adecuado de 1los briquidos, estos requieren de carbohidratos,
proteinas y azicares simples (mono o disacédridos) y bajas
concentraciones de amilasas y amilopectinas (Podoler y Applebaum,
1971) . Los briguidos tanto adultos como larvas presentan una serie
de modificaciones que les permiten adquirir estos elementos de las
semillas.

El costo metabélico de alimentacién asociado a la tasa de
desarrollo depende de las adaptaciones que presentan las larvas
hacia la semilla que es empleada como recurso (Janzen, 1977;
Kistler, 1985). Tanto el costo asociado a la alimentacibn asi como
la tasa de desarrollo, pueden estar influenciados por el contenido
de nutrientes y toxinas presentes en la semilla y por los
mecanismos utilizados para evadir al depredador.

Como resultado de las modificaciones fisiolégicas del sistema
enzimdtico en el aparato digestivo de las larvas, estas pueden
utilizar inhibidores de peptidasas presentes en las semillas como
‘fuente de proteinas para su desarrollo (Roy y Bhat, 1975; Weder,
1981) . También utilizan los aminodcidos como fuente de nitrégeno
cuando la semilla tiene deficiencias del mismo (Rosenthal y Janzen,
1983) . |

En cuanto a las toxinas presentes en las semillas algunas
larvas de briiquidos tienen la capacidad de destoxificarlas ya sea
mediante la presencia de enzimas especificas o bien porque en su
tracto digestivo mantienen simbiontes que les ayudan en este
proceso (Rosenthal, 1983).

Adaptaciones conductuales

Casi todas las especies se enfrentan con problemas ecolégicos
importantes y parecidos como por ejemplo: cémo encontrar un lugar
adecuado para vivir, cémo localizar los alimentos, cbmo escapar de
los enemigos y cémo lograr 1la mayor cantidad posible de
descendientes que puedan sgobrevivir hasta alcanzar la edad
reproductora.



La variacién en la conducta es una respuesta a estos
problemas. Esta variacién en los pardmetros conductuales ha llevado
a una serie de preguntas como por ejemplo: ¢Por qué cada uno de
los organismos se comportan del modo en que lo hacen?, ¢Cudl es la
funcién de una respuesta conductual?.

Para tratar de responder a estas preguntas se ha empleado
desde hace varios afios la teorfia de la optimizacién. Esta teoria se
basa en que el comportamiento no puede ser completamente
comprendido sin un reconocimiento previo de las presiones de
seleccidn que actdan sobre las poblaciones de los organismos
(Alcock, 1978).

Por 1o tanto, la teoria de la optimizacién es una consecuencia
directa del conocimiento de cémo opera la seleccién natural. Se
basa en la comprensién de que todo comportamiento conlleva costos
y beneficlos, una serie de ventajas y de inconvenientes, en funcién
del impacto sobre el potencial reproductivo a largo plazo de un
individuo. Los organismos cuyo comportamiento maximizan la relacién
costo/beneficio podrén, por definicién, maximizar su ganancia
reproductiva. Desde la perspectiva evolutiva su comportamiento seré
6ptimo debido a que contribuird con la mayor cantidad posible de
genes a la siguiente generacidén (Alcock, 1978).

Bajo este contexto la relaclén entre preferencia por sitios de
oviposicién que tlenen algunos insectos-principalmente las hembras
adultas- por clertas especies de plantas y el desempefio (i.e.,
crecimiento, sobrevivencla y reproduccién de la progenie sobre
estas plantas), son el punto central en las interacciones planta-
herbivoro.

Tanto la preferencia como el desempefio han jugado un papel
importante en estudios y debates sobre la evolucién en la
especificidad de hospederos (Bush y Diehl, 1982; Futuyma Yy
Peterson, 1985; Thompson, 1986 en Thompson, 1988), seleccién por
espacio libre de enemigos naturales (Price et al., 1980; Attsatt,
1981), y cambios de hospederos (Wood y Guttman, 1983; Rausher, 1984
en Thompson, 1988).

Los trabajos que existen hasta ahora en los que se estudia la



relacién entre preferencia y desempefio examinan bdsicamente la
variacién geogrédfica en el uso de hospederos (Thompson, 1988;
Credland y Dendy, 1992), otros se refieren a como la variacidn
fenotipica y genética del hospedero influyen en la preferencia de
los insectos (Gould, 1983; Via, 1990) y por udltimo, muy pocos
estudios analizan la relacién que tiene la preferencia con el
desempefio de los organismos (ver, Thompson, 1988).

A partir de estos estudios, surgen varias preguntas, entre
ellas: ¢cbmo varia la relacidn entre preferencia y desempefio
dependiendo de las condiciones ambientales y presiones de seleccién
sobre los insectos herbivoros?.

En este trabajo se pretende explorar y documentar algunos
aspectos de la interaccién planta-herbivoro y en particular, se
consideraron las siguientes preguntas: 1) ¢Cémo influye la
variacién intraespecifica de los hospederos (e.g. semillas) en el
desempeiio de la progenie de un briquido, Zabrotes subfasciatus
cuando se desarrolla sobre semillas provenientes de plantas
cultivadas y silvestres del frijol ayocote Phaseolus coccineus?; 2)
¢Como influyen la apariencia de las semillas en la preferencia de
oviposicién de Z.subfasciatus? y 3) ¢La preferencia de oviposicién
de Z.subfasciatus depende de la densidad de las semillas?.

Para abordar este problema se selecciond como sistema de
estudio un conjunto de tres subespecies de Phaseolus coccineus, dos
cultivadas y una silvestre (la silvestre de dos localidades
diferentes) y una de sus principales plagas el bridquido Zabrotes
subfasciatus,

SISTEMA BIOLOGICO

Phaseolus coccineus es una leguminosa cuyo grano es una de las
fuentes principales de proteina en la dieta de la poblacién rural
que habita en el altiplano de México, Guatemala y otros paises de
América Latina, su nombre comin es frijol ayocote o piloy (Calderén
et al., 1992). Bsta planta proporciona un sistema ideal para el
estudio del efecto de 1la variacién intraespecifica en la
interaccién planta-herbfivoro porque entre sus diferentes
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subespecies, tanto cultivadas como silvestres, se encuentra una
gran variacidén en estructura, morfologia y concentracidn de
compuestos secundarios (Vanderborght 1979; Delgado, 1988; Gepts,
1990) .

Phaseolus coccineus se cultiva en zonas frias templadas,
aungue algunas variedades para M2xico se han reportado en climas
cdlidos subhimedos y en climas secos (Delgado, 1988). En esta
especie ge pueden reconocer dos tipos de poblaciones sllvestres y
cultivadas. En México existen 4 subespecies P.c. coccineus, P.c.
darwinianus, P.c. formosus y P.c. glabellus (Delgado, 1988) ., Estas
especies se han colectado en varios estados de la Replblica
Mexicana entre ellos Chiapas, Oaxaca, Puebla, Querétaro,
Guanajuato, Hidalgo y Estado de México (Cérdenas, 1984) (Fig 1).

Ademds de la gran variacidén natural que existe con respecto a
la estructura y morfologia de las plantas, existe la producida por
el proceso de seleccidén artificial. Por ejemplo, la diversidad
morfoldgica de las especies ha aumentado en las variledades
_cultivadas y se han establecido caracteres que no son comunes en
las formas silvestres (Tabla 1).

En general las semillas de las leguminosas contienen una gran
variedad de compuestos secundarios tales como alcaloides vy
compuestos clancgénicos. Como resultado del proceso de
domesticacién han habido una serle de cambios morfoldégicos y
bioquimicos en las semillas de las leguminosas, Vvanderborgth (1979)
demostrd que el contenido de compuesto clanogénicos es mis alto en
especies silvestres. Otros aspectos importantes asociado a 1la
domesticacidén es la pérdida de flavonoides, compuestos asoclados a
la pigmentacidén de diferentes partes de la planta (e.g. flores,
frutos y semillas) y la pérdida de defensas quimicas. Es comin
observar que tanto la concentracidn como 1la diversidad de
compuestos de defensa es menor en especies y variedades cultivadas
que en especies silvestres (Bvans, 1993; Sotelo, et al., 1995;
Linding, 1996). Asimismo, Delgado et al, (1988) reporta que, en
general, las semillas de plantas cultivadas contienen niveles de
protefinas y minerales mis altos que las semillas de plantas
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Figura 1.- Distribucion de Phaseolus coccineus en la Republica Mexicana. Tomado de Cardenas 1984.



Tabla 1.-

Cambios ocurridos como consecuencia del proceso

de

domesticacién en plantas de Phaseolus coccineus.

CULTIVADAS

SILVERSTRRS

Planta

Sistema radicular fibroso

Sistema radicular tuberoso

Plantas anuales

Plantas perennes

Plantas de dfa largo

Plantas de dia corto

Cotiledones epigeos e hipbgeos

Cotiledones hipégeos

Hibito de crecimiento trepador y de
mata

Habito de crecimiento trepador

Reduccién en el nimero de hojas,
ramas, inflorescencias, flores y
semillas

Gran numero de hojas, ramas,
inflorescencias, flores y gemillas

Aumento en el tamafio de las hojas,
flores, frutos y semillas

Tamafio pequefio de las hojas, flores,
fructos y semillas

Tallo con lengitud mixima de 3 metros

Tallo con una longitud qgue puede
variar entre 3 y 10 metros

El mimero de entrenudos varfa entre
2y 40

El namero de entrenudos de la
inflorescencia es mayor a 40

Vainas de una longitud mayor a los 30
an,

Vainag con longitudes que varfan
entre 4 y 7 om,

Reduccién en el ndamero de semillas
por vaina (3-5)

Mayor nimero de semillas por vaina
(5-12)

Son m4s susceptibles al ataque de
parisitos y plagas

Son mencs susceptibles al ataque de
parésitos y plagas

Semillas

Semillas grandes

Semillas pequefias

Forma arrifionada

Forma semiegférica

Color. - blanco, negro, rojo, morado,
amarillo, bayo, y pinto

Color, - amarillo,negro y pinto

Testa delgada

Testa gruesa

Testa muy permeable

Testa poco permeable

Bajas concentraciones de campuestos
fen6licos y glucbsidos cianogénicos.

Altas concentraciones de campuestos
fentdlicos y glucésidos cianogénicos.

Tamado de Engleman (1991)



silvestres lo cual se ve reflejado en el tamafio de las mismas.
Especificamente para Phaseolus coccineus se sabe que existe

una gran variacién en cuanto al tamailo,

color,

forma y calidad

nutritiva (especificamente contenido de fésforo y nitrégeno) de las

semillas (Tabla 2).

Tabla 2.- Algunas caracteristicas morfoldgicas y quimicas de las
semillas de las tres subespecies de Phaseolus coccineus (P.c
coccineus, P.c. darwinianus y P.c.formosus con dos variedades) .

Subespecie | Origen Tamafio Forma Colorx (8] (8.}
{mm) (ppm) {(ppm)
P.c.C. cultivada 16-24 arrifionada morado 5982.8 36177.8
P.c.d. cultivada 14-17 semirredonda miel 6760,.9 43706.7
P.c.£. silveatre 5-7 semirredonda grie con 6802.3 41517.6
Cuernavaca negro
P.c.f. 8llvestre 7-9 arrifionada gris, negra | 6963.1 43883.23
'rlalpan o amarilla

Tal variacidén en la morfologia, calidad nutritiva y
composicién quimica puede tener un gran impacto sobre las
interacciones entre las plantas y sus insectos asociados. Por
ejemplo un incremento en el tamafio de la planta o alguna
estructura utilizada por los insectos, (v.g. las semillas) puede
reflejarse en un incremento en nutrientes especificos requeridos
por el insecto y puede acelerar la tasa de crecimiento de éste.
Como por ejemplo la variaci6én en el contenido de nitrdgeno, el

cual es un elemento nutricional critico para el crecimiento,

sobrevivencia y fecundidad de muchos insectos fité6fagos (Feeny,
1970, McNeill, 1973). Otro cambio resultado de la domesticacién en
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las caracteristicas fisicas de las plantas es el color y brillo de
las semillas. En el género Phaseolus generalmente las semillas de
plantas cultivadas son mds grandes y de colores brillantes,
mientras gue las semillas de plantas silvestres tienen colores méis
cripticos (Gepts, 1988).

Finalmente los cambios producidos a través del procesoc de
domesticacidén pueden afectar la interaccidén de los depredadores de
gemillas y sus enemigos naturales (Benrey et al., 1996). Por
ejemplo, algunos parasitoides utilizan compuestos volédtiles
emitidos por las plantas para localizar a sus hospederos (Turlings
et al., 1995). La perdida o reduccibdn de estos compuestos en
plantas cultivadas podrian afectar la capacidad para los
parasitoides de encontrar a su hospedero (Benrey, 1993j.

Existen varias especies de insectos que se alimentan de hojas
y semillas de P. coccineus. Bntre los que se alimentan de las
semillas se encuentra los briiquidos Zabrotes subfasciatus,
Acanthoscelides obtectus, A. obvelluatus (Delgado 1988) y los
curculidénidos Apion godmani y A. aurichalceum (Pérez, 1985 en
Lerol et al. 1990).

