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RESUMEN.
Este trabajo tuvo como objetivo general explorar y documentar algunos aspectos
de la interacción entre un insecto herbívoro y un patógeno de la planta
transmitido por el insecto, en función de la historia de vida y la domesticación de
la planta. Se seleccionaron como sistema de estudio dos maíces anuales, uno
domesticado (Zea mays mays, variedad criollo blanco) y uno silvestre (Z. m.
mexicana), y un maíz silvestre perenne (Z dipfoperennis). Se utilizaron también
dos de las principales plagas de 2. m. mays, Dalbulus maidis (Homoptera:
Cicadellidae) y el virus del rayado fino del maíz (VRFM).

Se evaluó el efecto de los tres maíces sobre algunos componentes dei
desempeño de D. maidis expuestos y no expuestos al VRFM. La principal
hipótesis de este trabajo es que la historia de vida y la domesticación del maíz
afectan la interacción entre D. maidis y el VRFM. Se encontró que el VRFM
incrementó el tiempo de desarrollo de ninfa a adulto de D. maidis cuando el
desarrollo del insecto fue sobre el maíz silvestre perenne y el maíz silvestre
anual,. Se encontró también que el VRFM afecta la tasa de fecundidad de las
hembras de D. maidis cuando las ninfas expuestas al virus se desarrollaron
sobre el maíz silvestre perenne. No se encontró evidencia que muestre que el
maíz domesticado afecta la interacción entre D. maidis y el virus del rayado fino
del maíz. La sobrevivencia de D. maidis no fue afectada por el VRFM pero sí por
el tipo de maíz y ésta fue baja en el maíz silvestre perenne, intermedia en el maíz
silvestre anua! y alta en el maíz cultivado.

Se analizó el contenido de ácidos hidroxámicos totales, el porcentaje de
agua, y el número y tamaño de los tricomas en las hojas de los tres maíces, para
buscar alguna correlación entre el desempeño de D. maidis expuestos y no
expuestos al VRFM y la resistencia de las plantas. Se encontró que el maíz
silvestre perenne en general contiene mayor concentración de compuestos,
menor porcentaje de agua y mayor densidad de tricomas que los dos maíces
anuales. Sin embargo, no se encontró evidencia que muestre que los dos maíces
anuales difieran en los caracteres de resistencia medidos. También se encontró
que el contenido de ácidos hidroxámicos se incrementó en las hojas de Z
diploperennis que fueron expuestas a insectos expuestos al virus. Se encontró
que el porcentaje de agua y la concentración de ácidos hidroxámicos están
relacionados negativamente con la sobrevivencia de las ninfas de D. maidis.



1. INTRODUCCIÓN

1.1. Resistencia vegetal en el contexto de la domesticación y la historia de

vida de las plantas

Se ha observado que la incidencia de herbivoría y enfermedades en las plantas

tiende a ser menor en ios sistemas naturales que en los sistemas agrícolas

(Burdon 1978, Wahl y Segal 1986, Kennedy y Barbour 1992). Este patrón ha sido

explicado en términos de 1) las diferencias que existen entre ambos sistemas

(Pimentel y Belotti 1976, Burdon 1978, Thresh 1982, Haré 1983, Wahl y Segal

1986, Power y Kareiva 1990, Kennedy y Barbour 1992), 2) los cambios

geográficos y ambientales a los que han sido sometidas las plantas

domesticadas (Way 1988, Lenné y Wood 1991, Loomis y Connor 1992) y 3) las

diferencias que existen entre las plantas silvestres y las plantas domesticadas

(Pimentel y Belotti 1976, Lenné y Wood 1991, Evans 1993, Benrey ef al. 1998,

Lindig-Cisneros et al. 1997, Rosenthal y Dirzo 1997).

Existen varias diferencias entre los sistemas agrícolas y naturales que

pueden explicar que la incidencia de herbivoría y enfermedades tiende a ser

mayor en los sistemas agrícolas. Algunas de estas diferencias son e! menor

número de especies de plantas en el sistema (Burdon 1978, Power y Kareiva

1990), la reducción en la diversidad genética (Pimentel y Belotti 1976, Gouíd

1983, Wahl y Segal 1986, Hernández-Verdugo 2001) y fenológica de las plantas

(Kennedy y Barbour 1992) y el aumento en la densidad de las plantas (Burdon

1978, Power 1991) en los sistemas agrícolas, comparado con los sistemas

naturales. El uso de fertilizantes y pesticidas en los sistemas agrícolas también



ha sido acompañado de un aumento en la incidencia de herbivoría y

enfermedades en las plantas (Bottrell y Adkisson 1977, Thresh 1982).

La introducción de plantas domesticadas a regiones geográficas alejadas

de los centros de origen ha puesto en contacto a las plantas con nuevos

complejos de patógenos y herbívoros, los cuales en algunos casos se han

convertido en graves plagas epidemiológicas (Way 1988, Lenné y Wood 1991).

Sin embargo, en muchos de los casos ha sido difícil determinar si el aumento en

la incidencia de plagas en las nuevas regiones se debió a los nuevos métodos de

cultivo, al tipo de clima o al contacto con plagas particulares (Way 1988).

El proceso de domesticación de las plantas está asociado con una serie

de cambios en las características de las plantas (mayor rendimiento, tendencia a

la anualidad, incremento en la apetecibilidad, disminución en la diversidad

genética y disminución de la resistencia contra herbívoros y patógenos) (Lenné y

Wood 1991, Hancock 1992, Evans 1993). La disminución de la resistencia contra

herbívoros y patógenos ha sido atribuida a la pérdida o reducción de ios

caracteres de resistencia físicos (e.g., el grosor de las paredes celulares, la

lignificación de los tejidos y los tricomas) y/o químicos (e.g., la composición y

concentración de compuestos secundarios) (Lenné y Wood 1991, Hancock 1992,

Kennedy y Barbour 1992, Evans 1993). Así mismo, la disminución o pérdida de

los caracteres de resistencia como resultado del proceso de domesticación

puede incluir caracteres tanto constitutivos como inducidos (Lindig-Cisneros eí al.

1997).



La reducción o pérdida de los caracteres de resistencia en las plantas

domesticadas ha sido explicada en términos de las consecuencias que traen: 1)

la selección direccional de genotipos con mayor crecimiento y reproducción

(Pimentel 1976, Bottrell y Adkisson 1977, Way 1988, Kennedy y Barbour 1992,

Evans 1993) y 2) la selección direccional de genotipos más apetecibles y/o

nutricionales (Rhoades 1979, Johns 1990, Kennedy y Barbour 1992, Evans

1993). La selección direccional de genotipos con mayor crecimiento y

reproducción se ha logrado como consecuencia del cambio en la asignación de

los recursos dentro de las plantas (e.g. crecimiento y reproducción vs. defensa

en contra de herbívoros y patógenos) y no como consecuencia del aumento en la

eficiencia de los procesos metabólicos como la fotosíntesis (Loomis y Connor

1992, Austin 1993, Evans 1993). Existen algunos trabajos experimentales en los

que se ha estudiado el efecto que puede tener el incremento en el rendimiento

sobre la resistencia de fas plantas. La mayoría de estos estudios incluyen

comparaciones entre plantas domesticadas, como el algodón (Bottreli y Adkisson

1977), el maíz (Lynch 1980, Rosenthal y Dirzo 1997), la alfalfa (Barnes eí al.

1970), la soya (Kenworthy y Elden 1982), el cacahuate (Culbreath eí al. 1996), la

caña de azúcar (1961) y el trigo (Way 1988). Solamente en pocos casos se han

comparado en un mismo estudio tanto plantas domesticadas como silvestres

(e.g., Rosenthal y Dirzo 1997, Massei y Hartley 2000), y en muy pocos trabajos

se ha estudiado la base de la resistencia de las plantas (e.g., Rosenthal y Welter

1995, Massei y Hartley 2000).



La conversión de perennes a anuales que ha ocurrido en muchas plantas

durante el proceso de domesticación, podría también explicar las diferencias que

existen entre !a resistencia de plantas silvestres y domesticadas (Rosenthal y

Dirzo 1997) debido a que las plantas anuales tienden a invertir menos en la

defensa y más en el crecimiento y la reproducción que las plantas perennes

(Rhoades 1976, Rhoades y Cates 1976, Coley ef ai 1985, Herms y Mattson

1992). La menor inversión en la defensa en plantas anuales, comparada con las

plantas perennes se basa en un compromiso en las plantas entre crecimiento y

defensa (Coley ef al. 1985, Herms y Mattson 1992). Es decir, las plantas con

crecimiento rápido (e.g., plantas anuales) tienden a invertir menos en defensa

(e.g., metabolitos secundarios) que las plantas con crecimiento lento (e.g.,

plantas perennes) (Hartley y Jones 1997).

