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RESUMEN

Con la intencion de explorar y documentar el papel que tienen los diferentes integrantes de una
Interaccion multitréfica sobre algunos caracteres de historia de vida de un herbivoro, se
selecciond un sistema formado por frijol silvestre (Phaseolus vilgaris) de cuatro poblaciones
del centro de Mexico (Atila y Ahuehueyo, Puebla; Tepozttan, Morelos y Malinalco, Edo. de
Méxica). dos especies de bruquidos depredadores de semillas (Zabrotes subfasciatus y
Acanthoscelides obtectus), y un parasitoide (Dinarmus basalis). Se hizo una descripcidn de la
variacién espacial y temporal de la densidad de las dos especies de briquidos y se determino
la existencia de adaptacion local de Z. subfasciatus en las distintas poblaciones. Asimismo, se
examind el efecio que tienen 1a calidad de la planta hospedera {semillas de frijoi), la presencia
de un competidor (A. oblectus) y un parasitoide (D. basalis) sobre algunos caracteres de
historia de vida de Z. subfasciatus.

Para evaluar la variacion espacial y temporal de Z. subfasciatits y A. obtectus, asi como
ta fenologia reproductiva de las plantas de P. vuigaris, se realizaron cbservaciones en las
cuatro poblaciones cada guince dias desde que inicio ia floracion, hasta que no se encontraron
frutos, durante dos temporadas de fructificacion (1998-1999 y 1999-2000); en cada vigita se
registro la presencia de estructuras reproductivas (vainas} y su estado de desarrollo; en caso
de encontrarse frutos maduros se colectd una muestra para que en el laboratorio de
determinara la abundancia de los briquidos y parasitoides que emergen de las semillas. De
manera complementaria se realizé un andlisis de la calidad de las semillas en términos de su
tamaRo, peso y contenido de nutrientes y agua. Se encontré variaciéon en la fenologia de las
plantas en ias cuatro poblaciones y en la dinamica temporal de los bruquidos. A. obtectus llega
al inicio de 1a temporada de fructificacion, mientras que Z. subfasciatus infesta durante la parte
media de la temporada. El parasitoide D. basalis fue observado en las poblaciones desde la
parte media de la temporada, parasitando larvas de A. obfectus y Z. subfasciatus, siendo las
larvas de este ultimo las mas parasitadas. Las semillas de Atila fueron mas grandes y ricas en
nutrientes (nitrogeno y fosforo) que las semillas de las otras poblaciones. Las semillas de la
poblacién de P. vulgaris de Malinalco fueron las de menor calidad.

Para probar la hipdtesis de adaptacion local se realizaron experimentos de trasplantes,
las variables de desempefio del bruquido que se evaluaron fueron el tiempo de desarrollo, ta
sobrevivencia, el tamafo de la progenie y el tamafno corporal y proporcion sexual de sus hijos.
Se encontré gue, en general, existe una alta variacion interpoblacional en practicamente todas

las variables evaluadas. Solamente para la poblacion de briquidos provenientes de Atila se



encontio evidencia de adaptacion local; las otras poblaciones de briquidos no mostraron un
patron clare en su desemperio que pudiera interpretarse como evidencia de adaptacion focal.
Para determinar el efecto de la calidad de la planta hospedera, la presencia de un competidor
yfo un parasitoide sobre el desempefio de Z. subfasciatus, se utilizé un disefio multifactorial en
bloque bajo condiciones controladas. Los factores considerados fueron el origen de la planta
hospedera y la presencia o ausencia tanto del competidor como del parasitoide. Los resultados
obtenidos en esta parte mostraron que la presencia del competidor y el parasitoide tuvieron un
efecto negativo sobre el desempefio de Z. subfasciatus, En general, fa interaccién con el
competidor tiene un efecto importante sobre el tiempo de desarrollo, mientras que {a presencia
del parasitoide influye principalmente en la sobrevivencia de Z. subfasciatus. Sin embargo, se
encontré que en presencia simultanea del competidor y el parasitoide los efectos fueren menos
severos que lo esperado por un efecto aditivo del competidor y del parasitoide (efectos
antagdnicos).

Los resultados del trabajo se discuten en el contexto de la importancia que tienen la
interacciones multitréficas, sobre la variacién en la historia de vida de los inseclos y sus
posibles implicaciones en los procesos de adaptacién local,



ABSTRACT

The purpose of this work was to examine the role of different participants in a multitrophic
interaction on several life history traits of a specialist bruchid beetle. The model system comprises
wild plants of Phaseoius vulgars from four populations in Central Mexico {(Atila, Ahuehueyo,
Puebla; Tepoztian, Morelos and Malinalco, Estado de México), two bruchid species that feed on the
seeds (Zabrotes subfasciatus and Acanthoscelides obtectus) and an hymenoptera parasitoid
(Dinarmus basalis). | described the spatial and temporal variation, within and between populations
of the two bruchid species and determined the occurrence of local adaptation for Z. subfasciatus. In
addition, the effects of the host plant (bean seeds), the presence of a competitor, A. obtectus and a
parasitoid, on the life history traits of Z. subfasciatus. | evaluated the spatial and temporal variation
in the bruchid populations, as well as the repraductive phenology of the plants, field census were
conducted throughout the whole field season, starting at the begining of the flowering period. Every
15 days, | recorded: the presence and developmental status of plant reproductive structures,
number of insects (bruchids and parasitoids), at the begining, middle and end of the field season.
Seeds from the different populations were collected to determine their nutritional content. Results
showed that plant phenology varies among the four populations. Acanthoscelides obtectus is the
first one to colonize the seeds, whereas Z. subfasciatus colonizes them towards the middie of the
fructification period. Dinarmus basalis can be found during the middle of the field season and
parasitizes larvae of both bruchid species, but more of Z. subfasciatus . The seeds from the Atila
site are significantly larger and contain a higher concentration of nitrogen and phosphorus than the
seeds from the other three populations.

Trasplant experiments showed a high interpopufational variation in life history traits of Z.
subfasciatus (number of eggs laid on the seeds, development time, adult survival, adult size and
sex ratio). Bruchids originating from the Atila site had a significantly higher performance than the
bruchids from the other three populations. Furthermore, | found evidence for local adaptation in
performance only for the bruchids from the Atila population. A multifactorial design conducted to
determine the effect of the host plant, the presence of the competitor and of the parasitoid on Z.
subfasciatus, revealed that when acting separately, the competitor, A, obtectus and the parasitoid,
D. basalis have an effect on all the variables measured, and this effect varies among populations.
In general, the interaction with the competitor had a greater effect on the development time of Z.
subfasciatus, whereas the presence of the parasitoid influenced its survival. However, when A.
obtectus and D. basalis were allowed to act in the presence of each other, their effects were not as
high as what would be expected by an additive model. The results found in this study are discussed
in the context of the role of multitrophic interactions on the life history variation and local adaptation

in Z. subfasciatus



INTRODUCCION GENERAL

Las poblaciones de insectos, entre ellas la de los herbivoros, muestran variaciones en el
tiempo y en el espacio; entre eltas, se han documentado fluctuaciones ciclicas y crecimientos
acelerados (Hairston et af., 1960; Rhoades, 1983; Hassell, 1985; Cappuccino y Price, 1957). Es por
ello que los ecologos de poblaciones se han preocupado desde hace mucho tiempo por entender qué
factores determinan y/o regulan su crecimiento.

El crecimiento poblacional de los insectos herbivoros estd a menudo limitado por agua,
nitrégeno y/o cantidad de metabolitos secundarios presentes en sus plantas hospederas {Mattson,
1980; Scriber y Stansky, 1981, Bemays, 1998), depredadores, parasitoides, parasitos, patégerios
{Cornell y Hawkins, 1995; Hawkins of al, 1997), y por condiciones abidticas, particularmente,
temperatura y humedad (Kingsolver, 1989; Joern y Gaines, 1990; Hunter y Price, 1892). Sin embargo,
todavia no es claro qué factores son los mas importantes en la dinamica de las poblaciones de
insectos; muchos estudios han demostrado el efecto de los depredadores, entre elios los
parasitoides, (fuerzas descendentes top-down), como los posibles determinantes en la dindmica
poblacional de los herbfvoros. Sin embargo, también las plantas (fuerzas ascendentes bottom-up)
pueden tener efectos importantes en las poblaciones del herbivaro (Hunter y Price, 1992).

Se sabe que caracteristicas de las plantas como arquitectura, densidad de tricomas, dureza
de la hoja, cantidad de nutrientes y metabolitos secundarios afectan las preferencias de alimentacidn
de ios insectos, asi como algunos de sus caracteres de historia de vida como tiempo de desarrollo,
sobrevivencia y fecundidad {Levin, 1973; Rausher, 1981; Rossiter et al., 1988; Zangerl, 1990). En
este sentido, las caracteristicas de la planta pueden afectar fuertemente no s6lo el éxito de insectos
de manera individual, sino también la tasa de crecimiento poblacional y, con esto, la dindmica de |a
poblacién a largo plazo.