Zabrotes subfasciatus
Zabrotes subfasciatus es un insecto que pertenece a la familia

Bruchidae; se ha mostrado que son excelentes sujetos para estudios
de historias de vida y evolucién debido a que son féciles de
cultivar y manejar tanto en condiciones de laboratorio como en
condiciones seminaturales. Se alimenta de las semillas de varias
especies de Phaseolus entre las que se encuentra Phaseoclus
coccineus y estd catalogado como una plaga primaria tanto en el
campo como en los sitios de almacenamiento (Lerxoi et al., 1990).
Los brquidos de esta especie miden entre 2 y 3 mm de longitud, el
cuerpo es pubescente, robusto y ligeramente méds ancho en la parte
posterior.

La cabeza estd escondida en vista dorsal; las antenas son
aserradas con una longitud que no rebasa la mitad del cuerpo. Los
élitros son redondos en el margen posterior y no cubren todo el
cuerpo. La coloracidén es negra con manchas blanquecinas que forman
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una franja transversal en el caso de las hembras; los machos son
pardos y de menor tamafio (Ramirez, 1991).

La hembra oviposita entre 40 y 60 huevos a lo largo de su
vida, los cuales adhiere a las semillas. A temperatura de 32°C y
70% de humedad relativa, el perfiodo de oviposicidén dura de 3 a 4
dias y el de incubacidén de 4 a 5 dfas (Sénchez, 1992). Al emerger
la larva del primer estadio perfora la testa y se introduce en la
gemilla para alimentarse del cotileddn y completar su desarrollo
(Tapia, 1983). El tiempo de desarrollo es de 24 a 28 dias
prolongéndose cuando la temperatura es menor (Ramirez, 1991)
(Figura 2). Se ha observado que en condiciones de laboratorio, de
semillas grandes (entre 16 y 24 mm de largo, semillas de P.c.c)
pueden emerger hasta 15 individuos por semilla (obs per). La
longevidad méxima reportada en las hembras es de 51 dias y de 55
en los machos (Davies, 1972).

A pesar de que Z., subfasciatus es una plaga que ocasiona un
dafio considerable en P. coccineus, hasta la fecha se tiene muy
poca informacién acerca de cémo la variacién intraespecifica en
las plantas, resultado del proceso de domesticacién, afecta las
interacciones entre la planta y el herbivoro.

En este sentido, la relevancia de este trabajo radica en los
siguientes puntos: 1) nos permite abordar el efecto de la
variacién intraespecifica de las plantas sobre la interaccién con
sus herbivoros; 2) permite obtener un mejor entendimiento de los
mecanismos involucrados en el proceso de seleccién del hospedero,
Yy 3) tiene implicaciones desde el punto de vista de ecologia
aplicada, especificamente en el control o manejo de plagas en
cultivos de importancia agricola.

Por otro lado, la informacién que se obtenga a partir de este
trabajo contribuird al conocimiento de aspectos bésicos de la
ecologia de Zabrotes subfasciatus que servirdn de base para
estudios enfocados a la interaccién con sus enemigos naturales.
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Especificamente en este trabajo se evalué el efecto de 1la
variacién intraespecifica en Phaseolus coccineus sobre algunos
componentes de desempefio y patrones de oviposicidén de Zabrotes
subfasciatus. Nuestra hipétesis es que como resultado indirecto del
proceso de domesticacién si las subespecies de plantas cultivadas
de Phaseolus coccineus proporcionan un recurso de mejor calidad
para Zabrotes subfasciatus esto se vera reflejado en un mejor
desempefio y preferencia por estas subespecies.

Este trabajo se compone de tres capitulos:

En el capitulo I se describen los experimentos enfocados a
evaluar el desempefio de Z. subfasciatus sobre tres subespecies de
P.coccineus ( P. c. coccineus, P. c. darwinianus, P. c. formosus
esta dltima de dos localidades diferentes), a lo largo de dos

generaciones sucesivas,

En capitulo II se describen los experimentos realizados para
evaluar la preferencia de Zabrotes subfasciatus por las distintas
subespecies de Phaseolus coccineus ( P.c. coccineus, P.c.
darwinianus y P.c. formosus con dos variedades) en funcién de la
apariencia y densidad de las semillas.

Por dltimo en el capitulo 111 se discute, de manera general,
la informacién que se tiene de la preferencia de Zabrotes
subfasciatus y su relacién con el desempefio de su progenie en dos
generaciones sucesivas, resaltando aquellos aspectos que faltan por
investigar. Asimismo, se discute la importancia de conjuntar la
informacién ya obtenida para tratar de entender los mecanismos
involucrados en el proceso de seleccién del hospedero.
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Capitulo 1

DESEMPENO DE Zabrotes subfasclatus BOHAEM (Coleoptera: Bruchidae)
SOBRE TRES SUBESPECIES DR Phaseolus coccineus.

INTRODUCCION

La variacidén en las caracteristicas fisicas y quimicas de las
plantas producen ambientes heterogéneos a los cuales los insectos
herbivoros se han tenido que adaptar. La estructura foliar, la
concentracién de compuestos secundarios y la calidad nutritiva de la
planta, son caracteristicas que pueden incrementar o modificar su
consumo por parte de los herbivoros y también afectar la
susceptibilidad de é&stos hacia sus enemigos naturales (Grevstad y
Klepetka, 1992; Benrey y Denno, 1996).

Las caracteristicas de las plantas que les permiten reducir el
consumo por parte de los insectos herbivoros se conocen como
factores de resistencia a la herbivoria y pueden ser tanto fisicos
como quimicos (Mitchell, 1983; Cano Santana y Oyama 1992; Grevstad
y Klepetka, 1992). Estas caracteristicas pueden afectar 1la
interaccién planta-herbivoro de dos maneras distintas: 1) afectando
o modificando la conducta de forrajeo y de oviposicién de los
herbivoros (Rausher, 1983; Benrey, 1993), y 2) afectando el
desempefio de los mismos (Denno y McClure, 1983; Grevstad y Klepetka,
1992; Bernays y Chapman, 1994; Benrey Yy Denno, 1996; Benrey et al.,
1996) .

Aun cuando el desempeifioc es considerado como uno de los
componentes mds importantes de la adecuacldn de los organismos,
existe una descrepancia sobre que pardmetros considerar para
entenderlo. Por ejemplo, Benrey (1993) estimd desempefio en términos
de la sobrevivencia y desarrollo de los organismos; otros autores
como Singer (en Miller y Miller, 1986); sugieren que el desempefio
debe evaluarse con todo 1o que ocurre (tiempo de desarrollo, uso de
recursos, reproduccién, etc.) después de la oviposicidn.

De acuerdo con lo citado en la literatura se puede definir
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desempefio como el conjunto de todas agquellas caracteristicas de la
historia de vida de un organismo que le permiten desarrollarse bajo
diversas condiciones para maximizar su adecuacién.

Existen varias formas de estimar desempefio. Por ejemplo,
Yoshida (1990) y Toque-Naga (1991) evaluaron el desempeiio de
Callosobruchus maculatus en funcién del tiempo de desarrollo (i.e.
tiempo que transcurre desde que la hembra pone el huevo sobre la
gemilla hasta que emerge el adulto) y el tamafio de los individuos de
la progenie. Por su parte Murphy et al. (1983), Hare y Dicks (1990)
estimaron el desempefio de C. maculatus considerando el tamafio,
calidad del huevo y la sobrevivencia de los briquidos.

El desempefio puede estar afectado por caracteristicas quimicas
y figicas de las plantas (Fern&ndez y Talekar, 1990).

Entre las caracteristicas biloquimicas que repercuten en el
desarrollo de los herbivoros se encuentra la disminucidén del
contenido de nitrégeno y de agua en la planta, el incremento de
lignina y la presencia de toxinas o compuestos reductores de la
digestibilidad (metabolitos secundarios) (Berenbaum, et al., 1983;
Cano Santana y Oyama, 1992; Bernays y Graham, 1988).

Uno de los grandes problemas a los que se enfrentan los
herbivoros son las bajas concentraciones de nutrientes que presentan
las plantas, principalmente en, el contenido de proteinas
(southwood, 1972 en Auerbach & Strong, 1981). Dadd (1963) después de
analizar el contenido de nitrégeno de aproximadamente 400 especies
de plantas, encontré que este era en promedio 2.14%, el cual esta
muy por debajo del nivel 4% que como minimo necesitan los insectos
en su dieta. De la cantidad y calidad de alimento dependerd la tasa
de crecimiento, 1la tasa de desarrollo, 1la fecundidad y 1la
gobrevivencia de los herbivoros (Crawley, 1983).

Por otro lado, también es importante seflalar el papel de los
metabolitos secundarios como mecanismos de defensa de las plantas y
reductores de la calidad nutricional de las mismas. Por ejemplo
Ferndndez y Talekar (1990) encontraron que cuando Callosobruchus
chinensis se alimenta de semillas de diferentes especies de Vigna,
el desempeflo de estos briquidos cambia dependiendo de 1las
caracteristicas tanto figicas como quimicas de las plantas. Por
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ejemplo, encontraron que cuando se le ofrecia V. mungo una especie
silvestre, la cual tiene una densa pubescencia C. chinensis la
rechazaba o bien su desempefio era muy bajo (tiempo de desarrollo muy
largo y baja sobrevivencia), mientras que en otras especies como V.
unguicaulata que presentan baja pubescencia, el nimero de huevos por
semilla y sobrevivencia eran mds altos y el tiempo de desarrollo de
los briquidos era corto (Fujii., et al., 1989). Asimismo, Janzen
(1977) encontré que las semillas del genero Vigna presentan altas
concentraciones de aleloquimicos, los cuales actian como inhibidores
del desarrollo de las larvas de Callosobruchus maculatus.

Dentro de las caracteristicas fisicas que pueden alterar la
eficiencia de forrajeo de los herbivoros se encuentran estructuras
como: tricomas, pelos, espinas, etc. Por ejemplo, la pubescencia en
las hojas de las plantas, llega a formar una barrera que impide el
acceso de partes bucales o estructuras ovipositoras de los insectos
y también dificulta el desplazamiento de los herbivoros sobre la
estructura vegetal (Mitchell, 1983; Cano Santana, 1987; Cano Santana
y Oyama, 1992). En otros casos, estructuras como los pelos curvados
pueden inmovilizar y provocar derrame de hemolinfa en larvas de
insectos, como sucede en Pagsiflora adenopoda y larvas de mariposas
de la familia Heliconidae (Grevstad y Klepetka, 1992).

Ademds de los factores antes mencionados, existe también
variacidén en otras estructuras de las plantas como el tamafio de las
hojas, de las semillas, de los frutos e incluso el tamafio de ellas
mismas, las cuales también son importantes en el desempefio de los
insectos. Por. ejemplo, Cipollinl y Stiles (1991) evaluaron el
desempefio de Acanthoscelides obtectus sobre semillas de diferentes
especies de Phaseolus, en las que existe una gran variacibn en
tamafio. Encontraron que A. obtectus oviposita un mayor nimero de
huevos sobre semillas grandes que sobre semillas pequefias, ademds
de que en semillas grandes emergen un mayor nGmero de individuos, y
la sobrevivencia y la adecuacién de la progenie son también més
altas.

Otros factores que también pueden afectar el desempefio de los
insectos herbivoros como es el caso de los efectos maternos
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(Thymothy y Dingle, 1991). Los efectos maternos son considerados
como una importante fuente de variacién ambiental y son efectos no
genéticos del fenotipo de la madre o del ambiente materno que actdan
sobre el fenotipo de la progenie (Mousseau y Dingle 1991).

Mousseau y Dingle (1991) proponen que los efectos maternos son
un caso especlal de variacidn, frecuentemente adaptativa, que se
conoce como plasticidad fenotfipica, en la cual los genotipos exhiben
historias de vida variables en respuesta a las seflales ambientales
en las que se desarrollan. En la mayoria de los casos
revigados hasta ahora, los efectos maternos estdn correlacionados
con patrones predecibles de estacionalidad dando como resultado
cambios en pardmetros de historia de vida. Por ejemplo, experiencias
en las madres de con fotoperiodos cortos y temperaturas bajas
provocan que haya diapausa en la progenie, mientras que fotoperiodos
largos y altas temperaturas evitan las diapausas en la progenie.

Por otro, lado Fox et al, (1995) proponen que los efectos
maternos han evolucionado como un mecanismo de plasticidad
fenotipica trans-generacional, por medio de la cual, la madre tiene
la capacidad de predecir las condiciones ambientales y de esta
manera programar el desarrollo de su progenie bajo condiciones
favorables. Sin embargo, también se sabe que si un carédcter esté
sujéto a un largo periodo de efectos maternos se puede dar una
respuesta a la seleccibn pero en direccién negativa (maladaptativa)
(Pox et al., 1995). Por ejemplo Fox et al, (1995) encontraron que
cuando Stator limbatus se desarrolla sobre un hospedero diferente a
aquel en que se desarrollo su madre, la sobrevivencia de la progenie
se reduce y tiempo de desarrollo se incrementa.

Aun cuando las respuestas evolutivas se presentan después de un
largo perfodo de tiempo en los individuos de una poblacién como
producto de la seleccién natural, estas se ven fuertemente
determinadas por la variacién genética disponible, la direcciény la
magnitud de la seleccién. Bn este caso los efectos maternos puede
tener implicaciones importantes en la evolucién de respuestas
adaptativas (Riska, 1991 en Fox et al., 1995), como por ejemplo el
uso y desempefio sobre plantas de alimentacidn.