La magnitud del efecto que puede tener la selección de genotipos más

apetecibles, nutricionales y/o menos tóxicos sobre la reducción de los caracteres

de resistencia en las plantas en contra de herbívoros y patógenos depende de

varios factores. Uno de estos factores es el órgano de la planta que ha sido

seleccionado y el grado de correlación que existe entre el contenido nutricional

y/o la apetecibilidad del órgano que se selecciona y el contenido nutricional y/o la

apetecibilidad del resto de la planta (Krischik y Denno 1983, Kennedy y Barbour

1992). Por ejemplo, se ha visto que en algunas variedades de papa la

concentración total de glucoaicaloides en las hojas, comúnmente está

correlacionada con la concentración total de los giucoalcaloides en los tubérculos

(Kennedy y Barbour 1992). Esta correlación ha limitado la producción de



variedades de papa resistentes a algunos herbívoros que se alimentan del follaje

de ia papa, debido a que concentraciones de alcaloides mayores al 0.02% en ios

tubérculos resultan tóxicas para el hombre (Raman et al. 1979).

La selección de genotipos de alto rendimiento y/o apetecibilidad también

ha generado que las plantas domesticadas sean genéticamente menos diversas

que sus ancestros silvestres. Esta pérdida de diversidad genética puede estar

relacionada con la pérdida de los genes responsables de proveer a las plantas

de la resistencia en contra de herbívoros y patógenos (Pimentel y Belotti 1976).

1.2. El efecto de la variabilidad vegetal sobre las interacciones entre

herbívoros y patógenos de plantas

Los patógenos de plantas pueden tener efectos indirectos o directos sobre

los insectos herbívoros. Los efectos indirectos ocurren a través del efecto de la

respuesta de la planta a la infección por el patógeno sobre el herbívoro, a

diferencia de los efectos directos del patógeno sobre ei herbívoro (Hammond y

Hardy1988).

Los cambios en ías plantas infectadas con patógenos pueden tener

efectos positivos o negativos sobre el encuentro o la aceptación de una planta

por el herbívoro (Baker 1960, Barbosa 1991) y/o sobre el desempeño de los

herbívoros (Castle y Berger 1993, Vega et al. 1995). El desempeño de los

herbívoros puede ser afectado indirectamente por los cambios físicos y químicos

que ocurren en las plantas infectadas (Barbosa 1991, Hammond y Hardy 1988),.

Los cambios físicos más frecuentes en las plantas infectadas con virus son el
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aumento en el grosor de la cutícula y el aumento o la disminución en la

concentración de agua en los tejidos (Akai y Fukutomi 1980). Los cambios

químicos más frecuentes en las plantas infectadas con virus y otros patógenos

son alteraciones en la concentración total de nitrógeno, la composición y

concentración de aminoácidos y azúcares (Blua ef al. 1994, Vega et al. 1995), y

la concentración y/o composición de compuestos secundarios (Harborne e

Ingham 1978, Fraser 1987, Barbosa 1991).

Los efectos directos de los patógenos de plantas sobre los insectos

herbívoros ocurren cuando los patógenos también se reproducen dentro de los

insectos (Shikata 1979, Hammond y Hardy 1988). La reproducción de los

patógenos de plantas dentro los insectos se ha estudiado en especies vectoras

de patógenos de plantas, en la mayoría de los casos en homópteros de las

familias Aphididae y Cicadellidae (Harris 1981, Sinha 1981, D'Arcy y Nault 1982,

Nault 1994). La reproducción de los virus patógenos de plantas en los tejidos de

los insectos puede alterar ia fisiología de los vectores y generar efectos

patológicos (Sylvester 1973, Nault y Arrimar 1989, Nault 1994, Wijkamp eí al.

1996). Las alteraciones más comunes producidas por este tipo de virus en los

vectores se manifiestan como cambios en las tasas de consumo de oxígeno y

disminución de la actividad enzimática en el insecto (Maramarosch y Jensen

1963, Shikata 1979, Galindo-Miranda 1984).

Los efectos que puede tener la variabilidad vegetal sobre las interacciones

entre los insectos herbívoros y los patógenos de plantas han sido muy poco

investigados. En algunos de los estudios realizados se ha encontrado que la
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variabilidad genética en las poblaciones de plantas puede disminuir la dispersión

de los virus transmitidos por insectos. Por ejemplo, Power (1991) encontró que la

incidencia de virus es menor en poblaciones de plantas genéticamente más

diversas debido a que en estas poblaciones aumenta el movimiento de los

insectos entre plantas lo cual reduce el tiempo necesario para que el virus pueda

ser transmitido a la planta por el insecto. Algunos autores han planteado que los

cambios en las plantas infectadas con patógenos pueden potencial mente

aumentar ía incidencia de patógenos en las poblaciones de plantas. Esto podría

ocurrir si estos cambios en las plantas infectadas afectan su encuentro y

aceptación por el herbívoro o el desempeño del insecto de tal forma que

aumenta la dispersión de los patógenos (Castle y Berger 1993, Germán et al.

1992, Blua et al. 1994, McElhany et al. 1995), sin embargo no existe

demostración experimental todavía,,

La variabilidad vegetal también puede mediar la magnitud del efecto

directo de los patógenos sobre los insectos herbívoros. Por ejemplo, si un

patógeno del insecto es menos sensible que el insecto a un compuesto de la

planta, la patogenicidad sobre el insecto podría incrementarse si el patógeno

actúa negativamente sobre las enzimas desintoxicadoras del insecto

(Berenbaum 1988). En cambio, si el patógeno es más sensible al compuesto de

la planta que el insecto, este último se puede beneficiar al alimentarse de plantas

que contengan mayores concentraciones del compuesto (Berenbaum 1988,

Schultz et al. 1992). Este último caso ha sido documentado para la polilla

Lymantría dispar. En esta especie de insecto se ha visto que el efecto del virus

8



poliédrico nuclear sobre la larva es menor cuando esta se alimenta de hojas de

especies de árboles que contienen altas concentraciones de polifenoles (Hunter

ySchultz1993).
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2. OBJETIVOS.

Considerando la variación que se puede encontrar en los caracteres de

resistencia de las plantas como resultado de la historia de vida y su

domesticación, así como el efecto que puede tener la variabilidad vegetal sobre

las interacciones entre ios insectos herbívoros y los patógenos de plantas, se

plantearon los siguientes objetivos: 1) determinar cómo influye la domesticación y

la historia de vida del maíz sobre la interacción entre Dalbulus maidis (DeLong y

Walcott) (Homoptera: Cicadellidae) y el Virus del Rayado Fino del Maíz (VRFM) y

2) conocer si algunos caracteres de resistencia a insectos de los maíces están

correlacionados con el desempeño de D. maidis expuestos y no expuestos al

VRFM.

Para cumplir el primer objetivo, se hizo la siguiente pregunta: ¿existen

diferencias en el desempeño (evaluado en términos del tiempo de desarrollo de

ninfa hasta adulto, la sobrevivencia de las ninfas y la sobrevivencia y fecundidad

de los adultos) de D. maidis expuestos y no expuestos al VRFM al alimentarse

de un maíz cultivado (Z mays mays) (Graminae), un maíz silvestre anual (Z m.

mexicana) y un maíz silvestre perenne (Z. dipioperennis)? Para cumplir el

segundo objetivo se hizo la siguiente pregunta: ¿existen correlaciones entre la

concentración de ácidos hidroxámicos totales, el porcentaje de agua y la

densidad y tamaño de los tricomas en los tres maíces (domesticado, silvestre

anual y silvestre perenne) y el desempeño de D. maidis expuestos y no

expuestos al VRFM?

10



Las hipótesis que se plantearon en este trabajo fueron: 1) los maíces

silvestre perenne (Z. diploperennis), silvestre anual (Z. m. mexicana) y

domesticado (Z. m. mays var. Criollo Blanco) afectan de forma diferente la

interacción entre D. maidis y el virus del rayado fino del maíz y 2) !a interacción

entre D. maidis y el virus dei rayado fino del maíz es afectada en menor grado

por el maíz domesticado, de forma intermedia por el maíz silvestre anual y en

mayor grado por el maíz silvestre perenne.
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3. SISTEMA DE ESTUDIO

3.1. La planta

Los miembros del género Zea están clasificados en dos secciones,

Luxuriantes y Zea (Tabla 1). El maíz domesticado (Zea mays mays L.)

(Poaceae), junto con Z. m. parviglumis y Z. m. mexicana pertenecen a la sección

Zea, y Z perennis, Z. iuxurians y Z. diploperennis pertenecen a la sección

Luxuriantes (Doebley e litis 1980, litis y Doebley 1980, Doebley et al. 1984). El

origen del maíz cultivado ha sido bastante discutido, ya que no existen plantas

silvestres que se le parezcan (Mangeisdorf 1985). Actualmente se acepta que Z.

diploperennis es el ancestro de Z. mays (litis y Doebley 1980, Doebley e litis

1980, Gaut y Clegg 1993) y que el maíz cultivado muy probablemente se

domesticó de Z. m. parviglumis (Doebley 1990, Sauer 1993).