La calidad de la planta estd determinada por caracteristicas como la cantidad de nutrientes
que presenten, el tamafio de la semilla, asi como el desempefio de los herbivorns cuando se
alimentan de ella. La presién impuesta por el ambiente puede cambiar la calidad y cantidad de
recursos para los herbivoros (White, 1984; Louda y Collinge, 1892). También los herbivaros y fos

patégenos afectan la calidad de la planta provocando resistencia inducida o susceptibilidad en ia
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planta (Karban y Myers, 1989), trayendo como consecuencia crecimientos acelerados en Ia poblacion
de los insectos, tal y como ocurre con los insectos plaga en bosques y en cultivos (English-Loeb,
1990; Reeve et al., 1995). Asimismo, se ha sugerido que cambios en la resistencia de la planta
podrian producir fluctuaciones en las poblaciones de insectos (Haukioja, 1980; Rhoades, 1985;
Edelstein-Keshet y Rausher, 1989). La calidad de la planta puede variar entre las especies y dentro
de una misma especie (Maddox y Root, 1987; McCrea y Abrahamson, 1987; Karban, 1992; Hwang vy
Lindroth, 1897). Las diferencias entre pablaciones de la misma especie son interesantes desde el
punto de vista de la interaccion planta-herbivero porque nos permiten explorar la vinculacion entre [a
dinamica de la poblacion y la evolucién en estos sistemas.

Se ha demostrado como varios factores dentro de un sistema pueden afectar la dinamica
poblacional de los herbivoros a largo plazo. Por ejemplo, las plantas dependiendo de su calidad
influyen sobre el incremente o decremento del desemperio de los herbivoros (White, 1984; Rhoades,
1985; Edelstein-Keshet y Rausher, 1989; Hunter y Price, 1992; Morris y Dwyer, 1997). Asimismo, ia
presencia de insectos competidores afecta, de manera directa, la dinamica poblacional de los
herbivoros reduciendo o limitando el crecimiento poblacional de los mismos {Mitsunaga y Fuji, 1959;
Toque-Naga, 1991). Por otro lado, hay también los que proponen que los reguladores mas
importantes en las poblaciones de insectos herbivoros son sus enemigos naturales (patégenos,
parasitos, parasiteides y/o depredadores) (Price ef af,, 1980). Los parasitoides pueden afectar a las
poblaciones de herbivoros que sirven como hospederos, ya sea reduciendo su nimero (Van Driesche
y Bellows, 1996} o actuando como una fuerza selectiva (Weis y Abrahamson, 1985).

Dentro de una interaccién multitrdfica cada uno de los niveles que forman parte de Ia
interaccion estan influidos por factores bidticos y abidticos, aunque el peso relative de cada uno de
ellos puede ser variable en cada sistema. Por ejemplo, se ha propuesto que en sistemas donde los
efectos de la depredacion o parasitismo son muy importantes, la competencia entre herbivoros por la
planta hospedera y la calidad del recurso para eslos organismos tendran poca importancia. Si la
depredacion y las perturbaciones fisicas son poco importantes para los herbivoros, la competencia
interespecifica y la seleccion de hospederos de buena calidad tendran un papel mas importante,

dentro de la interaccion (Karban, 1989; Lenski, 1982).
2



Como resultado de ias diferentes fuerzas selectivas y de la intensidad con la que operan sobre
los erganismos, se puede dar origen a procesos de adaptacion. Ahora bien, si el desempefio de los
organismos es mayor cuando se desarrolian en el localidad y hospedero de origen, en comparacién con
el que se observa cuando se desarrolla en ofra focalidad y/o sobre hospederos diferentes, a pesar de
que las condiciones sean aparentemente mas favorables, a este proceso se le conoce como adaptacién
local (Lawton y McNeil, 1970; Alstad y Edmunds, 1983; Kareiva y Sahakian, 1990: Gould et al, 1991;
Ebert, 1994, 19986).

La adaptacién focal puede ser estudiada en el contexto de las inieracciones herbivaro-
parasitoide y pianta-herbivoro a través de experimentos de trasplantes (Via, 1990). Ebert (1994 y 1996)
menciona que estos estudios permiten conocer cémo cada uno de los elementos del sistema responden
segln su plasticidad y su adaptacion cuando las condiciones bajo |las que se desarrollan cambian.

Actualmente contamos con evidencia que muestra cémo las caracteristicas morfologicas y
quimicas de las plantas, modifican el comportamiento y desemperio de los herbivoros. Al respecio,
Callejas (1996) encontré que la preferencia y el desempefio del briquido Zabrotes subfasciatus son
mayores schie semillas de Phaseolus coccineus darwinianus y P.c. formosus las cuales presentan
mayor concentracion de nitrégens que en semillas de P.¢. coccineus Cuya concentracion de nitrégeno es
menor. Otros trabajos han demostrado que los parasitoides juegan un papel impeonante como fuerza de
seleccion sobre los herbiveros; por ejemplo, Rios (1 998) encontré que el desempeiio de los briquidos se
reduce hasta en un 35% en presencia de enemigos naturales (parasitoides).

Indudablemente ain existen varias preguntas sobre cudl es el efecto que ejercen las plantas
hospederas y los parasitoides sobre la variacion en los caracteres de historia de vida de los bruquidos y
se desconoce cudl es el efecto de los competidores en esta interaccion. En este proyecto se propone un
estudio de una interaccion de tres niveles troficos {planta-herbivorc-parasitoide) con el cual se pretende
evaluar la existencia de adaptacion local, ademas del efecto de cada uno de los integrantes de la
interaccion (planta hospedera, competidor y parasitoide) sobre caracteres de la historia de vida del

bruquide Z. subfasciatus tales como tiempo de desarrollo, sobrevivencia y tamario corporal de la

progenie.



Para abordar este problema, se eligioc como sistema de estudio un conjunte de cuatro
poblaciones de plantas de frijol Phaseclus vulgaris silvestres, dos especies de briquidos que se
alimentan de las semillas del frijol {Z. subfasciatus y Acanthoscelides obfectus) vy un ectoparasitoide
(Dinarmus basalis) que utiliza como hospedero larvas de cuarto estadio de desarrollo de las dos
especies de bruguidos antes mencionadas.

Este sistema resulta interesante debido a que en ias poblaciones de P. vulgaris se encuentra
una amplia variacién morfoldgica y de calidad nutritiva de las semillas. Asimismo, se encuentran
compartiendo el recurso dos especies de briquidos (Z. subfasciatus y A. oblectus) las cuales son
consideradas las dos plagas mas importantes del frijol para el pais tanto en condiciones naturales como
en condiciones de almacén. En cada una de las poblaciones también esta presente el parasitoide (D.
basalis), el mas abundante durante el periodo de estudio. Tanto los briquidos comoe los parasitoides son
insectos faciles de cultivar en condiciones de laboratorio, de tal forma que se pueden tener cultivos
pemanentes y, con ésto, insectos suficientes para el montaje de los experimentos.

En la primera parte del trabajo se presenta una introduccién al tema de las interacciones,
haciendo especial énfasis en el estudio de tres niveles tréficos y sus implicaciones sobre la variacisn
en la historia de vida y en los procesos de adaptacién local. También se presenta una breve
descripcién de |a biologia de la interaccion frijol - briquidos — parasitoides,

En el capitulo | se presenta la caracterizacién de cada una de las poblaciones y se describe de
forma detallada la variacion espacial y temporal de Z. subfasciatus y A. obtectus en cuatro poblaciones
silvestres de P. vulgans en condiciones naturales.

En el capitulo 1l se presenta la evaluacién del efecto que ejercen las plantas hospederas sobre
fa variacion en algunes atributos de historia de vida de Z. subfasciatus en cuatro poblaciones de P.
vuigaris. Se evalud ademas la posible existencia de adaptacion local en las distintas poblaciones en
las cuales se encuentra este coledptero. Debido a que en condiciones naturales, ademas de los
recursos (plantas), los competidores y los enemigos naturales de los herblvoros pueden producir
cambios en los caracteres de historia de vida de los integrantes de la interaccién y en la estructura de las

comunidades de los mismos, en el capitulo Ill se presentan los resultados de un andlisis que integra los



efectos que tiene la planta hospedera, un competidor (A. obteclus) y un parasitoide (D. basalfs) sobre
varios atributos de |a historia de vida de Z. subfasciatus.

Finalmente se presenta una discusion general, sobre la informacién que se tiene de los
factores y procesos importantes dentro de este sistema, resaltande aquellos aspectos que faltan por

investigar.



BIOLOGIA DE LA INTERACCION FRIJOL-BRUQUIDOS-PARASITOIDES

La familia Bruchidae, con una distribucion practicamente cosmopolita, estd integrada por mas
de 1000 especies (Southgate, 1979). Son depredadores de semillas de aproximadamente veinte
familias, de las cuales, Leguminosae representa su hospedero principal. Aunque los bruquidos
pueden ovipositar sobre frutos y semillas en desarrollo, sus larvas se alimentan y desarrollan sélo en
las semillas maduras (Southgate, 1979; Delgado et al., 1988).

La mayoria de los briquidos ovipositan externamente en las semillas y algunos en 1as vainas, por
lo que, en este caso, la larva debe penetrar las paredes de éstas para alcanzar las semillas, de tal
manera que la oviposicion no asegura el éxito de las larvas para completar su desarrollo en las semillas
ya que hay varias barreras que las larvas tienen que librar. El éxito de las larvas recién emergidas
depende de los siguientes factores: a) la dureza de ia vaina o de la testa de las semillas, la cual puede
impedir la entrada de las larvas (Ortega, 1987), b) restricciones fisicas como el tamafo o forma en la
vaina o en las semillas, que impidan que las larvas alcancen su tamaiio normal (Mitchell, 1983; Cipollini y
Stiles, 1991), c) insuficiente cantidad de alimento para completar el desarrollo de ia larva (Cipollini v
Stiles, 1991), d) compuestos quimicos en los cotiledones o en la testa de las semillas que inhiban el
desamollo de las larvas (Femnandez y Talekar, 1990) y e) escasez espacial yfo temporal de los
hospederos necesarios (Southgate, 1979).