Los mecanismos por los cuales los efectos maternos son
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transmitidos a través de las generaciones, varian entre caracteres
y taxas (Mousseau y Dingle, 1991). Esto debido principalmente a que
la variacién fenotipica en poblaciones naturales est& influenciada
por la varlacidn genética entre los individuos y por la variacién
ambiental.

Generalmente los efectos maternos pueden resultar adaptativos
en ambientes heterogéneos, y esto suele ser muy comin en insectos
(Mousseau y Dingle, 1991). Las plantas hospederas representan un
Yecurgo con una alta heterogeneidad espacial y temporal, tanto en la
calidad como en la disponibilidad que ofrecen a los insectos
fit6fagos (Masseau y Dingle, 1991). Estudlos anteriores en los que
se ha examinado la evolucién en los patrones del uso que hacen los
insectos de sus hospederos, se ha encontrado una gran variacién
genética entre y dentro de las poblaciones en la preferencia del
hospedero, dicha varlacién es la que les permite adaptarse a
diversos ambientes (Futuyma y Peterson, 1985; Via, 1990).

Existen algunos trabajos con br(quidos en los que se ha
estimado como los efectos maternos influyen sobre el desempefio de la
progenie. Por ejemplo, Credland (1987) observé que cuando se cambia
de hospedero a Callosobruchus maculatus su fecundidad se reduce y el
tiempo de desarrollo se incrementa durante la primera generacién. En
las generaciones subsecuentes la fecundidad aumenta y el tiempo de
desarrollo disminuye. Por otro lado, Fox et al. (1995) encontraron
que el éxito de la progenie de Stator limbatus (en términos de
nimero de huevos ovipositados, tiempo de desarrollo y sobrevivencia)
es mejor cuando se desarrollan sobre el mismo hospedero en el que se
habia desarrollo su madre por varias generaciones (a esto 1le
llamaron, aclimatacién de las larvas para un mejor desempefio), lo
cual no ocurridé cuando las larvas se colocaron sobre hospederos
nuevos, donde la fecundidad y sobrevivencia se reducen y el tiempo
de ‘desarrollo se incrementa. ~

Los primeros trabajos en los que se estimbd el desempefio de
ingectos herbivoros, se emplearon como hospederos plantas de
importancia agricola como maiz, frijol y algunas cruciferas (Gould,
1983; Shuichi y Naota, 1993). El objetivo general de estos estudios
fue obtener plantas resistentes al ataque de los herbivoros con
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fines de control bioldgico (Via 1990; Ke y McPheron, 1993) . Mediante
una manipulacién de la morfologia y/o la quimica de la planta
hospedera o de alguna parte de esta (hojas, semlllas, frutos,
etc.,). De esta manera se evaluaba el efecto de la variacidn en
dichas caracteristicas de las plantas sobre algunos pardmetros de
historia de vida de los herbivoros (Cardona y Posso, 1987). Sin
embargo, la mayoria de estos estudios se han realizado comparando el
desempefio de los insectos cuando se desarrollan en diferentes
especies de plantas hospederas. Sin embargo, estudios en los que se
ha evaluado el efecto de la variabilidad intraesgpecifica sobre el
desempeflo de insectos herbivoros son escasos.

En México, la mayoria de los trabajos realizados con briquidos
que se alimentan de leguminosas de importancia agricola como el
frijol, han utilizado bésicamente como hospedero semillas de
diferentes variedades cultivadas y silvestres de Phaseolus vulgaris.
Bntre estos trabajos se encuentran el de Cardona y Posso (1987),
Ramirez (1991) y Ortega (1987) quienes evaluaron la sobrevivencia y
el tiempo de desarrollo de Zabrotes subfasciatus y Acanthoscelides
obtectus sobre semillas de diferentes variedades de Phaseolus
vulgaris. Las semillas utilizadas como hospederos presentaban
diferente grado de domesticacidn y diferente concentracién de
compuestos quimicos (en particular arcelina). En general, los
resultados que obtuvieron nuestran que las variedades silvestres son
mds resistentes al ataque de bridquidos que las semillas de las
variedades cultivadas.

En México, existen cuatro subespecies de Phaseolus coccineus:
b.c.coccineus, P.c. darwiniauns, P.c, formosus y P.c.glabellus
(Delgado 1988), en las que se ha documentado la variacibn
morfoldgica como resultado del proceso de dosmesticacidn
(Vandrebrought, 1979; Delgado, 1988; Rvans, 1993)

P. coccineus a pesar de su amplia distribucién en México, y de
que proporciona un sistema ideal para el estudio del efecto de la
variacién intraespecifica en la interaccién planta-herbivoro, no
existen trabajos en los que se haya evaluado cémo esta variabilidad
en las caracteristicas fenotipicas y quimicas de P.coccineus
producto de la seleccifn artificial, afecta su interaccién con los
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insectos que se alimentan de las hojas y semillas de esta especie.

En este contexto, el objetivo de este trabajo fue evaluar el
desempeflo de Z. subfasciatus sobre tres subespecies de P.coccineug
( P, ¢. coccineus, P. ¢. darwinianus, P. ¢. formosus esta dltima de
dos localidades diferentes, Cuernavaca Yy Tlalpan), en dos
generaciones sucesivas. Ahora bien si como resultado indirecto del
proceso de domesticacién las subespecies de plantas cultivadas de
Phaseolus coccineus, proporcionan un recurso de mejor calidad para
Zabrotes subfasciatus, entonces se vera reflejado en un mejor
desempeflo.

La decisién de trabajar con dos poblaciones de Phaseolus
coccineus formosus, se debe a que las semillas a pesar de ser de la
misma subespecie (Delgado com.per) presentan una gran variacién en
contenido de nitrdgeno, tamafio y forma de las semillas (Benrey et
al., 1996).
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MRETODOS

Obtencién de gemillas

En el laboratorio se realizaron experimentos con semillas de
tres subespecies de Phaseolus coccineus provenientes de poblaciones
silvestres y cultivadas. Las semillas de poblaciones cultivadas
(P.c.coccineus y P.c. darwinianus) fueron colectadas durante los
Ultimos cuatro meses de 1994, en Xochimilco, D.F y en Cuetzalan,
Puebla respectivamente. Las semillas de poblaciones silvestres
(P.c. formosus) se colectaron entre enero y marzo de 1995 en
Cuernavaca, Morelos y en el Bosque de Tlalpan, D.F. (Figura 3).

Antes de iniciar los experimentos en el laboratorio, las
semillas colectadas en el campo se limpiaron (sacéndolas de las
vainas y quitdndoles el exceso de tlerra) y se almacenaron en el
refrigerador durante 5 dias a una temperatura de entre 4 y 6°C, con
la finalidad de eliminar cualquier organismo que pudiera provocar
una infestacibén indeseable,

Cultivo de Zabrores subfasclatus

Para iniciar el cultivo se emplearon como pies de cria,
briquidos provenientes de semillas obtenidas en Oaxaca, Guerrero y
Morelos. Bl criterio para selccionar briquidos de estos tres estados
fue que todos pertenenecen a la misma especie y ademids por que son
muy abundantes.

Una vez que los briquidos emergieron de las semillas, se
procedid a mezclar los individuos y a cambiarlos a frijol comin
Phaseolus vulgaris (negro) con el propésito de estandarizar el medio
de cultivo y mantener a la colonia sobre una especie distinta de la
que se utilizaria en la fase experimental.

Los cultivos se mantuvieron en frascos de vidrio con capacidad
aproximada de 1800 ml. Cada frasco contenia un kilogramo de frijol
negro y fue infectado con aproximadamente 1 cm® de brigquidos que se
obtuvieron del pie de cria.
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Figura 3.- Ubicacion de los sitios de colecta de semillas de las tres subespecies de Phaseolus coccineus.



Después de que los adultos ovipositaron por un periodo de cinco
dias, se sacaron y se pusieron en otro frasco con semillas limpias,
manteniéndolos en el insectario bajo condiciones controladas
(fotoperiodo de 16 horas luz y 8 obscuridad, temperatura entre 28 y
30°C y humedad entre 68 y 70%). El propb6sito de separar los
briquidos de las semillas fue para evitar que se mezclaran hijos con
padres.

Cabe resaltar ¢que en este trabajo cuando se iniclaron los
experimentos de efecto de la subespecie sobre el desempefio de Z.
subfasciatus, los briquidos habian pasado dieciseis generaciones
sobre el cultivo esténdar (Phaseolus vulgaris).

Degempefio de Zabrotes subfasclatus

Se evalud el desempefio de 2. subfasciatus sobre las tres
subespecies de P.coccineus (P. c¢. coccineus, P. c. darwinianus, P.
c. formosus (Cuernavaca) y P. c¢. formosus (Tlalpan) en dos
generaciones sucesivas. Especificamente se determind el efecto de la
subesgpecie sobre:

1) nimero de huevos que ovipositan las hembras de 2. subfasciatus.
2) nimero de individuos que emergen de cada semilla.

3) tiempo de desarrollo (i.e. tiempo que transcurre desde que la
hembra pone el huevo hasta que emerge el adulto).

4) sobrevivencia (nimero de individuos emergidos/ndmero de huevos
totales ovipositados).

5) proporcidn sexual de los adultos emergidos.

6) tamafio de los individuos emergidos.

El disefio experimental consistid en colocar 5 semillas de la
subespecie (tratamientos) en un vaso de pléstico de 70 ml, teniendo
un total de 20 vasos para cada una de las subespecies.
Posteriormente en cada vaso se introdujo una hembra y un macho de
tres dias de edad, tomados al azar del cultivo. Los vasos 8se
acomodaron aleatoriamente en una charola dentro de la incubadora
bajo condiciones de luz, temperatura y humedad controladas (iguales
a las del cultivo). Después de cinco dias se extrajeron los adultos,
se colocaron en c&psulas de gelatina y se guardaron en el
refrigerador para ser medidos posteriormente. Se registrd el nimero
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de huevos ovipositados en cada semilla y las semillas se colocaron
en forma individual en cajas de pléstico las cuales se mantuvieron
en la incubadora. Después de 20 dias, y hasta que dejaron de emerger
los briquidos, se registrd la fecha de emergencia de cada uno de los
briquidos, el sexo y nimero total de los individuos emergidos por
gemilla.

De los organismos emergidos de la primera generacién (F1) se
eligieron al azar hembras y machos no emparentados de tres dias de
edad, y se colocaron en vasos de pléstico con cinco semillas,
repitiendo el procedimiento anterior para de esta manera obtener la
segunda generacién F2. Finalmente los insectos se guardaron en
cépsulas de gelatina y se metieron en el refrigerador para ser
medidos posteriormente (Fig.4).

Como indice de tamafio se utilizé el largo del cuerpo de los
briquidos (desde donde empieza la cabeza hasta donde termina el
abdomen), esto se hizo con un microspospio de diseccién OLYMPUS B061
el cual tiene un ocular con reglilla integrada, se midieron
aproximadamente 6000 individuos.

Se utilizé el mismo procedimiento con todos los briquidos que
emergieron de las tres subegpecies y de esta manera se obtuvieron
los pardmetros de desempefio antes mencionados .

Los resultados de este experimento se analizaron mediante
anilisis de varianza considerando a la subespecie como fuente de
variacién y el nimero de huevos ovipositados, tiempo de desarrollo,
nimero de individuos emergidos, proporcién sexual y tamafio como
variables dependientes, también se realizd un andlisis de
comparacién de medias con la prueba de T-Sidak (SAS, Institute,
1988) .

Los valores de los pardmetros de sobrevivencia y proporcién
gexual, se transformaron previamente obteniendo el arcoseno de la
ralz cuadrada de la proporcién (Zar, 1974; Crawley, 1993).
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Figura 4.- Disefio experimental utilizado para estimar el
desempeio de Zabrotes subfasciatus sobre tres subespecies

de Phaseolus coccineus en dos generaciones sucesivas,
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RESULTADOS

Debido a la gran cantidad de informacién obtenida, para
facilitar la descripcién de los resultados, estos se muestran por
generacién, y se describe brevemente lo que se obtuvo para cada uno
de los parimetros estimados.

De aqui en adelante cada vez que se refiera a Phaseolus
coccineus coccineus la notacién serd (P.c.c), para P.c. darwinianus
(P.c.d) y para P.c.formosus (P.c.f de Tlalpan o de Cuernavaca).

En la graficas los resultados de P.c.f.c se refiere a P.c.f de
Cuernavaca, y los de P.c.f.t a P.c.f de Tlalpan.

Primera generacién (¥1)

Se encontrd que no hay un efecto estadisticamente significativo
de la subespecie, sobre el nlmero de huevos que los briquidos
ovipositan (F ,,)= 1.94; P= 0.1211) (Fig.5a)

Se encontraron diferencias significativas en el nimero total de
individuos que emergieron, (F, ;= 9.99; P<0.0001), registrdndose
un mayor niimero de individuos emergidos de semillas de plantas de
P.c.d y P.c.f. de Tlalpan, en comparacién con semillas de las
plantas de P.c.c y P.c.f. de Cuernavaca (Tabla 3, Fig, 5b).