Tabla 1. Clasificación de las plantas del género Zea, su longevidad y su interacción con
Dalbulus maidis y el virus del rayado fino del maíz. +, puede completar su ciclo de vida; -
, no puede completar su ciclo de vida, Inmune, el virus no se replica en la planta;
tolerante, los síntomas se manifiestan muy poco; susceptible, los síntomas son muy
evidentes (Doebley e litis 1980, litis y Doebley 1980, Doebley eí ai 1984, Gámez y León
1985)

MAÍZ

Sección Luxuriantes
Z perennis
(maíz silvestre)
Z luxurians
(maíz silvestre)
Z diploperennis
(maíz silvestre)

Sección Zea
Z, mays parviglumis
(maíz silvestre)
Z, mays mexicana
(maíz silvestre)
Z. mays mays

LONGEVIDAD

Perenne

Anual

Perenne

Anual

Anual

Anual

INTERACCIÓN INTERACCIÓN CON
CON EL VRFM Dalbulus maidis

Inmune

Suseptible No se ha determinado

Tolerante +

Susceptible +

Susceptible +

Susceptible +

12



La resistencia del maíz cultivado en contra de herbívoros y patógenos ha

sido comparada con la resistencia de los maíces silvestres y se ha encontrado

que los segundos tienden a ser más resistentes que los primeros (Nault et al.

1982, Norton et al. 1985, Norton 1989, Rosenthal y Welter 1995, Rosenthal y

Dirzo 1997). Sin embargo, solamente en uno de estos trabajos se estudió la base

de la resistencia de los maíces. En este trabajo se encontró que Z. diploperennis

es más resistente que dos maíces cultivados debido a que éste tiene un mayor

contenido de fibra, menor porcentaje de agua y una arquitectura más compleja.

(Rosenthal y Welter 1995). Otro carácter de resistencia que pudo también ser

importante en la resistencia de Z diploperennis en el estudio anterior es la alta

densidad de tricomas en sus hojas (J. Rosenthal, comunicación personal).

3.2. El insecto

Dalbulus maidis (DeLong y Walcott) es un cicadélido pequeño (3.7-4.3 mm) que

puede completar su ciclo de vida en la mayoría de fas plantas del género Zea y

en algunas especies del género Tripsacum (género ancestro de Zea) (Tabla 1)

(Gámez y León 1985, Triplehorn y Nault 1985). D. maidis es de origen

neotropical y su distribución abarca desde el sur de los E. U. A. hasta el norte de

Argentina, principalmente a altitudes menores a los 750 m (Madden y Nault

1983).

Dalbulus maidis se alimenta principalmente del floema de las plantas

(Wayadonde 1991), pero es considerado como una plaga del maíz por su papel

como vector (Maden y Nault 1983). Este insecto es el principal vector del virus
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del rayado fino, el espiroplasma (Spiroplasma kunkelü) y el micoplasma (MBSM)

del maíz, los cuales son responsables de importantes pérdidas económicas en el

maíz en América (Gámez y León 1988).

Las hembras de D. maidis ovipositan dentro de las hojas de la planta

aproximadamente 700 huevos durante su vida (Vega et al. 1995). Las ninfas

pasan por cinco estadios antes de ser adultos los cuales demoran en total

aproximadamente 15 días a 25°C (Nault y Madden 1985). Los adultos viven

aproximadamente 3 meses a 26°C (Madden et al. 1984).

3.3. El virus

El virus del rayado fino del maíz (VRFM) está clasificado dentro de un

grupo de virus polihédricos de plantas que presentan genomas formados por una

sola cadena de RNA (Gámez y León 1988). El VRFM es un virus sistémico que

se reproduce principalmente en las células del floema del maíz (Wolanski y

Maramorosch 1979) y en varios tejidos de D. maidis (Rivera et al. 1981, Gingery

et al. 1982, Kitajima y Gámez 1983). El VRFM es de origen neotropical y su

distribución abarca desde el sur de los E.U.A. hasta el norte de Argentina a

altitudes que van desde el nivel del mar hasta los 3100 m (Kogel et al. 1996).

La transmisión del VRFM es únicamente de tipo horizontal (González y

Gámez 1973) y se ha demostrado que puede ser transmitido por D. maidis, D.

eümatus, Gramineíla nigifrons y Stirellus bicolor (Cicadeílidae) (Nault et al. 1980,

Nauit y Knoke 1981). Dentro de Zea, las plantas susceptibles al VRFM son Z

m. mays, Z. m. mexicana y Z. luxurians (presentan síntomas marcados), Z
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diploperennís y algunas especies del género Trípsacum son tolerantes al virus

(presenta pocos síntomas) y Z perennis es inmune (no presenta síntomas)

(Naultefa/. 1980, Gámezy León 1985) (Tabla 1).

Los síntomas que produce el VRFM en las plantas de maíz se

caracterizan por puntos y líneas cloróticas en las nervaduras y en la base de las

hojas. En los genotipos más susceptibles de maíz las células cloróticas se

colapsan y forman orificios en las hojas. Otros síntomas incluyen la reducción en

el tamaño de la mazorca y el sistema radicular (Gámez 1973 Gámez y León

1988). Los síntomas en Z. mays mays pueden llegar a ser aparentes después de

ocho días de haber sido infectadas las plantas (Gámez y Saavedra 1986).

D. maidis puede infectar una planta sana con el VRFM después de que ha

pasado por tres etapas: 1) un período durante el cual el insecto adquiere el virus,

que demora por lo menos seis horas (Paniagua y Gámez 1976), 2) un período

durante el cual el virus se reproduce dentro del insecto, el cual demora por lo

menos siete días (Wolanski y Maramorosch 1979) y 3) un período durante el cual

el insecto transmite el virus a la planta, que demora un tiempo de por lo menos 8

horas (Paniagua y Gámez 1976). Después del tiempo de reproducción, el VRFM

puede ser transmitido por D. maidis durante el resto de la vida del insecto

(Gámez y León 1988).

Los efectos directos del VRFM sobre D. maidis son al parecer únicamente

aparentes a un nivel citológico, ya que no se ha encontrado que el virus tenga

algún efecto directo sobre la longevidad, sobrevivencia o la fecundidad de D.
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maidis (Gámez y León 1985). Los efectos a nivel citológico incluyen

deformaciones celulares en varios tejidos del insecto (Galindo-Miranda 1993).

3.4. Los ácidos hidroxámicos

Los ácidos hidroxámicos (1,4-Benzoxacin-3-onas) son un grupo de ácidos

fenólicos que se encuentran en diferentes miembros de las gramíneas, tanto en

plantas silvestres como cultivadas (Chang et al. 1976, Zúñiga et a!. 1983). Este

tipo de compuestos pueden ocurrir en las plantas tanto de forma constitutiva

como inducida (Niemeyer et al. 1989). Los ácidos hidroxámicos juegan un papel

importante en la resistencia del maíz domesticado en contra de diferentes

insectos (Meyer 1988, Niemeyer 1988, Cuevas et al. 1990, Yan et al. 1995)

incluyendo a D. maidis (Dowd y Vega 1997) y varias especies de hongos y

bacterias (Meyer 1988, Niemeyer 1988).

No se han realizado estudios sobre el papel particular que los ácidos

hidroxámicos desempeñan en la resistencia de las plantas en contra de los virus,

pero se sabe que varias especies de plantas producen compuestos fenólicos

cuando estas son infectadas por virus (Hirai 1977, Fraser 1987, Mathews 1991).

También se sabe que los compuestos fenólicos pueden desempeñar un papel

importante en las interacciones entre insectos herbívoros, patógenos y plantas

(Schultz et al. 1992). Por ejemplo, se ha visto que algunos polifenoles pueden

tener efectos negativos tanto sobre los virus patógenos de plantas (Cadman

1960, Selway 1986) como sobre los virus patógenos de insectos (Keating et al.

1990, Hunter y Schultz 1993).
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4. MATERIAL Y MÉTODOS

4.1. Obtención y cultivo de Dalbulus maidis (DeLong y Walcott)

El cultivo de los insectos se inició con aproximadamente 350 adultos sanos

provenientes de una colonia de D. maidis mantenida por el CIMMYT (Centro

Internacional de Mejoramiento del Maíz y del Trigo) libres de virus,

espiroplasmas o micopiasmas del maíz. La colonia del CIMMYT fue producto de

la mezcla de genotipos del Valle de México y del estado de Veracruz, México.