Los huevos de los braguidos son cubiertos por un exudado al momento de ser ovipositados, el
cual los adhiere fimmemente al sustrato. En algunas especies de género Acanthoscefides, los hueves no
son pegados ni a la vaina ni a las semillas, sinc gue son depositados en alguna incisién superficial de la
vaina o, en el caso de vainas dehiscentes o que presenten una separacién parcial de la sutura
intervalval, los huevecillos son esparcidos en las semiltas; este es el caso de A. obtectus (Delgado ef af,,
1988).

Después de cierto tiempo (cuatro o cinco dias segun la especie), emergen las larvas y se
introducen en las semillas; en algunas especies como Zabroles subfasciatus esto se presenta como un

sélo evento, es decir, la larva al emerger perfora la pared del huevo por el lado de éste que estd en
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contacto con la vaina yfo la testa de la semilla. En otras especies la eclosion de los huevos y la
penetracion en la semilla ocurre separadamente, como pasa con A obtectus, dende la larva recién
emergida camina entre las semillas por un tiempo antes de penetrar en alguna semilla (Ortega, 1987). Si
esle periodo es superior a 36 horas las larvas se deshidratan y su capacidad de penetracién disminuye
(Thiery y Jarry, 1985).

Una vez dentro de la semilla, la larva continua perforando y comiendo los cotiledones de la
semilla hasta alcanzar una talla determinada, después de la cual mudan cuatro veces antes de
transformarse en pupa. Las larvas de los géneros Acanthoscelides, Zabrotes y Callosobruchus pupan
después de haber formado un opérculo en la testa en la cercania de su camara de alimentacion
(removiendo parte del tejido interior en forma circular, preparande con ello su salida). Cuvando esta
proxima a pupar, fa larva yace con sus mandibulas de cara al opérculo y permanece en esta posicion
durante la etapa de pupa. El adulto puede permanecer en el interior de ta cdmara durante varios dias
antes de empujar el opérculo con su cabeza y las patas. Al emerger de las semillas, los adultos son
maduros sexualmente y estan listos para aparearse, Io cual ocurre con mayor facilidad si se encuentran
dos o mas hembras cerca ya que la concentracion de la feromona sexual aumenta y a los machos les es
mas facil encontrarlas {Jones, 1991).

Los aduitos comen poce alimento sélido, pero pueden tomar agua o néctar que obtienen de las
flores; el poco tiempo que viven lo emplean principaimente en la reproduccion; en general las hembras
ovipositan a los tres dias después de haber emergido {Ortega, 1987; Ramirez, 1991; Callejas, 1996). Las
hembras retienen un determinado numero de oocitos en sus oviductos laterales, lo que les permite
disponer de elles en el momento apropiado, tan pronto encuentran su planta hospedera se estimula la
ovogénesis {(Jarry, 1990). Cada hembra de briquido pone entre 40 y 70 huevos durante toda su vida,
éstos son atacados en todas sus etapas de desarrollo por parasitoides pertenecientes a diez familias de
himendpteros y una de dipteros.

Los parasitcides himendpteros de la famila Bruchidae son un gremio de insectos que viven como
parasitos de otros artrépodos durante su etapa larval, le causan la muerte a su hospedero, y al finalizar
su desarrollo emergen como adultos de vida libre. Cuando se desarrolla sélo un parasitoide por cada

larva de briquido (hospedero} recibe el nombre de parasitoide solitario, si son dos o mas, éstos se
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conocen como parsitoides gregarios. Existe otra clasificacion para los parasitoides que ésta basada en el
lugar donde se desarrollan, cuando las larvas del parasitoide se desarrollan sobre la larva de los
hospederos se les denomina ectoparasitoides y si se desarrollan dentro de la larva de los hospederos se
les flama endoparasitoides (Godfray, 1994).

Las hembras adultas de los parasitodes buscan a sus hospederos y ovipositan cerca ¢ sobre
ellos; existe evidencia de que la mayoria de los parasitoides discriminan a sus hospederos en funcién de
su tamafio (Godfray, 1994, Rios, 1998 y Reyes, 1999). El proceso mediante el cual las hembras buscan
y eligen hospederos que permitan el desarrollo de su progenie es llamado seleccion de hospederos
(Vinson, 1976). La busqueda de estos hospederos invelucra un complejo de factores fisicos y quimicos,
que dirigen a un parasitoide hacia un hospedero potencial a través de una serie de patrones
conductuales. Cada paso de este proceso reduce el volumen en el que la hembra busca, aumentando la
posibilidad de encontrar un hospedero adecuado {Vinson e lwantsch, 1980).

Se han propuesto una serie de pasos consecutivos que son seguidos por las hembras para
encontrar y elegir hospedero: a) localizacion del habitat del hospedero, b} localizacién del hospedero y c)
aceptacion de! hospedero (Doutt, 1958 en Vinson, 1976). Posteriormente fueron propuestos dos pasos
mas que son: d) calidad del hospedero y e) regulacidn de hospederos (Vinson, 1976, para mas detalles
ver Rios, 1998).

Las etapas de desarrollo de los briquidos mas vulnerables al ataque de los parasitoides son las
de huevo y darva. Una vez que la hembra ha elegido al hospedero oviposita y, dependiendo de la
especie, puede paralizar parcial o totalmente al hespedero. Cuando se trata de parasitoides que
ovipositan sobre larvas que se desarrollan en el interior de una semilla, |2 hembra coloca la punta del
ovipositor perpendicular a la superficie de la semilla y perfora la testa con movimientos ascendentes y
descendentes del abdomen. Los huevos tienen formas diferentes segln la especie. Una vez que
emergen las larvas, éstas se alimentan de los tejidos del hospedere, ya sea de su interior o desde su
exterior, Las larvas pasan per cuatro estadios larvales, el ultimo teje un pseudo-capullo de seda en el
cual se aisla (Pérez y Bonet, 1984). Los machos se desarrollan en menor tiempo que las hembras,

emergen de 24 a 48 horas antes que éstas (Rios, 1998). Ef tiempoe de desarmollo total de los machos es



de 22 dias aproximadamente, mientras que el de las hembras es de 24 dias bajo condiciones de

temperatura de 24 °C + 1°C y 60-70% de humedad relativa (Pérez y Bonet, 1984).



CAPITULO |
VARIACION ESPACIAL Y TEMPORAL DE Zabrotes subfasciatus y Acanthoscelides obtectus
EN CUATRO POBLACIONES SILVESTRES DE Phaseolus vulgaris: INFLUENCIA DE LA PLANTA
HOSPEDERA Y UN ENEMIGO NATURAL
INTRODUCCION

La distribucion y abundancia de las plantas hospederas, la presencia de enemigos naturales
(patogenos, depredadores, parasitoides, etc.) y las condiciones abidticas, representan tres de los
factores mas importantes que influyen en la abundancia de los insectos herbivoros en ecosistemas
terrestres.

Para la mayoria de las especies de insectos, el compenente mas importante dentro de su habitat
son las plantas ya que en éstas se protegen, viven, alimentan y reproducen (Strong et al., 1984, Godfray,
1994; Bernays y Chapman, 1994). No obstante, se ha documentado que las plantas muestran diferentes
estrategias que permiten reducir el impacto de los herbivoros, por ejemplo, cambios relacionados con la
fenologia como producir tejidos comestibles (hojas y semilfas) durante periodos en los que los herbivoros
no estan activos, producir tejidos comestibles en abundancia para saciar a los herbivoros ¢ bien, producir
tejidos de diferente calidad nutricional {Janzen, 1972; Crawley, 1983; Denno et al,, 2000). Al respecto,
también se ha sefalado que la distribucion espacial de las plantas puede influir en el grado de dafio que
los insectos pueden ocasionar a éstas, por ejemplo, si las plantas hospederas eslan muy separadas una
de la otra o crecen en microhabitat no accesibles para los insectos pueden, no ser encontradas y
dafiadas (Clark y Clark, 1991 en Price et al,, 1991; Fernandes ef af., 1999). Incluso, aunque las plantas
sean localizadas por los herbivoros, éstas pueden presentar caracteristicas como espinas, exocarpos
duros y defensas quimicas (metabolitos secundarios como alcaloides, saponinas, aminoacidos no
proteicos, fenoles y aceites volaliles) que disminuyen la intensidad de dafic (Rosenthal y Janzen, 1983),
ya sea por que las hacen menos digeribles para los insectos, o bien, por que afectan de manera directa
algunos caracteres de historia de vida de los mismos. Independientermiente de cual fuese la funcién
principat u origen de tales caracteristicas, se ha documentado que para muchas especies son efectivas
contra el ataque por parte de los herbivoros y representan estrategias de defensa (Feeny, 1976; Price ef

al, 1980; Grevstad y Klepetka, 1992; English-Loeb et al., 1993).
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Los herbivoros, sin embargo, no juegan un papel pasivo. Tanto en sistemas agricolas como en
naturales se ha encontrado que éstos tienden a buscar parches con altas densidades de plantas
{Rausher, 1983; Lewis, 1984; Barbosa, 1998; Crawley, 1983) ya que, de acuerde a la hipodtesis de
concentracion de recursos propuesta por Root (1973), los insectos herbivores especialistas buscan altas
densidades de plantas hospederas por que para ellos encontrar y reproducirse en parches con muchos
hospederos es mas facil que en parches con pocas plantas. Sin embargo, esto también es valido para
los parasitoides - sus enemigos naturales - por lo que el beneficio esperado para los herbivoros podria
no existir ya que los parasitoides controlarian a los herbivoros de una manera mas efectiva en parches
de altas densidades de hospederos de la misma especie que en parches donde los hospederos estén en
bajas densidades y/o coexistiendo con otras especies (Price et al., 1980).