El tiempo de desarrollo de los briquidos sobre semillas de
P.c.f. de Cuernavaca y P.c.f. de Tlalpan fue significativamente
mayor (F, . = 78.28; P<0.001) que en semillas de plantas cultivadas
(P.c.cy pP.c.d) (Tabla 3, Fig.5c).

En cuanto a la sobrevivencia se observo una tendencia similar
a lo observado en el nimero total de individuos que emergieron de
cada subespecie, (F( )= 5.27; P<0.005), registridndose una mayor
sobrevivencia en semillas de plantas de P.c.dy P.c.f. de Tlalpan,
en comparacién con semillas de las plantas de P.c.c y P.c.f. de
Cuernavaca (Tabla 3) (Fig. 5d).

Para la proporcién sexual, estimada mediante la proporcién de
hembras emergidas no se encontré un efecto significativo de la
subespecie (F ,)=0.56; P= 0.6414), (Tabla 3, Fig. Se).

Finalmente se encontré un efecto significativo de la subespecie
sobre el tamaflo de las hembras que emergen de las semillas
(Fi3,26=9.20 ; P<0.0001) y sobre el tamafio de los machos
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(F(3,202)=13.50; P<0.0001) que emergen de las semillas.

Los individuos que emergen de semillas de plantas cultivadas
(P.c.c y P.c.d) son significativamente mde grandes que los que
emergen de semillas de plantas silvestres (Tabla 3 y Fig. 5f).
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Tabla 3.- Valores de los parémetros de la historia de vida de Zabrotes subfasciatus en
tres subespecies de Phaseclus coocineus en dos generaciones. Los valores corresponden a la

6C

media de cada pardmetro y los valores entre parentesis () al error estandar. La F y P
corresponde a los valores obtenidos en el andlisis de varianza.
Parfmet G s
on P.c.c P.c.d P.c.f.c| P.c.f.t F P
Namerc de huevos Fl 3.42 3.64 3.011 3.71 1.54 n.s.
(.20) (.21) (-23) (-21)
F2 5.39 7.55 4.81 5.94 19.5 <0.001
{.26) (.26) {.26) (.26)
NGmero de individuos F1l 1.26 1.71 1.01 1.81 9.09 <0.0001
emergidos {(.11) (.12) (.13) {(.12)
F2 3.12 5.40 2.95 4.09 30.39 <0.0001
(.20) (.20) (.20) (.20)
Tiempo de desarollo Fl 28.29 27.30 29.43 29,32 78.28 <0.001
(-.10) (.10) (.13) (.10)
(dias)
F2 28.51 27.70 29.52 28.68 65.78 <0.0001
{(.09) {.08) {.09) {.08)
Sobrevivencia (numero F1l 0.5682 0.632 0.594 0.685 5.27 0.0050
de adultos emerqgidos (0.028) {0.028) (0.023) (0.027)
/ndmero de huevos)
F2 0.695 0.81 0.76 0.82 4.82 0.0250
{.0008) (-0008) (-0008) {.0008)
Proporcién sexual Fl 0.482 0.482 0.534 0.464 0.56 n.s.
(hembras/total) (.035) (.03) (.041}) (C.036)
F2 0.487 0.469 0.468 0.463 0.14 n.s.
{.028) (.02) {.028) {0.028)
Tamarfio hembras (mm} Fl 3.58 3.64 3.521 3.50 8.20 <0.0001
(.024) (.020) (.025) (.024)
F2 3.64 3.65 3.505 3.45 92.35 <C.0001
(.016) (.014) (.024) (.022)
Tamafio machos (rm) Fl 2.83 2.95 2.82 2.85 13.50 <0.0001
(.018} (.014) {.018) (.010)
F2 2.94 2.92 2.73 2.86 36.76 <0.0001
(.010) (.011) (.021) {.016)
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Segunda generacidn (F2)

En esta generacidén se encontrd, un efecto estadisticamente
significativo de la subespecie (F(, 45 =19.5; P<0.001) en el nimero
de huevos que los briquidos ovipositan sobre las tres subegpecies.
En promedio el mayor nimero de huevos se registrd en semillas de
P.c.d (Tabla 3) el cual difiere significativamente de las otras dos
subespecies. El menor nimero de huevos se registrd sobre semillas de
la subespecie P.¢.f. de Cuernavaca (Fig. 6a).

Asimismo, se encontraron diferencias significativas en el
nimero total de individuos que emergen por semilla (F(; g,5=30.39; P<
0.0001). Bn promedio se registrd un mayor nidmero de individuos que
emergieron de las semillas de R.c.d, seguido por los de las semillas
de P.c.f. de Tlalpan vy finalmente por los que emergieron de
semillas de P,c.cy P.c.f. de Cuernavaca, esta Gltimas no difirieron
significativamente (Tabla 3, Fig. 6b).

El tiempo de desarrollo, sobre semillas de P.c.f, de Cuernavaca
(silvestre) fue significativamente mayor que en las semillas de
P.c.c y P.c.d (cultivadas) y de P.c.f. de Tlalpan (silvestre)
(F(3,600)=65.39; P<0.0001), (Tabla 3). El menor tiempo de desarrollo
se registro sobre semillas de P.c.d (Fig. 6c)

Con respecto a la sobrevivencia en semillas de P.c.dy P.c.f.
de Tlalpan y P.c.f. de Cuernavaca el nimero de individuos que
sobrevive fue significativamente mayor (F (1,21 =4.82; P<0.0025) en
comparacidn con el registrado en semillas de P.c.c (Tabla 3, Fig.
6d) .

No se encontrd un efecto significativo de la subespecie sobre
la proporcién de hembras emergidas de las semillas (F, ,4,=0.14;
P=(0.93), (Fig. 6e).

Finalmente se encontr6 que existe un efecto significativo de la
subespecie sobre el tamafio de las hembras ( Pi3,115=92.35; P= 0.0001)
y de los machos (F,, ,,;=36.76; P=0.001) (Tabla 3). Los individuos que
emergen de semillas de las plantas cultivadas (P.c.c y P.c.d) son
significativamente mds grandes, que los que emergen de semillas de
plantas silvestres (P.c.f. de Cuernavacay P.c.f. de Tlalpan) (Tabla
3, Fig. sf),
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Efecto Intergeneracional

Para determinar si existe un efecto de la generacién sobre el
desempeflo de Z. subfascilatus y como canbia este de una generacidn a
otra, se realizd un andligis de varianza de una via con el paquete
estadistico STATISTICA (4.3) considerando a la generacidén como
fuente de variacibén y los atributos de histosria de vida como
variables dependientes.

Los resultados muestran, que existe un efecto gignificativo de
la generacibén sobre el nimero de huevos que ovipositan los
briquidos, nimero de individuos que emergen, tiempo de desarrollo y
sobrevivencia (Tabla 4, Figs. 7-10). La tendencia general es que
para nGmero de huevog, nimero de individuos que emergen vy
sobrevivencia, aumenta de una generacién a otra y con respecto al
tiempo de desarrollo este se mantiene o disminuye.

No se observd ningin efecto de la generacidén en cuanto a la
proporcién de hembras emergidas de las semillas (Tabla 4, Fig.11).

S8in embargo, hembras emergidas de semillas cultivadas (P.c.cy
P.c.d) son de mayor talla en la segunda generacién, mientras que
hembras emergidas de semillas silvestres (P.c.f. de Cuernavaca y
P.c.f. de Talpan) disminuyen en tamafio de una generacién a otra
(Fe3,91m=48.56, P<0.00008) (Fig. 12).

El mismo patrxdn se observd para los machos (F q,=24.57,
P<0.000001) (Fig. 13),

En resumen se encontré que el desempefio (evaluado en términos
de la sobrevivencia y tiempo de desarrollo) de Zabrotes subfasciatus
es mds alto sobre semillas de Phaseolus coccineus darwinianus
(P.c.d) y P.c. formosus de Tlalpan, en comparacién con las semillas
de P.c.coccineus (P.c.c) y P.c.formosus de Cuernavaca.

Asimismo, los resultados muestran que el desempefio de los
brfiquidos durante la primera generacién es bajo (i.e. tiempo de
desarrollo largo y baja sobrevivencia) en comparacién con lo
obtenido para la segunda generacién donde los valores de la mayorfia
de los pardmetros estimados se incremento y el desempefio fue mis
alto (menor tiempo de desarrollo y mayor sobrevivencia).
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Tabla 4.- Resultados del anilisis de varianza del efecto de la
generacién sobre algunos parlmetros de la historia de vida de
Zabrotes subfasciatus (P<0.01).

Par&metros F p
No. de huevos 205,33 <0.0001
No. de 411.15 <0.0001
individuos que
emergieron
Tiempo de 1083.4 <0.0001
desarrollo
Sobrevivencia 3393.3 <0.0000
Proporcién sgexual 0.4440 0.5070
(hembras/total)

Tamafio de hembras © 15,56 <0.0000
Tamafio de machos 0.0653 0.7980
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Figura 7.- Nimero de huevos ovipositados por Zabrotes subfasciatus sobre tres
subespecies de Phaseolus coccineus en dos generaciones sucesivas. Las liheas
verticales representan el error estdndar.
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Figura 8.- Total de individuos emergidos en tres subespecies de Phaseolus
coccineus en dos generaciones sucesivas.las lineas verticales
representan el error estdndar.
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DISCUSION

Las resultados reportados en este trabajo apoyan parcialmente
la prediccidén de que el desempefio de los briquidos es mejor en las
semillas de "mejor calidad" (mids grandes y nutritivas y con menor
concentracién de compuestos quimicos) . Las subespecies en las que se
desarrollaron mejor los briquidos fueron una cultivada P.c.d -la
cual presenta las caracteristicas descritas como favorables- y una
variedad silvestre P.c. f poblacién de Tlalpan la cual aparentemente
no brindaria buenas condiciones para el desempefio de estos
insectos.

Una caracteristica en comin de las dos subespecies antes
descritas que puede explicar el mejor desempefio de los briquidos es
la calidad nutritiva de la semilla evaluada en términos de la
concentracién de nitrégeno y f6sforo. Un andlisis de contenido de
nitrégeno y fésforo realizado sobre estas semillas muestra que
dichos elementos son mayores en semillas de P.c.dy P.c.f. que en
semillas de P.c.c. (Benrey et al., 1996). Se sabe que el nitrégeno
es un elemento esencial para el crecimiento de los insectos y que
una deficiencia de éste puede causar una alta mortalidad en los
estadios juveniles (Wright, 1978 en Cano Santana, 1987).

Con respecto a la calidad nutritiva de la planta quedan varias
preguntas por responder, entre ellas: ¢Son efectivamente las
concentraciones de nitrégeno y fésforo en las semillas, las que
determinan el buen desempefio de los briquidos, o es una combinacién
de varios factores entre ellos un menor concentracién de metabolitos
secundarios tdxicos para los herbivoros, contenido de agua, dureza
de la testa, etc?. Para responder estas preguntas es necesario hacer
un andlisis quimico y bromatolégico de las semillas de cada una de
las subespecies.

La informacién que se tiene con respecto a la composicién
quimica de las semillas de estas tres subespecies es escasa (Benrey
et al., 1996). Se ha propuesto que las semillas de plantas
silvestres de P.c. formosus tienen m&s variaciones y mayores
concentraciones de flavonoides que las subespecies cultivadas
P.c.coccineus y P.c.darwinianus (Lindig y Espinosa, 1996). Sin
embargo, los efectos que estos compuestos producen sobre el
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desempefio de los briquidos alin se desconoce.

Para otras especies de leguminosas de importancia econémica
como Phaseolus vulgaris, se sabe que entre plantas de variedades
silvestres y cultivadas existe una gran variacién tanto en la
morfoldgica como en la composicién quimica; las semillas de plantas
gsilvestres tienen mayor concentracién de arcelina, canavina,
saponinas y compuestos cianogénicos (Gepts, 1990; Koening et al.,
1990; Mendoza et al., 1990), los cuales pueden ser tdxicos para los
herbivoros que se alimentan de estas semillas. En briquidos se
conoce que la composicién quimica y las caracterigticas de las
semillas (e.g. tamaflo, color, etc.) son determinantes para su
preferencia y desempeflo. Por ejemplo, Cardona y Posso (1987)
trabajaron con semillas de frijol cultivado Phaseolus vulgaris,
alterando la concentracién de arcelina, que es una proteina que
confiere resistencia a las semillas ante el ataque de briquidos en
particular de Zabrotes subfasciatus y Acanthoscelides obtectus.
Estos autores encontraron que la emergencia de adultos criados en
semillas con altas concentraciones de arcelina se reduce
significativamente; el tiempo de desarrollo de los briquidos que
logran sobrevivir se alargo y la progenie resultante presenta tamafio
y peso reducido. También encontraron que en semillas con altas
concentraciones de arcelina, las colonias de los insectos no pueden
desarrollarse y después de dos generaciones desaparecen. Por otro
lado, Angarad et al., (1979) encontraron que 108 compuestos quimicos
y las caracteristicas de las semillas de Vigna unguiculata influyen
en la preferencia y desempefio de Callosobrucus maculatus. En
particular, sefialan que el nimero de huevos ovipositados depende de
la presencia de proteasas y de compuestos inhibidores de la
tripsina, asi como de la textura y dureza de la testa de 1las
semillas. Observaron que a pesar de que los briquidos ovipositaban
en las semillas, las larvas no lograban atravesar la testa para
introducirse a la semilla, o bien ya en su interior debido a la
presencia de proteasas no se podian alimentar y morian,

En Zabrotes subfasciatus observamos un comportamiento que puede
interpretarse en el mismo contexto. La sobrevivencia de los
briquidos (nimero de huevos adultos emergidos/ nimero de huevos
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ovipositados) fue diferente entre las distintas subespecies lo cual
podria sugerir que algunas de las larvas no lograron penetrar en la
gsemilla, ya sea por alguna caracteristica fisica de la misma como la
dureza de la testa o bien, que estando dentro murieron por efecto de
alglin compuesto quimico o por no tener un sistema enzimdtico que les
permitiera digerir y utilizar el recurso adecuadamente.