Para iniciar el cultivo, se colocaron grupos de aproximadamente 20 individuos

sobre una misma planta de maíz del estadio de cuatro a seis hojas (Variedad

H135, Productora Nacional de Semillas) durante un período de oviposición de

una semana. Las plantas en donde ovipositaron los insectos se mantuvieron

dentro de jaulas de acríiico (60 x 40 x 30 cm) en un invernadero con

temperaturas que oscilaron entre 20 y 35 °C. Los adultos que emergieron de

estas plantas fueron colocados en plantas nuevas del mismo maíz y de la misma

edad en el invernadero.

4.2. Obtención y cultivo del virus del rayado fino del maíz (VRFM)

El cultivo del virus se inició con una planta de maíz infectada con VRFM puro

(cepa número 219 aislada del Valle de México por el CÍMMYT). El VRFM se

propagó utilizando O. maidis sanos y plantas de maíz de cuatro a seis hojas

(Variedad Huamantla, Montecillos 1989). La propagación y el cultivo del VRFM

se realizaron dentro de jaulas de acríiico (60x40x30cm.) en una cámara de
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crecimiento (Coenviron, modelo E15) con temperaturas mínima y máxima de 20 y

23 °C y un fotoperiodo de 12 horas luz y 12 obscuridad.

4.3. Obtención de semillas de Zea spp.

Las semillas de Z diploperennis (provenientes de Las Joyas, Jalisco, México)

fueron proporcionadas por el CIMMYT. Las semillas de Z mays mexicana fueron

colectadas en un campo agrícola en Buenavista, Xochimilco, México, y las

semillas de la variedad cultivada Z m. mays (Criollo Blanco) se compraron en ei

mercado de Xochimilco, México.

4.4. Evaluación del desempeño de Daíbus maidis

El experimento se llevó a cabo dentro de una cámara de crecimiento (Coenviron,

modelo E15) con temperaturas mínima y máxima de 20 y 23 °C y un fotoperiodo

de 12 horas luz y 12 obscuridad. Se midió el efecto del tipo de maíz y la

exposición al VRFM sobre la sobrevivencia y tiempo de desarrollo de las ninfas y

sobre la fecundidad y sobrevivencia de los adultos de D. maidis.

4.4.1. Efectos sobre ¡a sobrevivencia y tiempo de desarrollo de las ninfas. El

efecto del tipo de maíz y la exposición al VRFM sobre la sobrevivencia y tiempo

de desarrollo de fas ninfas de D. maidis se evaluó mediante un diseño

experimental completamente aleatorio con dos factores. El primer factor (tipo de

maíz) con tres niveles (Z m. mays, Z m. mexicana y Z. dipfoperennís) y el

segundo factor (exposición al VRFM) con dos niveles (insectos expuestos y no

expuestos al virus). Se utilizaron diez unidades experimentales (plantas) por
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tratamiento. Las plantas que se utilizaron fueron de la misma edad. Para obtener

las plantas se germinaron semillas de los tres maíces en algodón húmedo a 30

°C durante un período de 48 horas. Posteriormente, se trasplantó cada plántula a

una maceta de 2.2 litros con suelo agrícola (previamente esterilizado) de

Chapingo, México. Las plántulas se cubrieron con un tubo de polietileno de 80

cm de largo por 30 cm de ancho con agujeros cubiertos de organza. Cuando la

edad de las plantas fue de 13 a 15 días, se colocaron en cada planta 10 ninfas

de seis a siete días de edad que previamente habían sido expuestas al VRFM o

10 ninfas de la misma edad no expuestas al virus. Las plantas se fertilizaron

cada semana con una solución de 2 ppm de nitrógeno, fósforo y potasio (20-20-

20 N:P:K), y se regaron con la misma cantidad de agua cada tres días.

Las ninfas expuestas y no expuestas al virus se obtuvieron de la siguiente

manera. Se colocaron 200 adultos durante un período de oviposición de 48 horas

sobre una planta infectada con el VRFM y sobre una planta sana (ambas de la

misma edad y de la Variedad Huamantla). A partir de la eclosión de las primeras

ninfas, éstas se dejaron en cada planta durante un período de siete días durante

el cual adquirieron el virus. Posteriormente las ninfas se trasladaron a las plantas

de los tres tipos de maíz y cada 12 horas, se contó el número de adultos que

iban emergiendo. Los adultos que iban emergiendo fueron sacados de las jaulas

con un aspirador y se colocaron sobre plantas sanas de maíz variedad H135 de

cuatro hojas.

4.4.2. Efectos sobre la fecundidad y sobrevivencia de las hembras. E! efecto del

tipo de maíz y la exposición al VRFM sobre la fecundidad y sobrevivencia de D.
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maidis se midió sobre las hembras que emergieron como adultos en la prueba de

desempeño de las ninfas. La fecundidad y sobrevivencia de las hembras se

midieron sobre plantas sanas de la Variedad H135 de la siguiente manera: al

emerger todos los adultos de un tratamiento, se seleccionaron al azar una

hembra y dos machos del tratamiento y se colocaron sobre una planta sana de

maíz de cuatro hojas de la Variedad H135. Las plantas sobre las que se llevó a

cabo esta parte del experimento se sembraron en macetas de 1.2 litros rodeadas

de un tubo de polietiieno (30 cm de longitud X 7.5 cm de diámetro) con agujeros

cubiertos de organza. Cada siete días se reemplazaron las plantas con plantas

nuevas de cuatro hojas. A las plantas que iban siendo reemplazadas se les

contaron los huevos que habían sido ovipositados. Para esto, las plantas se

colocaron en alcohol al 96% durante un período de tres a cinco días para extraer

la clorofila y así facilitar el conteo de los huevos. Los huevos se contaron

utilizando un microscopio de disección. Los machos se removieron de las plantas

después de 21 días.

El diseño experimental que se utilizó fue también completamente aleatorio

con dos factores. Sin embargo, únicamente se utilizaron dos tipos de maíz, por lo

que el factor "tipo de maíz" tuvo dos niveles (Z. m. mays y Z. diploperennis). El

maíz silvestre anual (Z. m. mexicana) se excluyó de esta parte del experimento

debido a la falta de espacio dentro de las cámaras de crecimiento. El segundo

factor "exposición al VRFM" permaneció con dos niveles (insectos expuestos y

no expuestos al virus). Se utilizaron un total de 11 réplicas (hembras) por

tratamiento.
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4.4.3. Análisis de los datos de desempeño de Dalbulus maidis. La sobrevivencia

de las ninfas, el tiempo de desarrollo hasta adulto, la sobrevivencia de las

hembras y la fecundidad total de las hembras se analizaron mediante un análisis

de varianza de dos vías. La sobrevivencia de las ninfas se analizó utilizando el

número de adultos emergidos por planta. El tiempo de desarrollo se analizó

utilizando el promedio de los tiempos de desarrollo de los individuos de cada

planta. La sobrevivencia se analizó utilizando el número de semanas que vivió

cada hembra. La fecundidad total se analizó utilizando el número total de huevos

por hembra. Las comparaciones de las medias se realizaron utilizando una

prueba de Tukey de comparaciones múltiples.

La fecundidad de las hembras a través del tiempo se analizó mediante

una prueba de medidas repetidas. Las comparaciones de los promedios se

realizaron utilizando una prueba de mínima diferencia significativa (MDS) de

comparaciones múltiples.

Antes de los análisis finales, se comprobó la normalidad y

homoscedasticidad de los residuales. Los análisis estadísticos se realizaron

utilizando el paquete estadístico SAS (SAS 1996).

4.5. Análisis de la calidad de los maíces

El contenido de ácidos hidroxámicos totales y agua en los tres maíces se

analizaron al inicio y al final de la prueba de desempeño de las ninfas. La

densidad y longitud de los tricomas solamente se midieron al inicio de la prueba

de desempeño de las ninfas. Los tricomas no se midieron al final de ia prueba de
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desempeño de las ninfas debido a que el tamaño de las patas y el estilete de ios

insectos adultos eran bastante más grandes que los tricomas de los maíces. En

cambio, las patas y el estilete de las ninfas de D. maidis al inicio de la prueba de

desempeño de las ninfas (entre los seis y siete días de edad) eran de menor

tamaño que los tricomas (observación personal). Así mismo, se observó que la

densidad de los tricomas disminuyó notablemente al crecer los maíces.

Las plantas que se utilizaron para analizar la calidad de los maíces al

inicio de la prueba de desempeño de las ninfas estuvieron bajo las mismas

condiciones de luz y temperatura que las plantas utilizadas para iniciar la prueba

de desempeño de las ninfas. Las plantas donde se analizó la calidad de los

maíces al final de la prueba de desempeño de las ninfas fueron las mismas

plantas sobre las que se midió la sobrevivencia y el tiempo de desarrollo de estas

ninfas.