Los insectos herbivoros pueden adaptarse a sus plantas hospederas tanio en el tiempo comao en
el espacio y sincronizar con éstas su época de reproduccion para tener condiciones favorables durante
su desarrollo (Hunter, 1992). El acoplarse al hospedero que contenga la calidad nutricional adecuada y
defensas en un nivel que no afecte su desarrollo les permitiria a los herbivoros reproducirse y
desarroliarse con éxito. De hecho, muchas especies entran en diapausa durante los periodos cuando los
hospederos estan ausentes (Hunter, 1990; Hunter, 1992; Starr ef af, 1990). Otra caracteristica
importante de los insectos herbivoros que les ha permitide acoplarse a sus hospederos es que presentan
una gran variabilidad tanto genética como fenotipica, por lo que se ha sugerido que esta variabilidad
puede ejercer una presion ecolégica y evolutiva sobre las plantas (Barbosa, 1998). Asimismo, debido a
los procesos de seleccion natural, los insectos presentan cambios morfolégicos y fisioldgicos que evitan
o contrarrestan las defensas por parte de las plantas {Herera, 1982; Rosenthal y Janzen, 1983; Emnst,
1992),

La interaccién depredador - semillas presenta atributos ecolégicos propios que permiten
distinguirla de la interaccion planta - herbivero clésica. El depredador de semillas explota un recurso
agregado espacial y temporalmente (Crawley, 1983) ya que frecuentemente la disponibilidad de
semillas esta restringida a una muy corta temporada del afie. Una planta puede tener depredadores
de semillas, dispersores y agentes neutros simultaneamente (Janzen, 1969, 1971). Es decir, los

depredadores son consumidores, pero sus efectos no siempre son letales, de hecho, se ha reportado
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que insectos depredadores de semillas pueden funcionar como mutualistas al promover una rapida
germinacion al escarificar las semillas { Sanchez, 1995).

La depredacion de semillas en las plantas puede ser anterior y/o posterior a la dispersion, los
principales depredadores son mamiferos, aves e insectos, siendo estos Gltimos los mas estudiados
debido al dafio que pueden ocasionar {Janzen,1971; Crawdey, 1983). Dentro del grupo de los insectos
las familias mas dafiinas por que se alimentan de cultivos de importancia econdmica son Curculionidae,
Bruchidae, Scolytidae {coleoptera), Formicidae (hymenoptera) y Pyralidae (lepidoptera).

El dafio que pueden producir los depredadores de semillas a las plantas varia en funcién dei
rmomento en que infestan las semillas {antes o después de la dispersion) asi como si se alimenta de Ias
primeras semillas producidas por fa plantas o de las dltimas (Flores-Martinez y Callejas datos no
publicados).

Una de las interacciones mejor documentada es la que ocurre entre las leguminosas
(principalmente especies cultivadas) y los briquidos que se alimentan de sus semillas. Esta famitia de
plantas presenta una gran diversidad de especies, las cuales estan ampliamente distribuidas y tiene una
gran variacion morfolégica, quimica y ecolégica (Southwood, 1972: Sotelo et al., 1985; Linding, 1986;
Linding y Espinosa, 1996). Por su parte ia familia Bruchidae es una de las mas diversas; por ejemplo,
sdlo en América Central se han reportado alrededor de 400 especies de bruquidos, todos ellos
depredadores de semillas tanto en condiciones naturales como en cultivos.

Para que una hembra llegue a ovipositar {y eventualmente su progenie se pueda desarroliar}
debe superar satisfactoriamente dos etapas: 1) encontrar la semila o el fruto y 2) lievar a cabo la
oviposicién. En la primera etapa son elementos clave el ambito de blsqueda y la capacidad sensorial
del insecto que le permitirdn encontrar hospedero, todo esto en combinacidn con sefiales quimicas y
visuales de la planta. (Evans, 1993; Hanks y Denno, 1993; Crawley, 1994: Ehrlen, 1996). En la segunda
etapa son importantes las sefales quimicas o morfoldgicas, la calidad nutritiva, variacién ambiental e
interacciones con enemigos naturales, asi como las causas ontogenéticas que incluyen todos fos
cambios en el desarrollo 0 en la conducta del insecto, como el aprendizaje (T urlings et al., 1993).

Como se menciond anteriormente, no sélo las plantas juegan un papel importante en Ia

distribucion, abundancia y, por lo tanto, en la adecuacion de los herbivoros. En condiciones naturales
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existen otros elementos en el sistema que también influyen, tal es el caso de los enemigos naturales
como patdégencs, depredadores y parasitoides. En particular, los parasitoides pueden afectar
fuertemente la dinamica poblacional ya que se ha documentado que pueden reducir hasta en un 75% la
sobrevivencia de los herbivoros (Kareiva y Sahakian, 1990; Monge ef al, 1995, 1996) y modificar la
proporcién sexual ya que las hembras eligen, generalmente. hospederos de mayor tamafic los cuales
darian origen a hembras, sesgando asi la proporcion sexual a machos (Bertschy et al., 2000).

Debido a la variacién morfoldgica, calidad nutritiva y composicion quimica que presentan las
semillas de ias plantas silvestres de Phaseolus vulgars en las diferentes poblaciones donde se les ha
reportado (Linding, 1996; Delgado et al., 1998} y tomando en cuenta la gran importancia que para las
interacciones de tres niveles tréficos tienen las plantas, un sistema constituide por cuatro poblaciones
de P. vulgaris, donde coexisten dos especies de briquides (Zabroles sublasciatus y Acanthoscelides
obtectus), los cuales son consideradas las dos plagas mas importantes de! frijol para el pais y un
ectoparasitoide (Dinarmus basalis) que utiliza como hospederos farvas de cuarto estadio de desarrollo de
las dos especies de briiquidos antes mencionadas, representa un modelo adecuado para el estudio de
este tipo de interacciones (para mas detalle ver el apartado Sistema de estudio).

En este contexto, el abjetivo de este capitulo es hacer una descripcion detallada de fa dindmica
espacial ¥ temporal de dos especies de briquidos en diferentes poblaciones de P. vuigars silvestre
sujetos a la presion de un parasitoide, partiendo del supuesto de que la informacion generada del
comportamiento del sistema en condiciones naturales es importante ya que permite plantear con mas
sustento experimentos encaminados a probar aspectos especificos {ver capitule Il y lil) e interpretar con

mayor realismo las respuestas del sistema.



SISTEMA DE ESTUDIO

Planta hospedera- Phaseolus vulgaris var.mexicanus (A. Delgado)

El frijol silvestre Phaseolus vuigaris (Linneo), se distribuye en México, Centro Ameérica y en los
Andes en Sudamérica, con diversas variedades. Phaseolus vulgaris var. mexicanus, se distribuye en
México desde el centro del pais hasta la mitad oeste de Chihuahua hacia el norte, y hasta Chiapas
hacia el sur (Delgado et al., 1988).

De acuerdo con la descripcion de Delgado et af., (1988), Phaseolus vulgaris var. mexicanus es
una planta trepadora delgada, muy ramificada, anual o perenne de vida corta. El tallo es angulado; las
hojas tienen estipulas triangulares lanceoladas; los peciolos miden de 3 a 6 cm de largo; ia
inflorecencia es un pseudoracimo que mide hasta 7 cm de largo; [as flores son pequefias, de 13 a 18
mm de largo, normalmente de color rosa, morado palido o blancas. Las vainas son pequefias y
angostas, pueden medir hasta 8.3 mm de largo v 1 ¢m de ancho, por lo general presentan una
explosion dehiscente; las valvas son delgadas de color beige o verde, generalmente pigmentadas y
contienen de 8 a 10 semillas: las semillas pueden tener forma oblongada, reniforme ¢ trapezoide,
miden de 3.5 a 11 mm de largo y 2.5 a 5.5 mm de ancho; |a testa puede ser de color verdoso, beige,
amarille pélido, café obscuro, gris, negro o pinto, usualmente moteado con negro, La mayoria de las
semillas de P. vulgaris de variedades silvestres son duras e impermeables al agua.

Las plantas de P. vulgaris se han encontrado en bosques tropicales deciduos y hosques
mesdfilos. Crecen generalmente sobre suelos igneos en dreas fangosas, himedas y bien drenadas;
en climas desde semicalidos a subhiimedos y semiaridos, con lluvias de verano. El periodo de
crecimiento de las plantas va de mayo a noviembre, después del cual las plantas maduran,
coincidiendo con la época de secas (Delgado ef al, 1988). Crecen a altitudes desde los 500 hasta
tos 2000 msnm.

P. vulgaris parece estar adaptado a hébitats secundarios en claros dentro de bosques de
ping-encino, encina y bosques tropicales deciduos. Gentry (1969) menciona que los arbustos usados
por el frijol silvestre como soporte son plantas pioneras que crecen en sitios perturbados tales como
claros o derrames rocosos abiertos. P. vulgaris puede encontrarse simpatricamente con otras

poblaciones de P. coccineus L., P. lunatus L. y P. acautifolius Gray., entre otras.
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Las plantas de frijol silvestre son hospederos de un complejo grupo de insectos. Miranda
(1867) documentd la presencia de los siguientes insectos sobre frijol silvestre en México: escarabajo
mexicano del frijol (Epilachna varivestis Mulsant), homépteros (Empoasca fabae Harr), crisomelidos
(Diabrotica sp.), gorgojo de las vainas (Apion godmani), minadores en las hojas {Chalepus
signaticollis Balg., Linomyza pictefia Tham.), mosca blanca (Trialeurodes vaporarium Westw,,
Tetraleurodes acaciae Q.), acaros {Paratetranicus sp), trips (Frankiiniella fortisima Prisner.),
saltamontes (Brachystola sp, Melenoplus 5p) ¥ gorgojos de las semillas (Acanthoscelides obtectus
Say.. A obvelatus, A. argilaceus Sharp y Zabrotes subfascistus Boh).