Otro de los factores fisicos de las semillas que afecta el
desempefio de los briiquidos es el tamafio de las mismas ya que este se
correlaciona con el tamafio de log individuos que emergen de estas.
Cipollini y Stiles (1991) y Mitchell (1983) encontraron que cuando
Acanthoscelldes obtectus, Callosobruchus maculatusy C. chinesis se
desarrollaban sobre semillas grandes, la progenie que emergia de las
semillas fue de mayor tamafio y presentaba una mayor fecundidad, en
comparacién con los que emergian de semillas pequefias.

Para muchos insectos (lepidOpteros, himenbpteros, etc.) se ha
reportado una relacién positiva entre el tamafio de la hembra y el
nimero de huevos que oviposita (Benrey, 1993; Visser, 1994). Para
Zabrotes subafsciatus en un experimento previo del cual no se
presentaron resultados aqui encontramos que tambié&n existe una
relacién positiva entre el tamafio de la semillas y la fecundidad de
las hembras. Sin embargo, en los resultados de este trabajo para dos
generaciones sucesivas, encontramos a pesar de gque el tamafio
promedio de las hembras que emergen de semillas cultivadas fue mayor
que el de las hembras que emerge de semillas silvestres durante la
primera generacidén (F1), no pusieron m&s huevos para la sugunda
generacidén (F2). Es decir, las hembras de Z. subfasciatus de la F1
que emergieron de semillas de P. coocineus formosus de Tlalpan a
pesar de ser significativamente mis pequeflas que las hembras
emergldas de P.c. coccineus no difirieron significativamente en su
fecundidad (nimero de huevos ovipositados en la F2).

Otro hallazgo del presente estudio fue que el desempefio de
Zabrotes subfasclatus de una generacién a otra cambia. En la primera
generacién cuando se realizd el cambio de hospedero (i.e de
Phaseolus vulgaris a las diferentes subespecies de P.cocc¢ineus) el
desempefio de los briquidos fue bajo con respecto a la segunda
generacidn; estos resultados coinciden con lo reportado para otras
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especies de briquidos, Callosobruchus maculatus (Credlan, 1987) y
Stator limbatus (Fox, et al., 1995).

En la segunda generacidn se encontraron diferencias
significativas tanto en el nfimero de huevos ovipositados como en el
nimero de individuos que emergen de las semillas. Se observd que en
las semillas de las subespecies (P.c.d y P.c.f.de Tlalpan) donde
ovipositaron mayor nimero de huevos también emerge un mayor nimero
de individuos, esto de alguna manera sugiere que organismos que
emergieron de la F1 han heredado a la progenie la habilidad de
alimentarse del recurso del cual disponen y es lo que observamos en
la F2 como un desempefio m&s alto. Sin embargo, para poder confirmar
esto tendriamos que hacer el mismo experimento durante varias
generaciones, esperando encontrar que a medida que transcurren las
generaciones el nimero de huevos que las hembras ovipositan fuera
igual o muy parecido al nimero de individuos que emergen, esto como
resultado de un proceso de adaptacidén al hospedero como lo reporta
Fox, et al. (1995).

Si los efectos maternos actian sobre el fenotipo de la
progenie, de tal forma que le permite adaptarse al hospedero
utilizando el recurso de que disponen, aprovechdndolo al miximo y
hereddndo esta habilidad a la siguiente generacitn, dichos efectos
pueden tener implicaciones importantes en la evolucidn de respuestas
adaptativas dando como resultado una ampliacién en el &mbito de
hospederos de los herbivoros (Mousseau y Dingle, 1991; Riska 1991 en
Fox, et al., 1995).

La variacién en los resultados de desempefio de una generacién
a otra, puede deberse también a una reduccién en la variaza
genética, de tal forma que la cantidad de varianza genética en
componentes de adecuacién expresada en ambientes nuevos tiene
efectos importantes sobre las adaptaciones de los organismos. Se ha
reportado que a lo largo de algunas generaciones (en insectos de 10
a 16 generaciones dependiendo de la especie) en un ambiente
predecible puede haber reduccidn en la varianza genética, pero en el
momento en el que se cambia de hospedero, la varianza genética
aumenta dando como resultado un incremento en los valores de
heredabilidad (Tadeusz, 1995) y una reduccidn en el desempefio de los
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organismos. Lo mismo pudo haber ocurrido con Zabrotes subfasciatus
durante la primera generacién, en la cual registramos un bajo
desempeflo, esto sugiere que como habian pasado 16 generaciones sobre
P, vulgaris y después se les cambio de hospedero (diferentes
subespecles de P. coccineus) se produjo un aumento en la varianza
genética y una reduccién en su desempefio. Sin embargo, para 1la
segunda generacidén como el "ambiente” (tipo de semilla) fue el mismo
que el de la generacidn anterior el desempefio se incrementd.

El incremento en el desempeflo de los briquidos en la segunda
generacidn, también pudo deberse a la presidn de seleccién ejercida
por el hospedero. De tal manera que si lo reportado en otros
trabajos como el Credlan (1987) con Calosobruchus maculatus y el de
Fox, et al. (1995) con Stator limbatus, también se cumple con 2.
subfasciatus, esperariamos que a medida que transcurren 1las
generaciones su desempefio fuera cada vez mejor y la varianza
genética se fuera reduclendo, reflejéndose en un mejor desempefio.
Sin embargo, queda la duda de que tanto del desempefio de los
briquidos se puede explicar por su genética, por los efectos
maternos y por el ambiente sobre el cual se desarrollan. Para esto
seria necesario realizar experimentos para estimar la heredabilidad
de los distintos componentes de historia de vida de los briquidos.

Considero que existen varios puntos importantes a revisar en
trabajos futuros, uno de ellos es dilucidar si los efectos maternos
se rigen por una base bioquimica tal que le permite a la madre
cambiar su conducta de ovipisicidén dependiendo del ambiente en que
gse va a desarrollar su progenie (Mousseau y Dingle, 1991). Otra
seria determinar si existen bases genéticag para la variacién en el
control materno. Estudios acerca de la genética y mecanismos
biogquimicos que determinan los efectos maternos, nos permitirian
entender un poco més acerca de la evolucidn de historias de vida en
los insectos y la regulacién genética de procesos bioquimicos
cruciales para el desarrollo de los mismos, asi como también conocer
como influyen los efectos maternos en las estrategias adaptativas de
los insectos y el manejo de poblaciones de insectos plagas.

43



Conclusién

Se encontrd que el tipo de semilla (subespecie) tiene un efecto
significativo sobre el desempefio de Zabrotes subfascilatus. EL
desempeiio es mejor (mayor sobrevivencia, mayor fecundidad y menor
tiempo de desarrollo) sobre semillas provenientes de plantas de
P.c.d. y P.c.f. poblacién de Tlalpan, en comparacidn con semillas de
plantas de P.c.c y P.c.f. poblacién de Cuernavaca donde fue bajo.
Las diferencias encontradas en los par&metros de desempefio estimados
pueden deberse a caracteristicas fisicas y quimicas de las semillas
resultado directo del proceso de domesticacién en Phaseolus

coccineus.
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Capitulo Il

PATRONES DE OVIPOSICION EN Zabrotes subfasciatus

INTRODUCCION

Para muchos insectos la eleccidn del hospedero y por ende la
seleccién del sitio de oviposicién es una decisidn critica; esto es
especialmente importante cuando la progenie no tiene la capacidad
para cambiar de hospedero y por lo tanto, se tiéne que alimentar de
aquel elegido por la madre (Futuyma, et al., 1984). En este sentido
para un buen entendimiento de la fisiologia, comportamiento,
ecologia e interacciones evolutivas entre los insectos y sus
hospederos es preciso tener conocimiento de todos los factores que
influyen en la conducta de oviposicién y en las decisiones
involucradas en la misma.

Para describir la conducta de eleccibn que presentan los
insectos ante un grupo de plantas hospederas se utilizan términos
como: escoger, seleccionar, preferir o discriminar, los cuales son
pardmetros de comportamiento y sinénimos del término preferencia
(Singer en Miller y Miller, 1986; Thompson, 1988). Preferencia se
define como desviaciones del comportamiento al azar (Mackay vy
Singer, 1982), donde azar se refiere a la variacién en el
comportamiento de los insectos y no se relaciona con la variacién
entre las plantas (i1.e., ovipositan en unas plantas y en otras no).
Por ejemplo, la probabilidad de que los insectos ovipositen en una
planta determinada, puede variar dependiendo del estado fisiolégico
del insecto més que de la fenologia de la planta y en este sentido,
el comportamiento puede parecer azaroso. En contraste, sl se tiene
una planta A y una B, y encontramos que los mismos insectos, durante
un mismo tiempo ovipositan m&s en la planta A que en la planta B,
entonces decimos que el insecto prefiere A sobre B.

El término preferencia también puede ser utilizado cuando uno
se refiere al comportamiento diferencial de un insecto por alguna
parte o estructura particular de la planta (flores, frutos,
semillas, etc.) o por plantas de una misma especie. Entonces
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preferencia puede ser medida como la probabilidad relativa de
aceptar plantas o estructuras que son encontradas y si la
probabilidad de encuentro es igual (i.e., densidades iguales de los
hospederos), el insecto puede o no preferir algin hospedero en
particular.

Ademds de las caracteristicas intrinsecas del insecto como
estado fisiolbgico, sexo, edad, etc. que afectan la preferencia de
estos por alguna planta en particular, existen caracteristicas
fisicas y quimicas de la planta que afectan estas deciciones.

Dentro de las caracteristicas fisicas podemos incluir 1la
fenologia (Courtney, 1982; Messina, 1984), el color de la estructura
sobre la cual se estima preferencia como flor, fruto semilla, etc.
(Harris y Miller, 1982), forma de la hoja (Rausher y Papaj, 1983),
el tamafio de la planta o de la estructura (Prokopy y Owens 1978),
estado nutricional (Myers, 1985), estrés (Lewis, 1984) y metabolitos
secundarios (Feeny et al., 1983). Ademds, también existen factores
ambientales que afectan los patrones de oviposicidén y preferencia
como la temperatura, humedad (Bell y Cardé&, 1984) y la distribucién
espacial del hospedero (Root y Kareiva, 1984).

En insectos que se alimentan de semillas, la probabilidad de
que estas sean utilizadas como sitios de oviposicidén depende de la
seleccién de las hembras y de la aceptabilidad de las semillas
(8inger, 1986). Es decir, depende de los factores que determinan el
comportamiento discriminatorio del insecto lo cual da como resultado
que en ciertas semillas haya mis huevos ovipositados que en otras.
Esta discriminacién puede darse a nivel interespecifico e
intraespecifico, a nivel de una planta (por ejemplo, entre hojas de
una misma planta) y finalmente entre semillas individuales (Sanchez,
1995) .

El componente conductual de seleccidn es generalmente complejo
y las causas para que se presente cierto patrdn de oviposicidn son:

a) causas prbéximas, como la interaccién del estado fisioldégico
del insecto con caracteristicas de la planta tales como: sefiales
quimicas, morfolégicas, calidad nutricional y con la variacién
ambiental e interacciones bidticas. Dentro de las interacciones
bibticas se encuentra la discriminacién con base en la ocupacién
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previa de la semilla por otros insectos, y en este caso el rechazo
parece ser la norma si ya hubo una ocupacidén previa por otro
individuo (Ofuya y Agele, 1989; Jones 1991). Otra interaccién
biética que determina las tasas de oviposicidn esta dada por los
efectos de un tercer nivel tré6fico, pardsitos y parasitoides de los
herbivoros (Jones, 1991; Thompson, 1988).

b) Causas ontogéneticas, que incluyen todos los cambios en el
desarrollo, como el aprendizaje (Turlings et al., 1993). Por ejemplo
en varias especies de parasitoides (himendpteros) se presenta la
habilidad de modificar sus respuestas con base en experiencias
anteriores de oviposicién (Rausher y Papaj, 1983; Vet y Groenewold,
1990; Turlings et al., 1993)

¢) Causas Ultimas, que por una parte reflejan la accidn de la
seleccidn natural o bien son determinadas por la historia evolutiva
(filogenia) .

Para estimar las preferencias de los insectos se han utilizado
una gran variedad de técnicas, las cuales se seleccionan dependiendo
de la conducta y ciclo de vida de los insectos. En insectos que
localizan y seleccionan a su hospedero mediante el wvuelo o
caminando, la preferencia se ha estimado a través de pardmetros como
las tasas de aterrizaje en la planta hospedera (Rausher, 1978;
Stanton, 1982), tasas de migracidén hacia algin hospedero en
particular (Futuyma, et al., 1984) o bien con tasas de oviposicién
(Singer, 1971, Ofuya y Agele, 1989; Waldvogel y Gould, 1991; Bailey
y Smith, 1991; Cipollini y Stiles, 1991). Para estas dltimas las
plantas hospederas pueden ser ofrecidas a los insectos de manera
simultdnea (Tabashink et al., 1981; Waldvogel y Gould, 1990) o
gsecuencial (Singer, 1971).