4.5.1 Análisis de las hojas de los maíces al inicio del experimento. El análisis de

los ácidos hidroxámicos se realizó siguiendo el método de Niemeyer eí al. (1989)

utilizando un estándar de DIMBOA (2,4-dehidroxi-7methoxi-1,4-benzoxazin-3-

ona) que se obtuvo siguiendo el procedimiento de Woodward eí al. (1978). La

concentración de ácidos hidroxámicos totales se analizó utilizando la parte aérea

de la segunda hoja de cada planta ya que el contenido de ácidos hidroxámicos

en las hojas de maíz está correlacionado positivamente con el contenido de

ácidos hidroxámicos en los conductos de floema (Argandoña y Corcuera 1985),

el cual es el sitio del que se alimenta preferentemente D. maidis. El porcentaje de

agua se analizó en la segunda hoja, utilizando la parte de la hoja pegada al tallo.
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Para medir el porcentaje de agua se calculó la diferencia entre el peso fresco y

seco de la hoja. La densidad y la longitud de los tricomas se midieron en toda la

segunda hoja. Para medir la longitud de los tricomas se utilizó un microscopio de

disección y el área de los hojas se midió con papel milimétrico. Se utilizaron 12

plantas por tipo de maíz para hacer estas mediciones.

4.5.2. Análisis de las hojas de los maíces al final del experimento. El contenido

de ácidos hidroxámicos totales en los maíces se analizó en la cuarta hoja de

cada planta utilizando la parte aérea de la hoja siguiendo el método químico

anterior. El porcentaje de agua se midió en la cuarta hoja utilizando la parte de la

hoja pegada al tallo.

4.5.3. Análisis estadístico de los datos de la calidad de los maíces. Con la

finalidad de evaluar si las variables (concentración total de ácidos hidroxámicos,

porcentaje de agua y densidad de tricomas) explicaban el desempeño de las

ninfas de Dalbulus maidis, se realizaron los siguientes análisis estadísticos. Los

ácidos hidroxámicos totales, el contenido de agua y la longitud y densidad de los

tricomas al inicio de la prueba, se analizaron utilizando análisis de varianza de

una vía. Los compuestos químicos y el agua, al final de la prueba de desempeño

de las ninfas, se analizaron utilizando un análisis de varianza de dos vías.

También se hicieron análisis de regresión múltiple para buscar correlaciones

entre el desempeño de D. maidis y la calidad de los maíces. En estos análisis se

utilizaron como variables independientes el porcentaje de agua y la

concentración total de ácidos hidroxámicos y como variable dependiente la
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sobrevivencia y el tiempo de desarrollo de las ninfas hasta adulto. Se realizó un

análisis de regresión múltiple para cada tipo de maíz.

Se analizó la normalidad y homoscedasticidad de los residuales. Cuando

fue necesario los datos se transformaron o se utilizaron pruebas no paramétricas.

Se verificó que las variables independientes de los modelos de regresión múltiple

no estuvieran correlacionadas. Todos los análisis se realizaron utilizando SAS

(SAS1996).
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5. RESULTADOS.

5.1 Evaluación del desempeño de Dalbulus maidis

En general, los resultados mostraron que los parámetros de historia de vida que

se midieron para Dalbulus maidis fueron afectados significativamente por el tipo

de maíz o por la interacción entre este factor y la exposición ai virus del rayado

fino del maíz (VRFM).

La sobrevivencia de las ninfas fue afectada significativamente por el tipo

de maíz, pero no por ia exposición al VRFM ni por la interacción entre la

exposición al virus y el tipo de maíz (Tabla 2). El número de individuos adultos

que emergió del maíz domesticado fue significativamente mayor que el que

emergió del maíz silvestre perenne (Fig. 1). En cambio, el número de adultos que

emergió de! maíz domesticado no difirió significativamente del que emergió del

maíz silvestre anual. Tampoco se encontraron diferencias significativas entre el

número de adultos que emergieron de los dos maíces silvestres (Fig. 1). Estos

resultados muestran que la sobrevivencia de D. maidis fue mayor sobre el maíz

domesticado, intermedia en el maíz silvestre anual y menor en el maíz silvestre

perenne (Fig. 1).
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Tabla 2. Resultado del análisis de varianza sobre la sobrevivencia (número de
adultos emergidos) de Dalbulus maidis expuestos y no expuestos al virus del
rayado fino del maíz en los tres tipos de maíz: Zea mays mays, Z. m, mexicana y
Z. dipioperennis

FUENTE
DE VARIACIÓN
Tipo de maíz 2 4.76 0.013
Exposición al VRFM 1 0.00 0.979
Interacción 2 2.46 0.093
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Figura 1. Sobrevivencia de Dalbulus maidis en los tres tipos de maíz. Z.m.ma.=
Zea mays mays, Z.m.me. = Z. m. mexicana y Z.d.= Z. dipioperennis. Las lineas
verticales representan el error estándar del promedio. Los promedios con letras
distintas son estadísticamente diferentes (P< 0.05, prueba de Tukey).

El tiempo de desarrollo de ninfa hasta adulto fue significativamente mayor

para las hembras que para los machos (t= 2.24, P= 0.027), por lo que se analizó

el tiempo de desarrolfo para cada sexo. El tiempo de desarrollo de los machos

fue afectado significativamente por la interacción entre el tipo de maíz y la

exposición al VRFM (Tabla 3). El mayor tiempo de desarrollo fue para los
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individuos expuestos al virus que se desarrollaron de ninfa hasta adulto en Z.

diploperennis. Este tiempo difirió significativamente de los tiempos de desarrollo

en los demás tratamientos (Fig. 2). No se encontraron diferencias significativas

entre los tiempos de desarrollo hasta aduito en los demás tratamientos (Fig. 2).

Tabla 3. Resultado del análisis de varianza sobre el tiempo de desarrollo de
Dalbulus maidis para machos expuestos y no expuestos al virus del rayado fino
dei maíz (VRFM) sobre los tres diferentes maíces: Zea mays mays, Z. m,
mexicana y Z.diploperennis

FUENTE
DE VARIACIÓN

g-i

Tipo de maíz 2 4.89 0.011
Exposición al VRFM 1 6.73 0.012
Interacción 2 6.57 0.003
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Figura 2. Tiempo de desarrollo de Dalbulus maidis para machos expuestos y no
expuestos al virus del rayado fino del maíz (VRFM) sobre tres diferentes maíces.
Z.m.ma= Zea mays mays, Z.m.me. = Z. m. mexicana y Z.d.= Z.diploperennis. NO
y SI= exposición al VRFM. Las lineas verticales representan el error estándar del
promedio. Los promedios con letras distintas son estadísticamente diferentes (P<
0.05, prueba de Tukey).

El tiempo de desarrollo hasta adulto de las hembras fue afectado

significativamente por la interacción entre el tipo de maíz y la exposición a! VRFM
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(Tabla 4). Al igual que para el caso de los machos, el tiempo de desarrollo de las

hembras fue mayor para las hembras expuestas al virus que se alimentaron del

maíz silvestre perenne (Fig. 3). Este tiempo difirió significativamente de ios

tiempos de desarrollo de los demás tratamientos excepto de aquel en el que se

expuso a los individuos al VRFM y el desarrollo fue sobre el maíz silvestre anual

(Fig. 3). No se encontraron diferencias significativas entre los tiempos de

desarrollo hasta adulto en los demás tratamientos (Fig. 3).

Tabla 4. Resultado del análisis de varianza sobre el tiempo de desarrollo de
Dalbulus maidis para hembras expuestas y no expuestas al virus del rayado fino
del maíz (VRFM) sobre los tres diferentes maíces: Zea mays mays, Z. m.
mexicana y Z.diploperennis

FUENTE
DE VARIACIÓN

g.l.

Tipo de maíz 2 6.24 0.0037
Exposición al VRFM 1 15.36 0.0003
Interacción 2 3.28 0.0455
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Figura 3. Tiempo de desarrollo de Daíbufus maidis para hembras expuestas y no
expuestas al virus del rayado fino del maíz (VRFM) sobre tres diferentes maíces.
Z.mm.ma= Zea mays mays, Z.m.me. = Z m. mexicana y Z.d.= Z.diploperennis.
NO y Sl= exposición al VRFM. Las lineas verticales representan el error estándar
del promedio. Los promedios con letras distintas son estadísticamente diferentes
(P< 0.05, prueba de Tukey).

La sobrevivencia de las hembras y ei número de huevos que éstas

ovipositaron no fueron afectadas significativamente por el tipo de maíz, la

exposición al VRFM ni por la interacción entre ios dos factores (Tabla 5). Al

analizar el número de huevos ovipositados por D. maidis cada semana mediante

una prueba de medidas repetidas, se encontró que esta variable fue afectada

significativamente por la interacción entre el tipo de maíz, la exposición al VRFM

y el tiempo (Tabla 6). La tasa de fecundidad de las hembras expuestas y no

expuestas al VRFM no difirió en el maíz domesticado pero sí en el maíz silvestre

perenne (Figs. 4A y 4B, respectivamente). Al comparar los promedios del número

de huevos ovipositados por semana, se encontró que en la tercera semana la

fecundidad de las hembras expuestas al virus fue significativamente mayor que

la fecundidad de las hembras no expuestas al virus en Z. diploperennis pero no

29



en Z. m. mays (P< 0.05, prueba de MDS) (Figs. 4B y 4A respectivamente).