Las semillas secas de frijol comin son colectadas por el hombre en diferentes partes de
Mexico (Guerrero, Morelos y Qaxaca, entre otros). Las semillas son utilizadas como parte de su
alimentacién, la gente lo llama "frijol de monte", “frijofillo", "frijol ratén" o “frijol coyote" (Delgado et al.,
1988). E! contenido protéico de las semillas de £. vulgaris var. mexicanus es aproximadamente 35%
mayor que el de P. vulgaris cultivado y los niveles de arginina son 8.05% mas elevados que los

encontradoes en semillas de plantas cultivadas (Baldi y Salami, 1973) .

Figura 1.- Plantas de Phaseolus vulgaris
Herbivoro- Zabrotes subfasciatus (Boheman)

Zabrotes subfasciatus, también conocido como el gorgsjo pinto de! frijol, se considera una
especie cosmopolita. En México se distribuye principalmente en e! centro y sur del pais, en los
estados, de Guerrerc, Morelos, Veracruz, Yucatan, Zacatecas, Estado de México y Puebla, entre
otros (Gutiérrez y Jiménez, 1989). Z. subfasciatus pertenece a la familia Bruchidae (Coledptera), se
alimenta de las semillas de varias especies del género Phaseolus y esta catalogado como una de las

principales plagas del frijol tanto en el campo como en los sitios de almacenamiento (Leroi et af, 1980).
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Los briquidos de esta especie, miden entre 2 y 3 mm de longitud, su cuerpo es pubescente, robusto y
ligeramente mas ancho en la parte posterior. La cabeza esia 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 coloracion es negra con manchas blanguecinas que forman una
franja transversal en las hembras, los machos son pardos y de menor tamafio (Ramirez, 1991).

Las hembras ponen entre 40 y 60 huevos a lo largo de su vida, los cuales adhiere a las semillas.
El periodo de oviposicién dura de 3 a 4 dias y el de incubacién de 4 a 5 dias a una temperatura de 32°C
y 70% de humedad relativa {Sanchez, 1992). Al emerger la larva del primer estadio perfora la testa de
las semilla y se introduce en la misma para alimentarse del cotiledon y completar su desarrollo (Tapia,
1983). El tiempo de desarrollo es de 24 a 28 dias prolongandose cuando la temperatura es menor a
27°C (Ramirez, 1991), La longevidad méxima reportada es de 51 dias para las hembras y de 55 para los
machos (Sanchez, 1992).

El hospedero preferido de Z. subfasciatus es Phaseolus vulgaris L. (Larson y Fisher, 1938;
Johnson, 1981). Sin embargo, ataca otras especies de leguminosas tales como: P. acutifolius Gray
(Shade et al.,, 1987), P. coccineus L. (Monge, 1983), P. funatus L., Vigna unguiculata Walp., Vicia faba

L. (Larson y Fisher, 1938) y Cajanus indicus Spreng. (Center y Johnsan, 1974) entre otras.

Figura 2.- Macho (izquierda) y hembra (derecha) de Zabrofes subfasciatus

Competidor- Acanthoscelides obtectus (Say)
El génerc Acanthoscelides es el mas grande dentro de la familia Bruchidae (Coleoptera).
Acanthoscelides obtectus es una especie cosmopolita, su area de distribucion actual coincide con la de

los cultivos y almacenes de frijol en los que produce dafios importantes. Los adultos de A. oblectus
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miden de 4 a 5 mm de longitud, son de color café pardo, los élitros no cubren lotalmente el abdomen,
son estriados y con varias manchas definidas. Las hembras y los machos son muy semejantes, aungue
las hembras proximas a ovipositar son de mayor tamafio y tienen el pigidio pequeno, mientras que en el
macho el segmento que separa al pigidio del ftimo segmento abdominal hace una pronunciada
curvatura hacia la region anterior (Johnson, 1983). Las hembras ponen sus huevecillos en grupos de 10-
15 sobre las semillas maduras (Lerci et al., 1990). Cuando eclosionan las larvas penetran al interior de
las semillas, donde pasan por cuatro estadios larvales antes de pupar. Al final de la tercera semana la
larva hace una celda pupal en la cual realiza la cuarta muda e inicia la metamorfosis. El tiempo de
desarrollo es de alrededor de 29 dias a temperatura de 25°C y 55% de humedad relativa. El adulto
tienen una longevidad maxima de 45 dias (Ortega, 1987).

A. obtectus utiliza como hospederos varias especies de leguminosas, entre ellas podemos
mencionar a Phaseolus vulgaris, P. coccineus, Vicia faba, Vigna unguiculata, Lupinus elegans HBK. y
Cicer arigtinum L. (Larson y Fisher, 1938 y Singh et al, 1979)

A. oblectus y Z subfasciatus tienen requerimientos especificos para su desarrollo muy parecidos
de tal forma que, en condiciones naturales, es frecuente encontrarlos coexistiendo haciendo uso del
mismo hospedero (Delgado et al., 1988; Leroi et al, 1990). Sin embargo, difieren en el tamafio de los
individuos y en la conducta de oviposicién; Z. subfasciatus, ademas de ser de menor tamafio, adhiere los
huevos a la testa de las semillas, mientras que A. oblectus es de mayor tamafio y las hembras no

adhieren los huevos a la testa de las semillas.

Figura 3.- Adulto recién emergido de Acantoscelides obtectus



Parasitoide- Dinarmus basalis (Rondani)

Dinarmus basalis es un parasitoide generalista que pertenece a la familia Pteromalidae
{(Hymenoptera); es un ectoparasitoide solitario, los adultos miden entre 4 y 5 mm, parasita larvas de Z.
subfasciatus y A. obtectus de tercer y cuarto estadio (Mendoza, 2000). Una vez que la hembra localiza la
semilla en la cual se esta desarrollando el hospedero, palpa la superficie de ésta con las antenas hasta
detectar la posicién de 1a larva dentro de la semilla. La hembra coloca la punta del ovipositor de manera
perpendicular a ta superficie de la semilla y perfora la lesta con movimientos ascendentes y
descendentes del abdomen, introduce el ovipositor evaluande al hospedero con las sencilas presentes
en el extremo distal de éste, antes de parasitario; mientras esto ocurre mantiene las antenas en contacto
con la semilla.

Al ovipositar, las hembras paralizan tolalmente al hospedero; los huevos son fusiformes con un péndulo
en &l extremeo adherido al hospedero (Rios, 1998). El estadio de huevo dura de 2 a 3 dias, después de
los cuales eclosiona la larva que pasa por cuatro estadios larvarios que en conjunto tienen una duracion
de 6 a 7 dias, los estadios de prepupa y pupa tienen, en conjunto, una duracién de 13 a 16 dias {Rios,
1998). En condiciones de laboratorio con una temperatura de 24°C, 70% de humedad refativa y un
fotoperiodo de 16 horas luz y ocho de obscuridad, su tiempo de desamollo es de alrededor de 19 dias
(Mendoza, 2000). Las hembras de Dinarmus basalis llegan a poner entre 65 y 70 huevos en toda su vida
(van Alebeek et al., 1993); utilizan como hospederos a varias especies de briquidos como Zabrotes
subfasciatus, Callosobruschus maculatus Fabricius, €. chinensis L., Bruchidius atrolineatus,

Acanthoscelides obtectus y A. obvelatus (Monge et al., 1995,1996).

Figura 4.- Macho ¥ hembra de Dinarmus basalis (foto superior}, macho de D. basalis (foto inferior)
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MATERIAL Y METODOS

El estudio se realizé en cuatro poblaciones silvestres de Phaseolus vulgaris situadlas en la region
norle del estado de Morelos en la cuenca del Balsas. Las localidades estan entre los 98° 26' y 99° 30' de
longitud oeste, 18° 29'y 19° 01° de latitud norte, teniendo como limite norte ta Cuenca de México (Fig. 5)
{Andnimo, 1981).

Los ciiterios para la eleccion de las cuatro poblaciones fueron 1) que estuviese reportada la
presencia de los braguidos Zabrotes subfasciatus y Acanthoscelides obtectus y de parasitoides. 2}
que la poblacién de plantas fuera lo suficieniemente grandes como para poder colectar el numero
necesario de semillas para los experimentos {ver capituios il y I}, 3) la ausencia de Phaseolus
vulgaris cultivado cerca de las poblaciones silvestres, para minimizar la posibilidad de
entrecruzamiento entre poblaciones silvestres y cultivadas, y, 4) finalmente, que en la zona no s&
utilizaran substancias quimicas (insecticidas o ferilizantes) que pudieran afectar a las poblaciones de
los insectos (braquidos y parasitoides) o la calidad de las semillas. La informacién de las poblaciones
que cumplian estos requisitos se tomd de Leroi ef al. (1990).