Una de las formas mds utilizadas para estimar preferencia es a
través de las tasas de oviposicién, éstas se han utilizado con
varios grupos de insectos como lepiddpteros, coledpteros y algunos
himenépteros ( Singer, 1971; Soberén, et al., 1988; Benrey, 1993).

Factores que determinan la preferencia en briquidos.
En insectos que se alimentan de granos como los briquidos y los
curculiénidos la preferencia se estima por medio de tasas de
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oviposiciébn, proporcidén de semilla consumida y/o porcentaje de
semillas dafiladas (Ortega, 1987; Credland y Dendy, 1992).

En estos insectos cuyas larvas no tienen la posibilidad de
elegir al hospedero donde se van a desarrollar y la eleccidn es
siempre por parte de la hembra adulta, son varios los factcres que
afectan la eleccién por parte de las hembras. Por ejemplo,
porcentaje de humedad, tamafio y curvatura de la semilla, textura y
dureza de la testa, nimero de semillas disponibles en el momento de
la oviposicién, calidad nutritiva, y la cantidad y tipo de
metabolitos secundarios presentes en las semillas (Mitchell, 1983;
Thiery ,1982).

El contenido de humedad de la semilla tiene una influencia
importante no s86lo en el tiempo requerido por la larva para barrenar
la semilla, sino también en la tasa de crecimiento después de que
atraviegsa la testa. Thiery (1982) reportd que una baja humedad
relativa y una alta temperatura causan estrés en las larvas de
Acanthoscelides obtectus por lo que la penetracién de éstas a la
gemilla se reduce en més del 50% .

Otro factor importante en la preferencia por los sitios de
oviposicién, y que ademds esta directamente relacionado con la
sobrevivencia y la fecundidad de los organismos es el tamaflo de la
gemilla. Mitchell (1975) encontrd que el tamafio de la semilla de
Vigna afecta la sobrevivencia de Callosobruchus maculatus, de tal
forma que el nGmero de individuos que sobrevive en semillas grandes
es mayor en comparacién con los que sobreviven en semillas pequefias.
Asimismo, encontré que el nimero de huevos ovipositados por semilla,
varia dependiendo del tamafio de ésta. En semillas pequefias el nimero
miximo de huevos que pusieron los briquidos fue hasta tres veces
menor (2 vs 6) que en semillas grandes. En Acantoscelides obtectus,
Cipollini y Stiles (1991) observaron que en semillas grandes, el
nimero de individuos que emergen es mé&s alto, los individuos son de
mayor tamafio y ademds, las hembras hijas ovipositan m&s huevos en
comparacién con las emergidas de semillas pequeflas.

Con respecto a la curvatura de la semilla es dificil establecer
si es un parémetro que influye de manera determinante en la
preferencia por parte de las hembras, ya que varia dependiendo de la
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especie de briquido. Por ejemplo, Gokhale et al. (1990) evaluaron
el efecto de la curvatura de las semillas de Vigna radiata,
V.mungo, Phaseolus vulgaris y canicas de diferentes didmetros
cubiertas con testa de las misma semillas antes mencionadas, sobre
la conducta de oviposicibn de dos especies de briquidos. Encontrar
que en Callosobruchus chinensis la curvatura de las semillas fue el
factor determinante, mientras, que para Callosobruchus maculatus, la
seleccidn del sitio de oviposicidn dependia de la sefiales quimicas
que percibian de la testa de la semilla, m&s que de la curvatura de
las mismas.

En cuanto a la textura de las semillas se ha observado que
cuando a los briquidos de Callosobruchus maculatus se les dio a
elegir entre semillas con testa de diferente textura, prefirieron
semillas de superficie lisa y rechazaron las de superficie rugosa.
Ademds, de que el nimero de huevos ovipositados y el nGmero de
larvas que se introdujeron en la semillas de testa lisa fue mayor
que en semillas de superficie rugosa (Nwanze y Horbert, 1976; Fox y
Tatar, 1994).

Otra caracter{stica importante es la dureza de la testa, ya que
dependiendo de que tan gruesa o delgada sea ésta, varia la rapidez
con la que las larvas se introducen en la semilla (ver Ortega 1987).
Esto es importante para las larvas ya que reducen el tiempo de
exposicibn a depredadores y a la deshidratacién (Ortega 1987).

Asimismo Ortega (1987) y Aguilera (com. per) encontraron que
en Phaseolus vulgaris el porcentaje de larvas que se introducen en
la semilla es mayor y el tiempo requerido para dicha accién es menor
en semillas de testa delgada que en semillas de testa gruesa.

Con respecto a la densidad de semillas disponibles para
ovipositar se ha visto que los briiquidos distribuyen sus huevos en
todas las semillas disponibles antes de saturarlas (Mbata, 1992) ,
0 bien, ovipositan sobre semillas con huevos ovipositados por otras
hembras que no tengan mis de un dia de edad (Ofuya y Agele, 1989).
Bn Acanthoscelides obtectus por ejemplo, un incremento en la
densidad de semillas acelera la oviposicién y aumenta la fecundidad
de la hembra (Ortega, 1987).

Por (ltimo, otra de las caracteristicas de las semillas que
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afectan la conducta de oviposicidn ¢» las hembras, es el color de la
semilla. Para Zabrotes subfasciatus se sabe que cuando ge le ofrecen
semillas de igual tamaflo, textura, y dureza de la testa, pero de
diferente color, las hembras ovipositan mayor nimero de huevos sobre
semillas de colores obscuros (e.g. negro, rojo intenso, morado) a
diferencia de semillas de testa clars (Aguilera com.pers). Asimismo,
Gepts (1990) menciona que semillas de Phaseolus vulgaris de
poblaciones silvestres por tener colores mids cripticos son menos
atacadas por los briquidos.

De acuerdo con lo anterior, lau presiones de seleccidn juegan
un papel importante tanto en la de:isién que toma la hembra para
elegir el sitio de oviposicibn, como para evitar saturar una semilla
con muchos huevos. En este sentido, si una hembra oviposita en
semillas de baja calidad para su prrgenie, la seleccidn operaré de
tal forma que la adecuacidén de las hembras que elijan "bien” se veré
incrementada, mientras que la de las hembras que lo hacen "mal"
tienda a desaparecer.

Asimismo, si una hembra oviposita en semillas cuando ya existen
huevos de otras hembras. o de ella misma, la sobrevivencia de su
progenie serd baja, por lo que esparariamos que las presiones de
selecién sobre una hembra que la llevardn a elegir la sgemilla
adecuada en donde la sobrevivencia de su progenie sea alta y su
adecuacién se maximice, ‘serdn muy fuertes.

Considerando la variacién de tamafio, color, forma, calidad
nutritiva y composicidn quimica de las semillas dentro y entre las
subespecies de Phaseolus coccineus, y dado que no se tiene
informacién acerca de cémo esta variacién intraespecifica influye en
la preferencia de Zabrotes subfasciatus, en el presente trabajo se
planteo el siguiente objgtivo.

Determinar el efedﬁo de la apsriencia sobre la preferencia
(evaluada en términos del n@Gmero de huevos que ovipositan las
hembras) en Z, subfasciaéQS'por alguna de las tres subespecies de P.
coccineus (P.c. coccinéus, P.c. darwinianus, P.c.formosus de dos
localides diferentes una del Bosque de Tlalpan y otra de Cuernavaca)
para ser empleadas comQ'sitios de oviposicién. Entendiendo como
apariencia, el tamafio y biomasa de ias semillas.
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La decisidn de trabajar con dos poblaciones de P.c. formosus, se
debe a que a las semillas a pesar de ser de la misma subespecie
presentan un gran variacién en cuanto a contenido de nitrégeno,
tamafio y forma en las semillas (Benrey et al ., 1996).
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METODOS

Obtencién de semillas

En el laboratorio se realizaron experimentos con semillas de
tres subespecies de Phaseolus coccineus, provenientes de poblaciones
silvestres y cultivadas. Las semillas de poblaciones cultivadas
(P.c.coccineus y P.c, darwinianus) fueron colectadas durante los
iltimos cuatro meses de 1994, en Xochimilco y en Cuetzalén, Puebla
respectivamente. Las semillas de poblaciones silvestres
(P.c.formosus) se colectaron de enero a marzo de 1995 en Cuernavaca,
Morelos y en el Bosque de Tlalpan, D.F.

Antes de iniciar los experimentos en el laboratorio, las
semillas colectadas en el campo se limpiaron (sacdndolas de las
vainas y quitando el exceso de tierra) y se almacenaron en el
refrigerador durante un tiempo 5 dias a una temperatura entre 4 y
6°C, esto con la finalidad de eliminar cualquier organismo que
pudiera provocar una infestacidén indeseable.

Por otro lado, también se procedid a estandarizar la humedad de
las semillas, para lo cual se utilizaron sales de nitrato de calcio,
que se depositaron en un vaso de precipitados con agua hasta
saturarlo; esto con el propdsito de elevar la humedad de medio y
mantenerla constante. Posteriormente se introdujeron el vaso con las
sales y las semillas de las diferentes subespecies en una caja de
plastico cerrada, por 48 horas; después de esto, las semillas se
sacaron y se iniciaron los experimentos.

Cultivo de Zabrotes subfasclatus

Para iniciar el cultivo se emplearon como pies de cria,
briquidos provenientes de semillas obtenidas en Oaxaca, Guerrero y
Puebla. Una vez que los briquidos emergieron de las semillas, se
procedid a cambiarlos a frijol comin Phaseolus vulgaris (negro) con
el propbésito de estandarizar el medio de cultivo y mantener a la
colonia sobre una especie distinta de la que se utilizaria en la
parte experimental.

Los cultivos se mantuvieron en frascos de vidrio con capacidad
aproximada de 1800 ml. Cada frasco contenia un kilogramo de frijol
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negro y fue infectado con aproximadamente 1 cm' de briquidos que se
obtuvo del pie de cria.

Después de que los adultos ovipositaron durante cinco dias, se
sacaron, dejando unicamente las semillas con los huevos recién
ovipositados. Los adultos se introdujeron en otro frasco con
semillas limpias; por Gltimo, ambos frascos (frasco lleno de
semillas con huevos y frascos recién infestado con briquidos) se
mantuvieron en el ingectario bajo condiciones controladas
(fotoperiodo de 16 horas luz y 8 obscuridad, temperatura entre 28 y
30°C y la humedad entre 68 y 70%). El propdsito de separar los
briquidos de las semillas fue para: 1) evitar que se mezclen hijos
con padres y 2) tener un cultivo permanente.

Las semillas de las tres susbespecies de Phaseolus cocclneus
utilizadas en este estudio presentan una gran variacién en tamafio y
por consiguiente en la biomasa de las mismas, 10 cual resulta en
diferente cantidad de recurso disponible para los briquidos. Esto
tiene varias implicaciones importantes que se deben tomar en cuenta
para el diseflo de los experimentos. Por ejemplo, si se desea
trabajar con grupos de igual nimero de semillas como se ha hecho en
otros trabajos de preferencia (Waldvogel y Gould, 1990), entonces,
el tamaflo de los grupos seria distinto debido a las diferencias en
biomasa. Los grupos de las semillas cultivadas (grandes) con mayor
biomasa son mds aparentes, y posiblemente mis faciles de localizar,
en comparacién con grupos de semillas silvestres (pequeflas) menos
aparentes, De ser asi, podriamos estar sesgando la preferencia hacia
grupos de semillas mis aparentes. Por otro lado, si controlamos la
apariencia del grupo (i.e. tamafio del grupo), utilizando grupos de
semillas con igual biomasa (igual cantidad de recurso disponible)
para cada subespecie, tenemos que el nimero de semillas por grupo es
diferente.

Con la finalidad de evaluar cual de las variables (apariencia
o densidad de semillas) explica la preferencia de las hembras de
Zabrotes subfasciatus, se realizaron tres experimentos.

1.- Efecto de la apariencia (tamafio y biomasa) de la semilla
Bobre la preferencia de Z. subfasciatus.
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2.- Efecto de la densidad (diferente disponibilidad de recurso)
sobre la preferencia de Z. subfasciatus

3. -Efecto conjunto de la apariencia y la densidad de semillas
sobre la preferencia de Z. subfasciatus.

Bfecto de la apariencla de la semilla

El disefio experimental consistid en colocar en las esquinas de
una caja de pléstico de (21 X 14 X § cm) grupos de 15 semillas de
cada una de las subespecies, posteriormente en el centro de la caja
se liberaron 10 hembras de Zabrotes subfasciatus de tres dias de
edad, previamente apareadas. En total se utilizaron 10 réplicas y el
arreglo de las semillas dentro de la caja se hizo de nanera
aleatoria. La cajas se mantuvieron en el insectario bajo condiciones
de luz, temperatura y humedad controladas (iguales a las del
cultivo). Después de cinco dias, se extrajeron las hembras y se
registrd el nimero de huevos ovipositados en cada grupo de semillas
(Fig. 14).