También se encontró que en la décima semana, la fecundidad de las hembras

expuestas al VRFM fue significativamente menor que la fecundidad de las

hembras no expuestas al virus en Z diploperennis pero no en Z. m. mays (P<

0.05, prueba de MDS) (Figs. 4B y 4A respectivamente).

Tabla 5. Resultados de los análisis de varianza sobre la sobrevivencia y e!
número de huevos ovipositados por las hembras de D. maidis expuestas y no
expuestas al virus del rayado fino del maíz que se desarrollaron sobre Zea mays
mays y Z Diploperennis. N.S.= no se encontraron diferencias significativas con
P= 0.05

PARÁMETRO

Número total
de huevos

Sobrevivencia

FUENTE
DE VARIACIÓN
Tipo de maíz
Exposición al VRFM
Interacción
Tipo de maíz
Exposición al VRFM
Interacción

g.l.

1
1
1
1
1
1

F

0.17
0.21
0.20
0.00
0.07
0.47

P

N.S.
N.S.
N.S.
N.S.
N.S.
N.S.

Tabla 6. Resultado del análisis de medidas repetidas sobre el número de huevos
ovipositados por semana por Dalbulus maidis expuestos y no expuestos al virus
del rayado fino del maíz (VRFM) que se desarrollaron sobre Zea mays mays y Z.
diploperennis. N.S.= no se encontraron diferencias significativas con P= 0.05

FUENTE
DE VARIACIÓN
Tipo de maíz
Exposición al VRFM
Semana
Maíz x VRFM
Maíz x Semana
VRFM x Semana
Maíz x VRFM x Semana

g.l.

1
1
9
1
9
9
9

F

0.00
0.04
35.48
0.09
2.26
5.94.
2.18

P

N.S.
N.S.
0.0001
N.S.
0.0374
0.0001
0.0445
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Figura 4. Número de huevos ovipositados por semana por Dalbulus maidis
expuestos y no expuestos al virus del rayado fino del maíz que se desarrollaron
en dos tipos de maíz: (A)Zea mays mays y (B) Z. diploperennis. Las líneas
verticales representan el error estándar de la media.
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5.2 Análisis de la calidad de los maíces

Los resultados de los análisis físicos y químicos de los maíces mostraron que

Zea diploperennís, en general, tiene una mayor concentración de ácidos

hidroxámicos, una mayor densidad de tricomas y un menor porcentaje de agua

que Z. mays mexicana y Z m. mays.

Ai analizar la calidad de los maíces al inicio del experimento, se encontró

que la densidad de tricomas fue afectada significativamente por el tipo de maíz

(F2,33= 11.37; P= 0.004). La densidad de tricomas fue significativamente mayor

en Z diploperennis que en los dos maíces anuales, y éstos últimos no difirieron

significativamente entre sí (Fig. 5). Por otra parte, los tres maíces no difirieron

significativamente en la longitud de sus tricomas (F2 33= 2.36; P> 0.05).
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Figura 5. Densidad de tricomas en los tres diferentes maíces. Z.m.ma.= Zea
mays mays, Z.m.me. = Z. m, mexicana y Z.d.= Z. dipioperennis. Las líneas
verticales representan el error estándar del promedio. Los promedios con letras
distintas son estadísticamente diferentes (P< 0.05, prueba de Tukey).
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La concentración inicial de ácidos hidroxámicos totales fue afectada

significativamente por el tipo de maíz (H= 169; P= 0.035). La concentración de

estos compuestos fue significativamente mayor en Z. diploperennis que en los

otros dos maíces y no difirió estadísticamente entre los dos maíces anuales (Fig.

6). El porcentaje inicial de agua en ias hojas también fue afectado

significativamente por el tipo de maíz (F2,33= 17.88; P= 0.0001). El porcentaje

inicial de agua fue significativamente menor en el maíz perenne Z. diploperennis

que en los dos maíces anuales, y el porcentaje inicial de agua no difirió

significativamente entre los dos maíces anuales (Fig. 7).

0.7

0.6

-sILo.5

•== "D « f\ Oc = OÍ \J,O
O -^ s

c o o O 2
O o

0.1
0

Z.m.ma. Z.m.me.
Tipo de maíz

Z.d.

Figura 6. Concentración inicial (mg/g de peso fresco) de ácidos hiroxámicos
totales en los tres diferentes maíces. Zea mays mays = Z.m.ma., Z. m. mexicana
= Z.m.me.y Z.diploperennis= Z.d. Los promedios con letras distintas son
estadísticamente diferentes (P< 0.05, prueba de Mann Whitney).
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Figura 7. Porcentaje inicial de agua en los tres diferentes maíces. Zea mays
mays= Z.m.ma., Z. m. mexicana = Z.m.me.y Z.diploperennis= Z.d. Las lineas
verticales representan el error estándar del promedio. Los promedios de los
datos con letras distintas son estadísticamente diferentes (P> 0.05, prueba de
Tukey).

Al analizar la cantidad de ácidos hidroxámicos en los maíces después de

que las ninfas de D. maidis se desarrollaron hasta adultos, se encontró que la

concentración de estos compuestos fue afectada significativamente por la

interacción tipo de maíz exposición al virus del rayado fino (Tabla 7). La

interacción fue significativa debido a que las hojas con insectos expuestos al

VRFM tuvieron una mayor concentración de ácidos hidroxámicos que las hojas

del mismo tipo de maíz con insectos no expuestos al virus (Fig. 8). Es decir, se

encontró que la concentración final de ácidos hidroxámicos en las hojas de Z.

diploperennis aumentó significativamente cuando estuvieron expuestas a

insectos con virus. Los demás tratamientos no difirieron significativamente entre

si en la concentración final de ácidos hidroxámicos totales (Fig. 8).
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Tabla 7. Resultado del análisis de varianza sobre la concentración final de ácidos
hidroxámicos totales en los tres diferentes maíces: Zea mays mays, Z. m.
mexicana y Z.diploperennis. sobre los cuales se desarrollaron Dalbulus maidis
expuestos y no expuestos al virus del rayado fino del maíz (VRFM). N.S.= no se
encontraron diferencias significativas con P= 0.05

FUENTE
DE VARIACIÓN

g.l.

Tipo de maíz 2 1.60 N.S.
Exposición al VRFM 1 2.02 N.S.
Interacción 2 4.85 0.015

0.7 -i

J30,,6J
£ t ° 5 "
•o m 0.4
I .1 0.3
S I 0.2
1 £ 0.1
U "D
C "=
O ^
Ü
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expuestos
UD. maidis

expuestos

Z.m..me
Tipo de maíz

Z.d.

Figura 8. Concentración final de ácidos hiroxámicos totales (mg/g de peso fresco)
en los tres diferentes maíces sobre los cuales se desarrollaron Dalbulus maidis
expuestos y no expuestos al virus del rayado fino del maíz (VRFM). Zea mays
mays,- Z.m.ma., Z. m. mexicana = Z.m.me.y Z.diploperennis= Z.d. Las líneas
verticales representan el error estándar dei promedio. Los promedios de los
datos con letras distintas son estadísticamente diferentes (alfa= 0.05, Tukey
HSD).

El porcentaje de agua en los maíces al final del desarrollo de las ninfas fue

afectado significativamente por el tipo de maíz (Tabla 8). El porcentaje final de

agua en las hojas de Z. diploperennis fue significativamente menor que el
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porcentaje final de agua en los dos maíces anuales. Las dos subespecies de Z,

mays no difirieron significativamente en la concentración final de agua (Fig. 9).