Las poblaciones de Phaseolus vulgans denominadas Atla y Ahuehueyo se ubican en el
municipio de Tilapa en el estado de Puebla, los nombres {Atila y Ahuehueyo) obedecen a que las plantas
de frijo! crecen exclusivamente a lo largo de la rivera de los rios con los mismos nombres. Estas
poblaciones ocupan una superficie que no excede las tres hectareas, separadas por el cerro de la
Campana y a una distancia aproximada de 1.5 kilbmetros. La poblacién de Tepoztldn se localiza en el
kilometro 45 de |a autopista México-Oaxtepec en el estado de Morelos, se ubica en una cafada y a lo
largo de la carretera en una superficie aproximada de cuatro hectareas. Finalmente, la poblacién de
Malinalco se ubica en el municipio del mismo nombre, en el estado de México; en esta localidad las
ptantas crecen a los alrededores tanto de las escalinatas que conducen a la zana arqueolagica como de
los monumentos, abarcando una superficie de alrededor de seis hectareas. Las caracteristicas generales

de los sitios donde se encuentran las poblacicnes de Phaseolus se describen en la tabla 1.
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Tabla 1.- Informacidn general de las localidades donde se colectaron las semillas de Phaseolus vulgaris

{Tomada de Leroi et al., 1990, madificada por Delgado, 2001}

NOMBRE DE LA | MUNICIPIO, ESTADO {ALTITUD| Otras especies de TIPO DE cLima
POBLACION {LATITUD Y MSNM Phaseoclus VEGETACION
LONGITUD)
3an Felipe Rijo | Tilapa, Puebla 1250 Phaseolus lunatus var. | Vegetacion secundaria | Aw ® (w)
ric Atila) {18°37 N, 98°34 W) Silvester en bosque de galerfa.
P. vulganis cultivado
san Felipe Rijo | Titapa, Puebla 1250 Phaseolus funatus var. | Vegetacion secundaria [ Aw ° {w)
rio Ahuehueyo} | (18°37 N, 98°34 W) Silvester en bosque de galeria
P. vulgaris cultivado {Taxodium sp.) en el
limite de ia zona
agricola.
"epoztlan Tepoztian , Morelos 1900 Phaseolus coccineus | Bosque de Quercus A{C) W' {w)
(19°00 N, 99°07 W) subsp. formosus
P. leptastachyus
P. marechalii
P. vulgans cultivado
Aalinalco Malinalco, Estado dej1880- Phaseolus coccineus | Ecotono de bosque [A (C )W
zona México. 1500 Subsp. formosus tropical caducifolio | (w) big
rqueoldgica) {18°57 N, 99°30 W) P. vulgaris cullivado {vegetacion
secundaria) y de

bosque de Quercus.

Fenologia reproductiva de Phaseolus vulgaris y tamaio de las poblaciones

Para conocer la fenologia reproductiva de las plantas de P. vulganis, e identificar las posibles

diferencias entre poblaciones, se construyeron fenogramas para cada peblacién. La informacion se

obtuvo a partir de observaciones que comenzaron a partir de que se detecto la presencia de botones

en las poblaciones y, subsecuentemente, cada 15 dias hasta que no se encontraron frutes sobre las

plantas. Debido a que dentro de una misma peblacién, las plantas florecen a diferentes tiempos

durante una misma temporada, es comun encontrar simultdneamente vainas con diferente longitud,

grosor y grado de desarrolio (inmaduras o maduras). En cada visita se registraba la presencia de

flores y frutos; para estos Ultimos se anotd su estado de desarrollo (inmadurc o maduro}. Este

seguimiento se realizd durante las temporadas de 1997-1998 y 1998-1999.

21




Debido a que las poblaciones ocupan areas relativamente pequefias se hizo una estimacion de la
abundancia de plantas de P. vulgaris presentes en cada una de las pablaciones. La forma practica de
identificar a las plantas de P. vuigaris es a través de sus frutos que cuelgan de las guias enredadas
sobre los tallos y follaje de arboles y arbustos que usan como soporte (las plantas de frijol en
condiciones silvestres crecen como enredaderas). Debido a esto, en campo no es facil distinguir entre
individuos, por lo que la abundancia se estimd a través del nimero de "parches”, donde cada parche
corresponderia a une o mas individuos que crecen juntos y cuyos frutos forman un conjunto visible y
claramente separado {por lo menos 20 metros) de otro conjunto. La estimacién del nimero de
parches por poblacién se realizé por medio de recorridos sistematicos en la mitad de la temporada de

fructificacion, procurando abarcar toda el area ocupada por la poblacion.

Cantidad y calidad nutritiva de [as semillas

Para tener una estimacién de la cantidad de semillas disponibles en cada poblacién se colectaron
frutos maduros durante cada una de las visitas que se realizaron. En cada visita se colectaron
aproximadamente 600 frutos maduros de cada pablacién para determinar la dinamica temporal del
proceso de infestacién de los braquides, adicionalmente, al final de la temporada se realizé una
colecta tratando de colectar todos los frutos que aln permanecian presentes sobre los tallos secos de
las pfantas. Los frutos maduros se distinguen facilmente en campo ya que la cubierta del fruto esta
seca y dura, ademas de que la vaina facilmente se abre con la manipulacion. Las colectas se hicieron
de noviembre de 1987 a enero de 1998 (primera temporada) y de noviembre de 1998 a febrero de
1999 {segunda temporada). Una vez en el faboratorio las vainas se colocaron en recipientes de vidrio
con tapa de malla delgada con el fin de esperar la emergencia de los briguidos y parasitoides.
Posteriomente, las vainas se limpiaron de ramas, hojas y/o flores de ia misma planta o de otras
plantas que pudieran haberse tomado en el momento de la colecta y se extrajeron las semillas de las
vainas. Las semillas se separaron en tres categorias: semillas limpias {no presentaban huevecilios
sobre la testa ni orificios de entrada o salida de insectos), semillas infestadas con huevecillos y
semillas con orificios de briquidos o con algon ofro tipo de dafio. La estimacion de la cantidad total de

semillas se realizd a partir de una extrapolacién del peso de 100 semillas obtenidas de manera
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aleatoria de cada poblacion (las semilias de las diferentes poblaciones difieren en su tamario Yy peso},
para eslimar el peso total de las semillas colectadas por poblacién se incluyeron tanto las semillas
recogidas en las visitas quincenales como las de la colecta exhaustiva al final de |a temporada.

Para tener un indicador de la calidad de tas semillas se realizd una estimacién de la biomasa y
tamaflo promedio de fas semillas de cada una de las poblaciones, para esto se tomé una muestra
aleatoria de 200 semillas las cuales se pesaron individualmente en una balanza analitica y se midieron
con un vemier digital, para este Ultimo caso se tomo como medida de tamafio el largo de la semilla, La
comparacion entre poblaciones en cuanto a la biomasa de semillas y tamafo se realizé con un andlisis
de varianza unifactorial, considerando como Unico factor la poblacién de origen de las semillas (4
categorias). De manera complementaria se verificé que la distribucién de las vanables analizadas
cumplia los supuestos de normalidad y homocedasticidad que requiere el modelo para ser confiable. En
caso de encontrar diferencias significativas se realizaron comparaciones multiples utilizando la prueba de
Tukey (@=0.05). Los anélisis se realizaron con el programa STATISTICA V.43,

De manera adicional, para realizar andlisis de la concentracion de nitrégeno, fésforo y agua
(todas referidos a % peso) se tomaron para cada una de las poblaciones 20 muestras de semillas cuyo
peso fue de 10 gramos, cada una de diferente parche dentro de la poblacion, La comparacién entre
poblaciones se realizé con una prueba de Kruskall Wallis ya que los datos, incluso transformados, no
cumplian los supuestos de normalidad y homocedasticidad que requeria una prueba paramétrica. Para
el andlisis se considerd el origen de las semillas {poblacion) como variable dependiente y él % de
nitrdgeno, fosforo y agua como variables dependientes, en el caso de encontrar diferencias significativas

se realizaron comparacién de medianas con el estadistico Tukey como lo propone Zar (1999).

Efecto del tiempo de formacién y maduracion de los frutos sobre la proporcién de semillas
infestadas por braquidos y la proporcién de briquidos parasitados

Los efectos de la etapa en que aparecen los frutos y del tiempo que tardan en madurar scbre la
intensidad de infestacion de las semillas (briquido por semilla) y el niUmero de briquidos parasitados, se
evaluaron marcando vainas al inicic de la temporada (vainas formadas durante las primeras cuatro

semanas después de haber iniciado la primera floracidn de las plantas) y al final de la misma (vainas
23



formadas de la novena a la décima segunda semana después de la primera floracion), para cada etapa
se marcaron aproximadamente 200 frutos que estaban iniciando su desarrollo (de aproximadamente 1
cm de largo)} repartidos entre los diferentes parches de la poblacion. Para evitar confusién y asegurar
conocer con precision la fecha de inicio de la formacion del fruto, en cada visita los frutos se marcaron
con alambre forrado de plastico de color diferente. Cada quince dias se revisaron las vainas para ver su
estado de maduracion y, en caso de que ya estuvieran maduras {i.e., la cubierta del fruto seca y dura),
se registrd ésta como fecha de maduracidn y se colectaron para llevarlas al laboratorio. Los frutos
colectadas se clasificaron en dos categorias segln el tiempo que tardaron en madurar mediante un
criterio arbitrario: de maduracién rapida (cuatro semanas 0 menos) y lenta {de cinco a ocho semanas).
En el laboratorio, las vainas colectadas se guardaron en frascos, dentro de una incubadora
PERCIVAL Mod. V35 bajo condiciones controladas (70% humedad, 29.°C, 16:8 luz:obscuridad). Los
frascos se revisaron diariamente y se registrd: 1) fecha de emergencia de los bruquidos y parasiloides,
2) nimero total de bruguidos y 3) numero total de parasitoides. Cuando ya no se observé emergencia
de insectos por un pericdo de ocho dias, se abrieron las vainas y se registrd: a) el nimero de semillas
por vaina y totales, b) el nimero de semillas con dafio por vaina, ¢) el namero de A. obteclus y Z
subfasciatus por semilla que no emergieron. Para diferenciar si en una semilla se habia desarrollado A.
oblectus o 7. subfasciatus se reviso si habia presencia de huevos adheridos a la testa de la semilia (Z.
subfasciatus los pega a la testa y A. obtectus no) y el tamafio del opérculo de salida que deja cada una
de las especies (Z. subfasciatus deja opérculos con un didmetro promedio de 2 mm, mientras que A
oblectus deja un opérculo de salida claramente mas grande, (4 mm). Por Ultimo, por medio de los
opérculos de salida que dejan los parasitoides, también se registrd el nimero de parasitoides que

emergieron de semillas utilizadas por A. obfectus o por Z. subfasciatus.