Rfecto de la densidad

Se giguid el mismo disefio experimental que en el experimento
anterior con la diferencia de que en lugar de grupos de 15 semillas
se utilizaron grupos de igual peso (5 gramos de semillas) de cada
subespecie ( i.e 5 semillas de P.c.c, 10 de P.c.d, 55 de P.c.f. de
Cuernavaca y 38 de P.c.f de Tlalpan,), se utilizaron 10 réplicas
(Pig. 14).

Los resultados de este experimento y del anterior se analizaron
mediante un andlisis de varianza de una via, considerando a la
subespecie como fuente de variacién y al nimero de huevos como
variable dependiente. Se realizé6 un andlisis de comparacién de
medias con la prueba de Tukey (STATISTICA 4.3).
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de Zabrotes subfasciatus
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RBfecto conjunto de la apariencia y de la densidad de semillas,

El diseilo experimental consistid en distribuir al azar dentro
de una caja de acrilico (100 x 50 cm), grupos de semillas de ocho
diferentes densidades (1, 2, 4, 7, 11, 16, 22 y 29) de cada una de
las subespecies. En el centro de la caja se liberaron 20 hembras de
2. subfasciatus de tres dias de edad, tomadas al azar del cultivo
(Fig. 15), en total se realizaron 5 réplicas. El tiempo de
oviposicién de las hembras fue de cinco dias, después de los cuales
se extrajeron las hembras y se registrd el nimero de huevos
ovipositados por semilla en cada uno de los tratamientos (subespecie
* densidad) . Antes de iniciar el experimento, las semillas empleadas
fueron previamente pesadas en una balanza analitica, con el
prop6sito de utilizar la biomasa como una mis de las fuentes de
variacidn.

Con la finalidad de evaluar cual de las variables (apariencia,
biomasa o densidad de las semillas) explica mejor la preferencia de
Z. subfasciatus, se hizo una regresidén log-lineal por pasos,
utilizando una funcién de ligamiento logaritmica y un error tipo
poisson (Crawley, 1993). Como variables independientes se utilizardn
la subespecie, la densidad y la biomasa y como variable dependiente,
el nimero de huevos ovipositados. El andlisis se realizd con el
paquete estadistico GLIM 3.77 .,

Para evaluar el patrén de distribucién de los huevos sobre las
semillas se utilizé un indice de varianza/media (Southwood, 1987).
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Figura 15- Dispositivo empleado para estimar el efecto del tamario y la densidad de las semillas de |
subespecies de Phaseolus coccineus sobre la preferencia de Zabrotes Subfasciatus
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RESULTADOS

En general los resultados muestran qué tanto la apariencia de
la semillas como la cantidad de recurso disponible (densidad) son
factores que determinan la preferencia de las hembras de Z.
subfasciatus.

Las hembras ovipositan mds huevos cuando la apariencia de las
semillas (tanto en tamafio como en densidad) es mayor, prefieren las
semillas de (P.c.c. y P.c.d ). Por otro lado encontramos que el
patrén de distribucién de los huevos sobre las semillas es uniforme
a altas densidades, mientras que a bajas densidades este es
agregado.

Apariencia de la semilla

Los resultados obtenidos muestran que existe un efecto
significativo de la apariencia de la semilla sobre el nimero de
huevos que las hembras ovipositan (F (;,,, =13.93, P=0.00003). Las
hembras de Zabrotes subfasciatus ovipositan mayor nimero de huevos
sobre semillas provenientes de plantas cultivadas de P.c.c y P.c.d
(grandes) en comparacién con semillas provenientes de plantas
silvestres, P.c,f.de Cuernavaca y P.c. f de Tlalpan (pequefias) (Fig.
16) .

Densidad

Los resultados obtenidos en este experimento mostraron que hay
un efecto significativo de la densidad de semillas ofrecidas por
subespecie sobre el nimero de huevos que las hembras ovipositan
(Fi3,76) =41.00, P=,000001). Las hembras ovipositaron un mayor nimero
de huevos sobre semillas provenientes de plantas silvestres
(P.c.f.de Cuernavaca y P.c.f de Tlalpan) las cuales se presentan en
densidades méds altas en comparacién con semillas de plantas
cultivadas (P.c.c y P.c.d) (Fig. 17).
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Figura 16.- Efecto del tamano de las semillas de las tres subespecies de
Phaseolus coccineus sobre el nimero de huevos que ovipositan
las hembras de Zabrotes subfasciatus,
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Figura 17.- Efecto de la densidad (diferente disponibilidad de recurso)
de semillas de las tres subespecies de Phaseolus coccineus sobre el nimero
de huevos ovipositados por las hembras de Zabrotes subfasciatus.
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Apariencia y densidad de semillas

En la Tabla 5, se muestran los resultados del andlisis de
regresién en el que se observa que el Unico término significativo
fue la interaccién subespecie*densidad, (X?=18.72, P=0.0003); esto
implica que 8i bien la preferencia de los briquidos por semillas de
determinada subespecie aumenta conforme aumenta la densidad, este
cambio no es igual para las tres subespecies (la silvestre con dos
variedades). En las subespecies cultivadas (P.c.cy P.c.d) y en la
la silvestre (P.c¢.f.) a medida que aumenta la densidad el nimero de
huevos por semilla se incrementa, mientras que en semillas de P.c. F.
Cuernavaca a mayor densidad el ntmero de huevos que ovipositan por
gsemilla es gignificativamente menor. Esta filtima variedad difiere de
las tres anteriores (Fig. 18).

Por Gltimo en cuanto al patrén de distribucién de los huevos
sobre las semillas, encontramos que las hembras de Zabrotes
subfasciatus cuando tienen bajas densidades de semillas ponen los
huevos de manera agregada y a medida que aumenta la densidad de
semillas la distribucién de los huevos tiende a ser uniforme (Figura
19), de tal manera que no llegan a saturarlas.

Tabla 5.- Andlisis de devianza (X?) del modelo de regresidén log-
lineal para el nimero de huevos ovipositados por semilla por
Zabrotes subfasciatus sobre tres subespecies de Phaseolus
coccineus (P.c.coccineus, P.c.darwinlanusy P.c. formosus de dos
poblaciones) .

'Fuente de variacion Devianza g.1. P
Subespecie ‘ 6.12 3 0.1059
Biomasa 0.59 1 0.4424
Densidad 0.59 1 0.4424
Subespecie X Biomasa 4.10 3 0.2509
Subespecie X Densidad 18,72 3 0.0003
Residual 208.5 148
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Figura 18.- Efecto de la aparienciay la densidad de ias semillas de

tres subespecles dePhaseolus coccineus( P.c.coccineus,

P.c. darwinianus y P.c.formosus con dos variedades) sobre la
preferencla deZabrotes subfasciatus.
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Zabrotes subfasciatus en diferentes densidades de semilias.
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Discusidn

De acuerdo con los resultados anteriores podemos decir que
la preferencia de Zabrotes subfasciatus est& determinada por mis
de un factor. Los resultados muestran que bajo cilertas
condiciones (apariencia (tamafio y blomasa) y densidad de 1las
gemillas) el criterio de seleccién de las hembras es el nimero
total de semillas disponibles, mientras que en otros es la
cantidad total de recurso. Comportamientos similares se han
reportado en otras especies de briquidos como Callosobruchus
maculatus y Acantoscelides obtectus (Ortega, 1987; Ofuya y
Agele, 1989). Sin embargo, cabe resaltar que aun cuando las dos
variables son factores importantes en la preferencla del 2.
subfasciastus la apariencia y por ende el tamaflo de la semilla
parece ser la caracteristica determinante, ya que en el
experimento donde se combinaron apariencia y densidad
(disponibilidad de recurso) de semillas, ovipositaron mayor
nimero de huevos sobre las tres subespecies cuyas semillas son
de mayor tamafio P.c.cy P.c.d (cultivad‘as), mientras que en la
subespecie P.c.f. poblacién Cuernavaca (silvestre) cuyas
semillas son mds pequeflas ovipositaron menor nimero de huevos
por semilla. Este resultado es semejante al reportado para otras
especies de briquidos como Callosobruchus maculatus y
Acanthoscelides obtectus, para los cuales se ha reportado que a
medida que aumentaba el tamafio y la densidad de las semillas
disponibles, las tasas de oviposicién también se incrementaban
(Johnson y Kistler 1985; Mitchell, 1975; Cipollini y Stiles,
1991),

Algunos autores (Johnson y Kistler, 1985; Cipollini y
Stiles ,1991) proponen que el seleccionar semillas de tamafio
grande es ventajoso desde el punto de vista de la fecundidad de
las hijas y que esto se ve reflejado en una reduccién en la
mortalidad de las larvas, la cual puede ser por dos vias: 1)
evitando la competencia por alimento entre ellas, y 2) mediante
una menor probabilidad de ser atacadas por parasitoides (i.e.,
porque tienen mayor superficie de movimiento y por lo tanto
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menor probabilidad de ser encontradas dentro de la semilla por
el parasitoide). Adem&s, se aseguran que si el tamafio de las
hijas es grande su fecundidad también lo serd.

Con respecto al patrdén de distribucidén de los huevos en
funcién de la densidad de semillas disponibles, los resultados
de este estudio concuerdan con aquellos reportados para otras
especies de briquidos como Callosobruchus maculatus vy
Acantoscelides obtectus cuyas hembras seleccionan al hospedero
en funcién del nimero de semillas disponibles (Ortega, 1987;
Ofuya y Agele, 1989).

El distribuir los huevos en todas las semillas disponibles
se ha considerado como una estrategia para evitar: 1) un
incremento en el tiempo de desarrollo, 2) obtener progenie de
tamafio pequefio y como consecuencia una reduccién en 1la
fecundidad y 3) competencia entre las larvas y por lo tanto
altas tasas de mortalidad (Ofuya y Agele, 1989).

El invertir largo tiempo en el desarrollo resultaria
desventajoso desde el punto de vista que se reducirfian el nimero
de generaciones y por lo tanto, la progenie total del individuo.
En cuanto al tamaflo de la progenie, a los briquidos no les
conviene tener hijos pequefios ya que esto tiene como
consecuencia una disminucién en la fecundidad y por lo tanto una
menor adecuacidén (Ofuya y Agele, 1989).

La implicacién de una reduccidén en los niveles de
competencia entre las larvas es asegurar una alta sobrevivencia,
hijos de mayor tamafio y ademds con mayor fecundidad.

Ademés de los factores estudiados en este trabajo, otro
factor importante que influye sobre la preferencia por sitios de
oviposicién en Z. subfasciatus, es el color de las semillas;
semillas de colores obscuros son mis atractivas para las hembras
que semillas de colores claros (Aguilera, com. pers), En este
contexto, aun cuando no se diseflo un experimento para probar
este factor hubiésemos esperado que el color de la semilla fuera
un factor importante en la preferencla de Z. subfasciatus. Sin
embargo, no fue asi, ya que las hembras ovipositan
indistintamente sobre semillas claras (P.c.d) que sobre semillas
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obscuras (P.c.c y P.c.f., de Tlalpan).

Ademds de las caracteristicas fisicas de las semillas
existen otras caracteristicas como la calidad nutritiva y
composicién quimica de estas, que también puede influir en la
preferencia de los insectos (Myers, 1985; Feeny et al., 1983).

Para las diferentes subespecies de Phaseolus coccineus
(P.c.coccineus, P.c.darwinianus y P.c.formosus de dos
poblaciones Tlalpan y Cuernavaca) se sabe muy poco acerca de su
composicién quimica. En cuanto a la calidad nutritiva un
andlisis de contenido de nitrégeno y fésforo reveld que las
semillas de P.c.d, P.c.f de Tlalpan y P.c.f de Cuernavaca
presentan una concentracién de  nitrégeno y fésforo
significativamente mayor que semillas de P.c.c (Benrey et al.,
1996) . Sin embargo, parece ser que al menos para Z. subfasciatus
la concentracién de fésforo y nitrégeno no fueron un factor
determinante en su preferencia, ya que dentro de las subespecies
que prefirid se encuentran P.c¢.c la cual presenta bajas
concentraciones de estos elementos.

Este resultado sugiere que quizd Z. subfasciatus en el
momento de elegir el sitio de oviposicidén, no detecta las
diferencias nutricionales y més bien se guia por otros factores
para su eleccidn como: la apariencia de la semillas (tamaflo), la
disponibilidad del mismas, textura, dureza de la testa y
composicién quimica etc.