Tabla 8. Resultado del análisis de varianza sobre el porcentaje final de agua en
los tres diferentes maíces: Zea mays mays, Z. m. mexicana y Z.diploperennís.
sobre los cuales se desarrollaron Dalbulus maidis expuestos y no expuestos al
virus del rayado fino del maíz (VRFM). N.S.= no se encontraron diferencias
significativas con P= 0.05

FUENTE
DE VARIACIÓN

g-i-

Tipo de maíz 2 15.09 0.0001
Exposición al VRFM 1 0.01 N.S.
Interacción 2 0.06 N.S.
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Figura 9. Porcentaje final de agua en los tres diferentes maíces sobre los cuales
se desarrollaron Daíbulus maidis expuestos y no expuestos al virus del rayado
fino del maíz (VRFM). Zea mays mays,^ Z.m.ma., Z. m. mexicana = Z.m.me.y
Z.dipioperennis- Z.d. Las líneas verticales representan ef error estándar del
promedio. Los promedios de los datos con letras distintas son estadísticamente
diferentes (P< 0.05, prueba de Tukey).
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Los resultados del análisis de regresión múltiple mostraron que el tiempo

de desarrollo de las ninfas hasta adulto no está relacionado significativamente

con la concentración de ácidos hidroxámicos y/o el porcentaje de agua finales en

ninguno de los tres maíces. Tampoco se encontró relación significativa entre la

sobrevivencia de las ninfas y la concentración de ácidos hidroxámicos y/o el

porcentaje de agua finales en los dos maíces anuales. Sin embargo, la relación

entre ia sobrevivencia de las ninfas y la concentración final de ácidos

hidroxámicos (Q>= -8.30) y el porcentaje final de agua (li= -0.56) en el maíz

silvestre perenne sí fue significativa (P< 0.05, R2= 48.6).
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6. DISCUSIÓN

Considerando las diferencias que se encuentran al comparar los

caracteres de resistencia entre plantas perennes y anuales y entre plantas

silvestres y domesticadas, así como el efecto que tiene la variabilidad vegetal

sobre ¡as interacciones entre herbívoros y patógenos de plantas, se esperaba

que la interacción entre D. maidis y el VRFM seria afectada de manera diferente

por los tres maíces. Particularmente, se esperaba que la interacción entre el virus

y eí insecto sería afectada en menor grado por el maíz domesticado, de forma

intermedia por el maíz silvestre anual y en mayor grado por el maíz silvestre

perenne. Algunos de los resultados reportados en este trabajo apoyan estas

predicciones. La predicción de que el tipo de maíz afecta la interacción entre D.

maidis y el VRFM es apoyada por los resultados que muestran que el tiempo de

desarrollo hasta adulto y la tasa de fecundidad de D. maidis expuestos al VRFM

es diferente en cada maíz. La predicción de que la interacción entre D. maidis y

el VRFM es afectada en menor grado por el maíz domesticado, de forma

intermedia por el maíz silvestre anual y en mayor grado por el maíz silvestre

perenne es apoyada por los resultados que muestran que el tiempo de desarrollo

hasta adulto de D. maidis expuestos al VRFM es menor en el maíz domesticado,

intermedio en el maíz silvestre anual y mayor en el maíz silvestre perenne.

El aumento en el tiempo de desarrollo hasta adulto de D. maidis

expuestos al VRFM que se encontró únicamente cuando los insectos se

desarrollaron en los maíces silvestres pudo haberse debido al efecto indirecto y/o

directo del virus sobre el insecto. Indirectamente, el VRFM pudo haber afectado
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el desarrollo de D. maidis si el virus transmitido por las ninfas generó cambios en

la calidad de los maíces que pudieran afectar negativamente el desempeño del

insecto. Directamente, el virus pudo haber afectado el desarrollo del insecto si las

deformaciones a nivel citológico que produce el virus dentro del insecto (Galindo-

Miranda 1993) afectaron negativamente el desempeño de D. maidis cuando el

insecto se alimentó de los maíces silvestres (e.g., Berenbaum 1988).

El incremento en ia concentracón de ácidos hidroxámicos totales en las

hojas del maíz silvestre perenne con ninfas expuestas al VRFM sugiere que la

calidad de este maíz cambió debido a la respuesta de las plantas a la infección

por el virus. Indirectamente, el VRFM pudo haber incrementado el tiempo de

desarrollo hasta adulto de D. maidis cuando aumentó la concentración ácidos

hidroxámicos en las hojas del maíz perenne, ya que algunos de estos

compuestos aumentan el tiempo de desarrollo de D. maidis (Dowd y Vega 1996).

Sin embargo, la concentración de ácidos hidroxámicos en las plantas del maíz

perenne en las que se desarrollaron las ninfas expuestas al VRFM no difirió

significativamente de la concentración de ácidos hidroxámicos en las plantas de

los dos maíces anuales en las que se desarrollaron las ninfas expuestas al virus.

Así mismo, la concentración de ácidos hidroxámicos totales no difirió

significativamente entre las hojas del maíz silvestre anual con ninfas expuestas y

con ninfas no expuestas al VRFM. Estos resultados mostraron que la

concentración total de ácidos hidroxámicos no explica todas las diferencias que

se encontraron al comparar los tiempos de desarrollo de las ninfas expuestas al

virus en los tres maíces.
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Las diferencias en los tiempos de desarrollo de D. maidis expuestos al

virus en los tres maíces también pudieron haberse debido al efecto de la

inducción de un ácido hidroxámico en una concentración distinta en cada maíz y

no únicamente a la inducción de todos los ácido hidroxámicos. Una posibilidad es

que el ácido hidroxámico DIMBOA haya estado presente en una mayor

concentración en el maíz perenne, en una concentración intermedia en el maíz

silvestre anual y en una concentración baja en el maíz cultivado. Esto es factible

ya que este compuesto está presente en los dos maíces anuales (Chang et al.

1976) y en el maíz silvestre perenne (Castellanos y Lindig-Cisneros, datos no

pub.), afecta negativamente la sobrevivencia y el tiempo de desarrollo de D.

maidis (Dowd y Vega 1996) y su efecto depende de la concentración (Meyer

1988, Niemeyer 1988). Otra posibilidad es que los tres maíces hayan inducido

diferentes mezclas de ácidos hidroxámicos, cada una con efectos distintos sobre

el desempeño de D. maidis. Las calidades de las mezclas de estos compuestos y

los sinergismos entre los ácidos en cada tipo de maíz pudieron afectar el

desempeño de D. maidis. Por ejemplo, los sinergismos entre los compuestos

secundarios han sido sugeridos como el mecanismo de resistencia de Phaseolus

coccineus silvestres en contra de algunos hongos patógenos cuando se ha

comparado su resistencia con la resistencia de frijoles domesticados (Lindig-

Cisneros et al. 1997). También se ha visto que las mezclas de metabolitos

secundarios en granos de maíz disminuyen en mayor grado el consumo por

Sitophilus grananus al compararlas con el efecto de los compuestos en forma

pura (Castellanos y Espinosa-García 1997).
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El VRFM también pudo haber afectado de manera directa el desarrollo de

D. maidis si las deformaciones a nivel citológico que produce el virus dentro del

insecto afectaron negativamente el desempeño de los insectos cuando éstos se

alimentaron de los maíces silvestres. Por ejemplo, se ha visto que los efectos

negativos de los microorganismos sobre los insectos aumenta en dietas de mala

calidad para el insecto (Berenbaum 1988, Schultz eí al. 1992) como lo pudo ser

la mayor concentración de ácidos hidroxámicos que se encontró en Z

diploperennis, o la presencia de un compuesto o mezcla de compuestos distinta

en cada maíz como se mencionó anteriormente.

Los resultados encontrados en este trabajo mostraron que el VRFM no

tuvo un efecto significativo sobre la sobrevivencia, longevidad y fecundidad total

de D. maidis adultos en ninguno de los tres tipos de maíz. El efecto del VRFM

sobre estos parámetros de desempeño pudo haber sido distinto si los adultos

hubieran permanecido sobre los tres tipos de maíz por un tiempo mayor al que

permanecieron en este trabajo. De haber sido así, el virus hubiera seguido

reproduciéndose dentro de las plantas, la respuesta de los maíces

probablemente hubiera aumentado y los insectos hubieran estado expuestos a

las plantas por un tiempo más largo (e.g., Blua etal. 1994).

Se encontró que el desempeño de D. maidis no es afectado por la

exposición al VRFM en el maíz domesticado, lo cual apoya algunos de los

resultados encontrados por Escobedo-Bocardo (1984) y Gámez y León (1985).