Con los datos obtenidos se estimaron los siguientes parametros.
1. Proporcién de semillas infestadas por Z. subfasciatus y A. obtectus (Si). Esta estimacién se
obtuvo como el cociente de semillas darfiadas por cada una de las especies de broquidos con respecto al

total de semillas colectadas, la suma de ambas proporciones equivale a la proporcion de semillas con

dafio.
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Cabe sefialar que en muchas ocasiones, aun cuando se observan semillas aparentemente sin
dafio, una revision cuidadosa al microscopio permitia encontrar orificios de entrada dejados por las
larvas de los briquides, por lo que, para hacer una estimacion mas adecuada de la proporcion de
semillas con dafio, fue necesario corregir la magnitud estimada tomando en cuenta las semillas que a
simple vista parecian no estar dafadas, pero habian sido infestadas por briquides. Para hacer lo
anterior, se tomaron 200 semillas aparentemente sanas del total de semillas colectadas por poblacion,
las cuales se revisaron bajo el microscopio para determinar orificios de entrada de larvas. En caso de
encontrar orificios, las semillas se abrieron para verificar que efectivamente la larva habia entrado y
dafiado a la semilla {(en una magnitud que depende del grado de desarrollo que alcanzé fa larva). Con
esta informacion se calculd el indice de correccidn el cual es simplemente la proporcion de semillas
dafiadas que aparentaban estar sanas.

De esta manera la proporcion de semillas infestadas se calculo con la siguiente expresion:

*
g7 = SD+SS*K
SD+ 88

Donde
S = proporcidn de semillas infestadas (dafadas)
SD = semillas con dafio visible
58 = semillas aparentemente sin dario

K = coeficiente de correccion

Al igual que en el caso anterior para hacer una estimacién mas adecuada de |a proporcion de briquidos
parasitados segun la especie, fue necesario comegir la magnitud estimada, en este caso se tomé una
muestra de 200 semillas que presentaron orificios de entrada de briquidos y de parasitoide pero no de
salida. Cada una de las semillas se abrié para registrar si al interior de la semillas se encontraron larvas
de parasitoides sobre larvas de briquidos (ya sea A. obfectus o Z subfasciatus), el coeficiente de
correccidn se obtuvo como el cociente entre las semillas con larvas de parasitoides entre el total de

semillas examinadas.
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2~ Proporcion de bruquidos de A. obtectus y 7. subfasciatus parasitados (BP). La estimacion de

la proporcion de briquidos parasitados se obtuvo a partir de la siguiente formula:

_ NPE+SO*C
NB + NPE +SO*C

Donde
BP = proporcion de briquidos infestados
NPE = Numero total de parasitoides emergidos
S0 = Numero de semillas con orificio de entrada de briquidos
C = Factor de correccion

NB = Numero de braguidos

Es importarte mencionar que los parasitoides que emergen pueden ser de otras especies
ademés de Dinarmus basalis (e.g., Stenocorse bruchivora y Eupelmus sp.). Sin embargo, a pesar de
que la incidencia de los otros parasitoides es minima (< 5%), es factible identificar el parasitoide por el
tamafo del orificio de salida; D. basalis deja un orificio de salida cuyo didmetro es de 1 mm
aproximadamente, mientras que Eupelmus sp. hace un crificio mas pequefio (0.5 mm) y S. bruchivora
uno mayor (1.5 mm).

La estimacién de [a proporcion de semillas infestadas por Z subfasciatus y A. obtectus, ast
como la proporcion de briquidos parasitades se realizé en las cuatro poblacicnes de P. vuigaris .

Para evaluar el efecto del tiempo en que aparecen los frutos (inicio vs final de la temporada} y el
tiempo de maduraciéon de los frutos (rapidas vs lentas) sobre el numero total de A obtectus, Z.
subfasciatus, proporcién de briquidos parasitades y los indices antes mencionados, se realizaron
andlisis de varianza bifactoriales. En el caso de los datos de proporciones, éstos fueron previamente
transformados por el arcoseno de la raiz cuadrada con lo que cumplieron los supuestos de normalidad y
homocedasticidad que requiere la prueba (Sokal, 1980). En caso de encontrar diferencias significativas,
las comparaciones paredas se realizaron con una prueba de Tukey (a=0.05). .
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Variacidn interanual

Para evaluar si existen diferencias entre anos y entre la fecha de formacién de los frutos en la
propercion de semillas infestadas por briquidos, el nimero total de briquidos que emergen (tanto de A
obtectus como de Z. subfasciatus) y la proporcidn de briquidos parasitades, en dos afios sucesivos se
colectaron vainas con semillas maduras en tres diferentes etapas dentro de una misma temporada de
fructificacidn, 1) etapa inicial (vainas formadas durante las primeras cuatro semanas despues de haber
iniciado la primera floracion de las plantas), 2) etapa intermedia (vainas formadas de la quinta a la octava
semana después de la primera floracion) y 3) etapa final (vainas formadas de !a novena a la décimo
segunda semana después de que inicid la floracién).

tas vainas colectadas se llevaron al taboratorio donde se repitid el proceso descrito
anteriormente tanto para la obtencion de datos como para la estimacion de las diferentes variables
empleadas. Los registros se realizaron durante las temporadas de floracion y fructificacion de julio de
1997 a febrero de 1998 y de julio de 1998 a febrerc de 1999. El analisis para detectar diferencias
entre afios y entre temporadas se realizé por medio de analisis de varianza bifactoriales utilizando el
afio ¥ la etapa (inicial, intermedia o final) como fuentes de variacion. En el caso de los datos de
proporciones, éstos fueron previamente transformados por el arcoseno de la raiz cuadrada con lo que
cumplieron los supuestos de normalidad que requiere la prueba (Sokal, 1980). En caso de encontrar

diferencias significativas, las comparaciones pareadas se realizaron con una prueba de Tukey

(@=0.05).
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RESULTADOS
Fenologia reproductiva y tamaiio de las poblaciones

Para la temporada de colecta 97-98, en tres de las cuatro poblacicnes de Phaseolus vulgaris
(Atila, Malinalco y Tepoztlan) se registraron dos periodos de floracion. El primero inicid la ultima
semana de septiembre, mientras que el segundo fue variable dependiendo de la poblacion. Por
ejemplo, en Tepozllan y Atila empezdé la tercera semana de octubre y en Malinalce la cuarta semana
de octubre (Fig. 6). En Ahueheyo sdlo se registrd un periodo de floracidn, el cual inicid la segunda
semana de septiembre y termind la primera semana de octubre (Fig. 6). La aparicion de las primeras
vainas para las cuatro poblaciones fue en la primera semana de noviembre.

L.a fecha de maduracion de las semillas fue variable. Las semillas que se formaron durante el
primer periodo de floracion empezaron a madurar la Ultima semana octubre (Tepoztlan, Atila y
Ahuehueyo) o bien hasta la segunda semana de noviembre (Malinalco), las vainas formadas durante el
segundo periodo de floracion empezaron a madurar la primera semana de diciembre. El intervalo de
tiempo en el que se encontraron disponibles las vainas maduras fue variable; la localidad en la que
estuvieron por mas tiempo dispenibles fue en Tepoztlan ya que en este sitio se colectaron vainas hasta
las ultimas semanas de enero, mientras que en Atita, Ahueheyo y Malinalco sélo hasta la tltima semana
de diciembre (Fig. 6).

Para la segunda temporada de colecta (98-99) en las cuatro poblaciones solo se presentd un
periodo de floracion, el cual inicié en la primera semana de octubre. Las primeras vainzs aparecieron
durante |a tercera semana de octubre (Malinalco) o la primera semana de noviembre (Tepoztian, Atila y
Ahuehueyo). La fecha de maduracion de las semillas fue también variable, las semillas que se formaron
los primeros dias de octubre empezaron a madurar a fines de noviembre (Malinaico) o bien hasta la
primera semana de diciembre (Tepoztldn, Atila y Ahuehueyo). El intervalo de tiempo en el que se
encontraron disponibles las vainas maduras fue variable en, Tepozilan, Malinalco y Ahuehueyo

estuvieron disponibles hasta las Ultimas semanas de enero, mientras que en Afila sélo hasta los dltimos

dias de diciembre (Fig. 6).
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Figura 6.- Fenograms de Phaseolus vulgaris para dos temporadas de
floracion y fructificacion en cuatro poblaciones silvestres
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De acuerdo con los datos, vainas pequefias, de aproximadamente 3.5 ¢m. incrementan su
tamario en tres o cuatro centimetros en dos semanas, hasta que alcanzan la talla de alrededor de 7.5
cm que es el tamafio maximo, a partir del cual las vainas sélo engrosan y maduran. El tiempo
estimado que transcurre desde la flor hasta la produccion de semillas maduras es alrededor de ocho
semanas, aunque existen algunas diferencias entre poblaciones y temporada de colecta. Por ejemplo,
en Tepoztlan para la temporada de colecta 98-99 el tiempo de maduracion de las semillas fue de
nueve semanas, mientras que para Malinalco fue de siete semanas.