Por tltimo, existen dos aspectos que considero importantes
de evaluar en estudios futuros. El primero es la composicién
quimica de las semillas ya que esto que nos permitiria evaluar
si es la presencia de un compuesto en particular, la interaccién
de varios o la concentracién de los mismos lo que determina la
preferencia de 2. subfasciatus por las distintas subespecies y
de esta manera podriamos explicar porque en semillas de la
variedades de P.c.f. Cuernavaca que son tan pequefias como las de
P.c.f Tlalpan no fueron seleccionadas. Finalmente, el otro
aspecto que es necesario evaluar es el efecto de la dureza de la
testa sobre la preferencia de Z.subfasciatus, ya que la
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sobrevivencia de los biquidos no depende Gnicamente del nimero
de huevos que las hembras ovipositan, sino més bien del nimero
de larvas que logren atravegar la testa.
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Capitulo TII

DISCUSION GENERAL

Dentro del proceso de seleccidén artificial en plantas de
importancia agricola, como lo es el frijol, se ha pretendido
obtener plantas que produzcan semillas de mayor tamafio, mayor
calidad nutritiva, y una baja concentracién de metabolitos
secundarios. En este sentido, se esperaria que las semillas de
plantas cultivadas proveerian a los briiquidos de un recurso de
alta calidad lo cual se reflejaria en un alto desempefio de
estos, sin émbargo, nuestros resultados concuerdan s6lo en parte
con este planteamiento,

En este trabajo, se encontrdé que la preferencia de las
hembras de Zabrotes subfasciatus por sitios de oviposicién no
correspondid siempre con el mejor desempefio de la progenie, ya
que en una de las subespecies de frijol (P. coccineus coccineus)
mds preferidas por los briquidos el desempefio de la progenie fue
bajo. Este comportamiento, también llamado error de oviposicidn
(Singer, 1989 en Wright y Ackery, 1989), en el que las hembras
no ovipositan sobre el hospedero donde el desempefio de su
progenie es el mids alto, se ha reportado para otros insectos
como himendpteros y lepidépteros (Courtney y Courney, 1982; Chew
Y Robbins en Wright y Ackery, 1989; Waldvogel y Gould, 1990).
Sin embargo, a pesar de ser una conducta que aparentemente no
incrementa la adecuacién de los organismOB, no se tiene una
explicacidén convincente de su permanencia en las poblaciones.

Examinando la proporcién de trabajos en los que se reporta
una buena correlacién entre preferencia y desempefio (Singer,
1972, 1983; Rausher, 1982) contra los que no encuentran esta
relacién (Courtney, 1981; Thompson, 1988; Fox y Eisenbach, 1992)
extraflamente la proporcién se inclina hacia este dltimo caso.
Entre las explicaciones que se han dado a este comportamiento
estdn la preferencia de los insectos por plantas introducidas
(quizd relacionado con una biisqueda de nuevos hospederos) (Legg,
et al., 1986), el no tomar en cuenta las variaciones
individuales en la preferencia del hospedero (Williams, 1983),

66



0 bien la falta de informacidn que se tiene acerca de como la
preferencia y el desempefio estén determinados y relacionados
genéticamente (Via, 1986, 1990; Mousseau y Dingle, 1991; Fox,
1993)

Ademds de las condiciones ambientales en que se desarrollan
los briquidos, la preferencia y desempefio de los organismos
puede estar afectada tanto por caracteristicas intrinsecas como
extrinsecas del hospedero.

Entre las caracteristicas intrinsecas del hospedero se
encuentran: el tamaflo de la semilla, el color, composicién
guimica, concentracién de nutrientes, etc. Se ha propuesto que
la semillas de mayor tamafilo son mis atractivas para los
depredadores que las semillas pequeflas (Janzen, 1969). Sin
embargo, para Zabrotes subfasciatus y Phaseolus coccineus el
patrén no se cumple, ya que encontramos que las hembras
ovipositan indistintamente sobre semillas grandes (P.c.cy P.c.d
cultivadas) que sobre semillas pequeflas (P.c.f. de Tlalpan
gilvestre) .

El caso de P.c.f. de Tlalpan y P.c.cC e8 interesante ya que
aunque el tamafio de la primera es pequefio el desempefio de los
briquidos fue bueno, en contraste en P.c.c. aunque tiene un
tamafio comparativamente mas grande los briquidos que se
desarrollaron en estas semillas mostraron un desempefio bajo. Los
andlisis de la calidad nutritiva de las semillas apoyan la
hipbtesis que el bajo desempefic en P.c.c¢. pudo ser causado por ‘
las bajas concentraciones de nitrégeno y £6sforo que contienen
estas semillas.

La composicién quimica de estas tres subespecies es poco
conocida. En general semillas de plantas silvestres tiene
mayores concentraciones de compuestos fendlicos y cianogénicos
que las semillas de plantas cultivadas (vanderborgth, 1979).
Esto ha Bido bien documentado principalmente con la
concentracién de lecitinas las cuales est4n asociadas con la
resistencia contra plagas (Sotelo et al., 1995). Por otro lado,
Linding (1996) examiné la susceptibilidad a patdgenos sobre
semillas de plantas silvestres y cultivadas de Phaseolus

67



coccineus, y encontré que la diversidad de compuestos
flavonoides en semillas de plantas cultivadas es menor que la
presente en gemillas silvestres. Si este mismo patrén se
presenta para otros compuestos secundarios en semillas
silvestres, podria provocar un bajo desempefio en los briquidos,
que es quizd8 lo que ocurri6 en las semillas de P.c.f de
Cuernavaca. Sin embargo, no podemos generalizar dado que en las
semillas de P.c.f Tlapan -que también son silvestres- este
patrén no se cumple, por lo que cabe la posibilidad de que la
diferencia entre las dos variedades de P.c.f. no solo sea a
nivel de concentracién de metabolitos secundarios sino también
del tipo de compuestos que las constituyen.

Una de las preguntas que surge de este trabajo es porque
encontramos diferencias en el desempefio de los briquidos entre
las dos subespecies cultivadas (P.c.c y P.c.d) y entre las dos
poblaciones de la subespecie silvestre (P.c.f.Tlalpan y P.c.f,
Cuernavaca) . Con los resultados que tenemos hasta ahora no
podemos contestar esto. Sin embargo, parte de estas diferencias
se pueden atribuir a que el patrén de domesticacién en Phaseolus
coccineus es complejo. P.c.darwinianus es un hibrido producto de
una cruza entre frijol comiin Phaseolus vulgarisy P.c. coccineus
(pifiero y Eguiarte, 1988; Escalante et al., 1994), ademis los
patrones de introgresidén entre las subespecies utilizadas en
este estudio son muy altos (Escalante et al., 1994) y estén
directamente determinadas por caracteristicas locales de las
poblaciones involucradas, tales como, el grado de aislamiento
entre ellas. Las semillas de las subepecies de Phaseolus
coccineus coccineus y P.c. formosus de Tlalpan y Cuernavaca
fueron colectadas en &reas donde permanecen aisladas de otras
subespecies. Sin embargo, la poblacién de las subespecie
P.c.darwinianus no estd completamente aislada de otras
poblaciones silvestres de Phaseolus. Esto hace posible que las
gemillag de P.c.d usadas en este estudio sean producto de una
combinacién de plantas silvestres y cultivadas, de tal manera
que algunas de las caracteristicas de las silvestres se
mantengan en la cultivada P.c.d y sean favorables para el
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desarrollo de los briquidos. La semejanza en el contenido de
nutrientes encontrado en semillas de P.c.d y P.c.f Tlalpan y
Cuernavaca sustentan esta idea. Si esto es cierto, podriamos
inferir que las semillas de P.c.d y P.c.f Tlalpan comparten
entre ellas caracteristicas (tipo y concentracidn de matabolitos
secundarios, etc.) que las hacen diferentes de P.c.dy P.c.f.
Cuernavaca.

Ahora bien dentro de las caracteristicas extrisecas que
también pueden afectar la preferencia y desempefio de los
insectos podemos considerar tanto la correlacibn genética entre
preferencia y desempefio, asi como los efectos maternos.

La varilacién que existe entre losg individuos durante la
seleccidén del hospedero y/o el desempefio ha sido documentada
tanto dentro como entre poblaciones (Fox y Morrow, 1981;
Tabashink ,1983). Sin embargo, s6lo en algunos estudios se ha
podido demostrar la presencia de una base genética que hace
posible la variacién en la preferencia por sitios de oviposicidn
(via 1986, 1990; Thompson, 1988; Jaenike, 1990) o el desempefio
de los organismos (Tabashink, 1983; Hare y Kennedy, 1986).

Un resultado interesante de resaltar fue la alta variacién
en el desempefio de los briquidos en las dos generaciones que se
siguieron. Durante la primera generacién -que fue cuando se les
cambio del hospedero Phaseolus vulgaris a las tres subespecies
de P. coccineus- el desempeflo de los briquidos fue menor en
comparacién con los registrado para la segunda generacién,
incluso, aln cuando en este trabajo no se presentan resultados
para una tercera generacién, tenemos datos que muestran la misma
tendencia, es decir un incremento en el desempefio a medida que
transcurren las generaciones. Las explicaciones mds comunes a
este comportamiento son la hipbtesis de los efectos maternos
(Mousseau y Dingle, 1991; Fox, 1993; Riska, 1990 en Fox, et al.,
1995), la reduccidn en la varianza genética (Tadeusz, 1995), o
un proceso de adaptacidén al hospedero (Fox, et al., 1995) (ver
capitulo I para detalles). Esto Gltimo es muy parecido a lo que
propuso Thompson (1988) y que llamé hipétesis del tiempo. Segin
esta hipétesis si las hembras ovipositan en un hoapedero en el
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que el desempefio de la progenie no es adecuado, después de
varias generaciones 1la seleccién natural disminuiréd la
preferencia de las hembras por ovipositar sobre ese hospedero,
o bien haréd que se incremente la habilidad de las larvas para
sobrevivir y desarrollarse sobre ese hospedero. Posiblemente los
resultados observados en Zabrotes subfasciatus se deban a un
cambio en habilidad de las larvas para aprovechar mejor a su
hospedero. Sin embargo, la comprobacidn de este punto esté ain
por ser demostrado con trabajos a mas largo plazo que nos
permitan observar como cambia el desempefio de 19s briquidos a
través de un minimo 10 generaciones, que es el tiempo requerido
para obtener resultados de adaptacidén en insectos. (Mousseau y
Dingle, 1991; Fox, 1993; Fox, et al 1995,

Hasta ahora se ha venido mencionado que los cambios en los
hospederos productos de un proceso de seleccidén artificial
podrian ser factores determinantes en las interaciones de estos
con su herbivoros. La mayoria de los estudios en los que se han
considerado estas variaciones (morfolégicas y quimicas) tanto en
las plantas como en las diferentes estructuras de las mismas,
han encontrado que tienen un efecto muy importante sobre el
desempefio de los organismos (Via 1990, Fox y Eisenbach, 1992 ;
Mithen, et al., 1995). De manera general, el desempefio de los
organismos es mejor cuando se desarrollan sobre plantas
cultivadas que sobre plantas silvestres (Fox y Eisenbach, 1992;
Benrey, 1993). A pesar de que este patrén es el m&s comin cabe
resaltar que la mayoria de estos estudios se han hecho a nivel
interespecifico y las diferencias de desempeflo y preferencia
entre plantas cultivas y silvestres son muy claras. Por el
contrario los trabajos hechos a nivel intraespecifico son pocos
y se han enfocado b&sicamente al uso de plantas de importancia
agricola como el maiz, cruciferas y frijol, donde la respuestas
de los organismos ya sea a nivel de preferencia o desempefio son
utilizados principalmente con fines de control biolégico.

En estos estudios el nivel al que se trabaj6é es mis fino ya
que se conoce muy bien las caracteristicas de las plantas, de
tal forma que les permite considerar s6lo aquellas

70



caracteristicas que son relevantesg para los herbivoros.

Basicamente la diferencia que existe entre los trabajos
hechos hasta ahora a nivel interespecifico y lo que nosostros
encontramos, es qQue nuestros resultados muestran que el
desempefio de los briquidos también puede ser bueno sobre
semillas silvestres y no sélo sobre cultivadas como se habia
estado mencionando.

Nuestro planteamiento original suponia que las diferencias
entre las semillas de plantas silvestres y cultivadas de
Phaseolus coccineus serian suficientes para detectar variacién
en el desempefio de los briquidos. 8in embargo, esto no fue asi,
el desempefio de los briquidos fue favorable en una subespecie
cultivada (P.c.d) y en una de la subespecie silvestre (P.c.f de
Tlalpan), esto nos lleva a pensar que la explicacidn de las
diferencias en el desempefio de los briquidos debe buscarse a un
nivel mids fino como por ejemplo, la concentracién y tipo de
metabolitos secundarios, calidad nutritiva, cantidad de agua o
diferencias especificas en aspectos estructurales (tamafio,
dureza, textura, etc.) de las semillas. Estudios que consideren
las variaciones del hospedero a este nivel son importantes para
entender los mecanismos involucrados en el proceso de seleccidn
de hospedero, ademds de que tienen implicaciones directas en el
proceso de control bioldégico de plagas de cultivos de
importancia agricola y en el entendimiento de las variaciones a
nivel intraespecifico de las interacciones planta-herbivoro.

Haciendo un balance de lo que hemos aprendido al respecto
de la variacién en la conducta de oviposicién y desempefio de Z.
subfasciatus resulta en un nimero mayor de preguntas que las que
pretendimos contestar. En este sentido, es necesario avanzar en
el conocimiento de la quimica de los compuestos tdéxicos (y
nutritivos) de las plantas y como estos se “distribuyen" en las
diferentes variedades asi como los mecanismos de destoxificacién
que pueden mostrar Z. subfasciatus (p.ej. la posible presencia
de simbiontes en su tracto digestivo). Otro punto crucial es
entender las bases genéticas de la preferencia y el desempefio en
el contexto de los procesos de especiacidn y colonizacién de
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nuevos hospederos, esto es, determinar qué tanto de los cambios
en la preferencia y el desempefio de los briquidos se deben a la
genética del mismo insecto y que tanto al ambiente en el que se
desarrolla.
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