Por ejemplo, Gámez y León (1985) encontraron que ei VRFM no afectó la

fecundidad total ni la sobrevivencia de D. maidis en una variedad de maíz
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domesticado y Escobedo-Bocardo (1985) encontró que e, VRFM no afectó la

sobrevivencia de ninfas a adultos de D. maidis utilizando también una variedad

de maíz domesticado Sin embargo, Esobedo-Bocardo (1984) encontró que el

VRFM sí disminuyó la fecundidad de D. maidis en un maíz domesticado. Es

probable que al efecto negat.vo de, VRFM sobre la fecundidad de D. maidis que

encontró Escobedo-Bocardo se haya debido a que las plantas que utilizó

estuvieron infectadas por el VRFM durante un tiempo muy largo Los insectos

adultos expuestos a! VRFM que utilizó Escobedo-Bocardo se alimentaron de

piantas de maíz que estuvieron infectadas con el VRFM durante un periodo de

hasta tres meses, mientras que los insectos adultos no expuestos al virus se

alimentaron de plantas sanas

Los resultados encontrados en este trabajo muestran que la sobrevivencia

de as ninfas tanto expuestas como no expuestas al virus fue menor en ei maíz

silvestre perenne, intermedia en el maíz silvestre anual y mayor en el maíz

domesticado Estos resultados probablemente se deben en parte a que ei maíz

perenne tuvo una mayor concentración de ácidos hidroxámicos, una mayor

densidad de tricomas y un menor porcentaje de agua que los dos maíces

anuales Los ácidos hidroxámicos en el maíz silvestre perenne pudieron haber

afectado negativamente la sobrevivencia de D mam, ya que se ha reportado

que algunos de estos compuestos disminuyen la sobrevivencia de D maidis

(Dowd y Vega 1996) y los resultados del modelo de regresión múltiple para el

m a í z perenne sugieren que los ácidos hidroxámicos afectaron negativamente la

sobrevivencia de D. maidis Por otro lado, la densidad de tricomas en el maíz
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silvestre perenne fue casi dos veces mayor que la densidad de tricomas en los

dos maíces anuales,, En este sentido, estos tricomas pudieron haber actuado

como barrera mecánica contra la inserción del estilete y/o interferir con la

locomoción y adhesión del insecto a la planta (e.g., Tíngey 1985). El menor

porcentaje de agua que se encontró en las hojas del maíz silvestre perenne

probablemente está asociado con la mayor cantidad de fibra y dureza de las

paredes celulares que se ha encontrado en Z, diploperennis al comparar este

maíz con varios maíces anuales (Rosenthal y Welter 1995). De ser así, esto

podría impedir la inserción del estílete dé D,, matéis disminuyendo la cantidad de

alimento que consume y reduciendo la sobrevivencia del insecto (e.g., Risebrow

y Dixon 1987). Sin embargo, la concentración de ácidos hidroxámicos, la

densidad de tricomas y el porcentaje de agua no ayudan a explicar las

diferencias que se encontraron ai comparar la sobrevivencia de las ninfas en los

dos maíces anuales. Estos resultados muestran que otras medidas de "calidad"

de los maíces, como la presencia de un compuesto o una mezcla de compuestos

distinta en cada maíz, podrían explicar los resultados de sobrevivencia de las

ninfas.

Los resultados del desempeño de D. maidis expuestos y no expuestos al

VRFM en los tres tipos de maíz también pueden ser explicadas por diferencias

constitutivas e inducidas en ¡a concentración total y/o composición de

aminoácidos y azúcares en los maíces. La composición y la concentración de

este tipo de compuestos puede afectar de forma importante el desempeño de los

insectos chupadores (Quiroz et al 1977, Risebrow y Dixon 1987),. Así mismo,
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también se ha visto que los virus patógenos de plantas comúnmente generan

cambios en ía calidad nutricional en las plantas que infectan (Barbosa 1991, Blua

etai 1994),

Defensa vegetal en un contexto de Historia de vida y domesticación

Los resultados de desempeño de D,. maidis expuestos y no expuestos a! VRFM

en ios tres maíces que se reportan en este trabajo muestran que para este

insecto, en general, el maíz silvestre perenne, el maíz silvestre anual y el maíz

cultivado son plantas de "calidad" baja, intermedia y alta respectivamente. Los

resultados de la "calidad" de los maíces apoyan la predicción de que las plantas

perennes invierten más en la defensa que las plantas anuales (Coley et al. 1985,

Herms y Mattson 1992, Zangerl y Bazzaz 1992) y Ía predicción de que las

plantas cultivadas poseen menor resistencia contra herbívoros que las plantas

silvestres (Lenné y Wood 1991, Hancock 1992, Kennedy y Barbour 1992, Evans

1993). Estos resultados sugieren que la resistencia de Zea está relacionada con

su historia de vida y su domesticación.,

La predicción de que las plantas perennes invierten más en la defensa se

basa, en parte, en que las defensas contra herbívoros y patógenos son costosas

para las plantas (Herms y Mattson 1992). Las defensas químicas constitutiva e

inducidas (e.g., los ácidos hidroxámicos) tienen un costo para las plantas

(Baldwin 1991). Los tricomas también los tienen (Bjorkman y Anderson 1990,

Mauricio 1998). Así mismo, la producción de fibra también puede ser costosa

para algunas plantas (Jing y Coley 1990), y aparentemente la diferencia en el
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porcentaje de agua entre el maíz perenne y los maíces anuales es un reflejo de

que Z diploperennis tiene mayor cantidad de fibra que los maíces anuales

(Rosenthal y Welter 1995),, Los resultados de la calidad de los maíces muestran

que Z. dipioperennis posiblemente invierte más en la defensa que ¡os dos maíces

anuales.,

La ausencia de inducción de ácidos hidroxámicos por el virus y la similitud

en la concentración total de ácidos hidroxámicos, densidad de tricomas y

porcentaje de agua en los dos maíces anuales no apoyan la predicción de que el

maíz silvestre asigna más a la defensa que el maíz cuitivado, Es posibie que sí

se hubieran muestreado otros caracteres de resistencia se hubiera obtenido

evidencia que apoye la predicción de que ías plantas silvestres asignan más a la

defensa que las plantas cultivadas (Evans 1993, Rosenthal y Dirzo 1997),, Sin

embargo, también es probable que el maíz cultivado contenga solamente algún

amino ácido que lo haga más aceptable para D. maidis que el maíz silvestre

(e g., Risebrow y Dixon 1987)..

Los dos maíces anuales probablemente son similares en los caracteres de

resistencia que se evaluaron debido a que existe flujo génico entre estas dos

plantas (Doebley eí ai,, 1984, Doebley eí al., 1987) y también a que estas dos

plantas difieren solamente en unos pocos genes (Culotta 1991). El flujo génico

entre los dos maíces anuaíes que se estudiaron en este trabajo es

probablemente muy alto ya que estos dos maíces comúnmente crecen en ia

misma íocalidad.
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Consideraciones finales

Con respecto a ¡os factores de resistencia de ¡os maíces quedan varias

preguntas por responder., Por ejemplo, 1) ¿son diferentes los maíces en su

composición de ácidos hidroxámicos?, 2) ¿existen otros compuestos secundarios

que podrían explicar el efecto que tuvieron los maíces sobre la interacción entre

D. maídis y el VRFM? y 3) ¿es una combinación de factores de resistencia en

cada maíz lo que afectó de manera distinta la interacción entre D,, maídis y el

VRFM en los tres maíces? Es posible que la combinación de factores de

resistencia, físicos y químicos (metabolitos secundarios y nutrientes), pueda

explicar, en el tiempo ecológico, que las plantas silvestres generalmente son más

resistentes que ¡as plantas domesticadas a la diversidad de herbívoros que las

atacan (e.g., Quirozef a/., 1977).,

Con respecto ai efecto que tuvieron los maíces sobre la interacción entre

D., maídis y el VRFM, también quedan varias preguntas por responder., Por

ejemplo, ¿qué efecto puede tener la respuesta de Zea sobre la ecología de D.

maidis? El efecto que puede llegar a tener eí VRFM sobre la dinámica

pobíacionai de D maidis dependerá de las condiciones ecológicas presentes,,

Por ejemplo, ¡os insectos no infectados podrían tener una ventaja competitiva en

condiciones de escasos recursos ya que en los dos maíces silvestres las

hembras no expuestas al VRFM alcanzan la edad reproductiva antes que las

hembras expuestas a! VRFM Sin embargo, las hembras expuestas al virus

podrían también tener una ventaja competitiva en condiciones de escasos
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recursos ya que éstas ovipositan antes que las hembras no expuestas la virus

cuando su desarrollo es sobre el maíz perenne.

Sería interesante también determinar si la respuesta de ¡os maíces al

VRFM puede afectar !a elección de alimentación u oviposición de D. maidis Si D.

maidis se alimenta de una planta infectada con ei VRFM durante un tiempo

menor de seis horas, e! insecto no adquiere ei virus (Panlagua y Gámez 1976), y

por lo tanto el virus no podría ser dispersado., Este tipo de información no se

tiene para muchos sistemas de virus dispersados por insectos porque la

enfermedad en ¡a planta ha sido casi siempre el centro de interés en las

investigaciones (Purcei! y Nau!t 1991)., Este tipo de información ayudaría a

conocer la dinámica del VRFM y plantear así mejores estrategias de manejo de

este patógeno.
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7. CONCLUSIONES

1 „ Ei tipo de maíz tuvo un efecto significativo sobre ia interacción entre D. maidis

y ei virus de! rayado fino dei maíz.

2. Los maíces silvestres tuvieron un efecto negativo sobre ia interacción entre D.

maidis y el virus del rayado fino del maíz, y este fue mayor en ei maíz

silvestre perenne que en el maíz silvestre anual.

3. No se encontró evidencia que muestre que el maíz domesticado afecte la

interacción entre D maidis y el virus del rayado fino dei maíz,,

4. En general, los caracteres de resistencia que se midieron en los maíces,

mostraron que el maíz silvestre perenne es más resistente que los dos

maíces anuales, y que estos dos últimos muestran una resistencia similar.
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