Las poblaciones de Malinalco fueron consistentemente las mas grandes en los dos afios de
observaciones, el nimero de parches encontrados fue de 50 y 60 para los dos afios respectivamente,

en comparacion con los 20 y 30 para Atila, 10 y 15 para Tepoztian y los 5 y 10 para Ahuehueyo.

Cantidad y calidad nutritiva del recurso disponible para los briquidos en cuatro poblaciones
silvestres de Phaseolus vulgaris.

El nimero total de semillas que contienen las vainas fue constante a lo large del periodo de
fructificacidn y entre afios. En Alila se registraron en promedio 8 semillas por vaina, en Malinalco 12
semillas por vaina y en Tepoztlan y Ahuehueyo 10 semillas por vaina, sin embargoel numero total de
semillas cambia dependiendo de la poblacion y de la temporada de colecta. En las cuatro poblaciones se
registré un mayor nimero de semillas durante el segundo afio de colecta; en Atila y Malinalco para el
segundo afio se registrd un incremento de 53% y 65%, respectivamente, en el numero de semillas
colectadas, mientras que en Tepoztlan el incremento fue de 41% y en Ahuehueyo del 24% (Fig.7).

En cuanto a la cantidad de recurso que ofrecen las semillas {biomasa y tamario), se encontré que
las semillas de Atila contienen significativamente mas biomasa en comparacion con semillas colectadas
en Malinalco las cuales pesan en promedioc 20% menos. Las semillas de Tepozilan y Ahuehueyo no
difieren entre ellas, pero si de las de Malinalco que son las menos pesadas {Tabla 2). El tamario siguié el
mismo comportamiento que la biomasa, las semillas mas grandes son las de Atila, seguidas por las de

Ahuehueyo, Tepoztlan y finalmente las de Malinalco siendo todas ellas estadisticamente diferentes entre

si (Tabla 2).
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Tabla 2. Caracteristicas de biomasa y tamaiio de las semillas de Phaseolus vulgaris en cuatro
poblaciones (n=200 semillas). Los valores correspenden al promedio de cada pardmetro, los valores

entre paréntesis al error estandar; letras diferentes indican diferencias significativas (P<0.05).

Pablacién
Caracteristica Atita Ahuehueyo Tepoztian Malinalco
Biomasa (mg) 0.60(0.001)a  0.50(0.003) b 0.42(0.009)b  0.39(001)c
Tamafio (largo mm) 6.16(0.046)a 6.03(0.046) b 570(0.049)c  4.94(0.043)d

Los resultados del analisis de nutrientes muestran que las semillas de las cuatro poblaciones
difieren en el porcentaje de nitrdgeno y fosforo que contienen {(Hi 50=8.92, P = 0.030 y Hi350=28.69.
P<0.0001 respectivamente). Las semilas de la poblacién de Afila presentaron un porcentaje
significativamente mayor de nitrégeno y fosfora que las semillas de las poblaciones de Tepozilédn y
Malinalco, las cuales no difieren entre si, mientras que en las semillas de la poblacién de Ahuehueyo
las cantidades de nitrégenc encontrado fu intermedio. Con respecto al porcentaje de agua gue
contienen las semillas no se encontraron diferencias significativas entre las poblaciones (Hpgn=4.86.

P=0.182), {Tabla 3).

Tabla 3.- Caracteristicas nutricionales de las semillas de Phaseolus vuigaris de cuatro poblaciones,
Los valores corresponden al porcentaje de cada elemento, los numeros entre paréntesis al error

estandar: lefras diferentes indican diferencias significativas entre poblaciones (P<0.05).

Poblacion
Elementos Atila Ahuehueyo Tepoztian Malinalco
Nitrégeno (%) |3.99(0.082) a 377(0072)b 3.68(0.089)c 3.59(0.082)¢
Fésforo (%) 0.25(0.002) a 0.23(0.002)b 0.24(0.006)c 0.24 (0.001) c
Agua (%) 7.05(0.11) 7.10(0.17) 7.58 (0.29) 7.88{0.37)
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Figura 7 - Numero estimado de semillas colectadas en cuatro poblaciones

de Phaseolus vulgaris, en dos temporadas de colecta.

Efecto del iempo de formacién y maduracién de los frutos sobre la proporcion de semillas
infestadas por braquidos y la proporcién de braquidos parasitados

La elapa en que aparecen las vainas y ! tiempo que tardan en madurar {maaduracion rapido y
lenta) tienen, en general, un efecto significativo sobre las variables registradas, aunque estos
resultados son diferentes dependiendo de la poblacién. Para la proporcion de semillas infestadas, se
encontré un efecto estadisticamente significativo de la etapa en que aparecen las vainas, el tiempo de
maduracién de los frutos y la interaccion de ambos factores en las cuatro poblaciones de P. vulgaris

sivestre (Tabla 4).
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Tabla 4.- Resultados de los analisis de varianza que muestran el efecto de la etapa de formacion de
los frutos (inicial o final) y el tiempo de maduracién de los mismos (rdpida o lenta) sobre la proporcion
de semillas de Phasec/us vulgaris infestadas de cuatro poblaciones. El * indica efectos significativos
(P<0.05).

Poblacion
T Atila Ahuehueyo Tepoztlan Malinalco
F. de variacidn gl F P F P F P F P
Etapa 1 26.87 0.0000* 562 0.0199" 6.08 00148~ 2095 0.c000*
T maduracidn 1 415 0.0434 893 00036 746 00071* 55.21 0.0000*
Interaccion 1 12.10  0.0007* 639 0.0132* 21.59 0.0000* 39.51  0.0000*

Los resultados de la comparacion de la proporcion de semillas infestadas entre vainas con
maduracién rapida (un mes) contra las de maduracion tenta (mes y medio} muestran, en general, que
mientras mas tiempo tardan en madurar los frutos, es mayor la proporcion de semillas que son
infestadas (26 y 34% respectivamente); Atila y Malinalco son los casos mas extremos ya que la
proporcién de semillas con dafio en vainas de la etapa inicial que presentan maduracién rapida fue 2
y 4 veces menor respectivamente que las que de maduracién lenta (Fig. 8). Sin embargo, no sélo el
tiempo de exposicién de las vainas determina la intensidad de la infestacion, ya que al comparar
vainas que tardaron en madurar el mismo tiempo, pero que se formaron en diferente etapa dentro de
la temporada también mostraron, en la mayoria de los casos, diferencias significativas, siendo mas

alta la infestacion de semillas en fos frutos que se formaron al final de la temporada.

Proporcién de semillas infestadas por dos especies de bruguidos

Los resultados muestran que la proporcidn de semillas de P. vulgars infestadas por Z
subfasciatus, en dos de las cuatro poblaciones (Atila y Ahuehueyo) no se vio afectada de manera
significativa ni por la etapa de formacion de la vaina ni por el tiempo de maduracién de las mismas
(Tabla 5). es decir, los bruquidos de Z. subfasciatus infestan indistintamente semillas provenientes de
vainas formadas al inicio o al final de la temporada sin importar si tienen una maduracion rapida o lenta
{Figs. 9a, 9b. 9cy 9d). Para la paoblacién de Tepoztian ef factor tiempo de maduracién de las semillas

fue el Gnico que tuvo un efecto significativo sobre el ndmero de Z. subfasciatus encontrados por semilla;

33



el mayor numero de bruquidos de esta especie se registrdé en semillas que se formaron al final de la
temporada y que ademas tuvieron una maduracion lenta ( Figs. Se y 9f).

En la poblacién de Malinalco se encontrd un efecto estadisticamente significativo de la etapa de
formacion de la vaina, el tiempo de maduracion de las mismas y la interaccidn de ambos factores sobre
el numero de Z. subfasciatus por semilla, el mayer ndmero de briquidos de esta especie se regisird en
las semillas que tardaron en madurar un mes y medio y que se formaron al final de la temporada (Figs.
Sg y9h).

Con respecto al dafio ocasionado por A. oblectus, se encontrd un efecto estadisticamente
significative de la etapa de formacion de las vainas, del tiempo de maduracién de las semillas y de la
interaccion entre ambos factores sobre el numero de insectos que emerge por semilla (Tabla 5). En los
frutos formados al inicic de la temporada la abundancia de briquidos de esta especie fue en promedio
cuatro veces mayor en vainas que tardaron en madurar un mes y medio en comparacién con las que
tardaron un mes en madurar; en el caso de semillas que maduraron al final de la temporada el
comportamiento fue inverso, esto es, se registraron mas A. obtectus en semillas que maduraron en sélo

un mes (Figs. 9a-h).
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Tabla 5.- Resultados del andlisis de varianza que muestran el efecto de la etapa de formacion de los frutos (inicial o final}
y el tiempo de maduracién de los mismos (rapida o lenta) para cuatro variables, en las diferentes poblaciones de estudio.

Los * indican efectos significativos P<0.05.

Atila Ahuehuayo Tepoztlan Malinalco
Fuente de variacién g.l F P F P F P F P

Zabrotes Etapa 1 1.1848 0.2783 0.062 0.08043 2.5438 0.1124 15.958 0.0001 *
por semilla Tiempo de maduracién 1 1.581 0.2108 10.399 0.5227 0.4101 0.0018* 13.456 0.0003
Interaccidn 1 0.2208 0.6392 1.158 0.2849 0.4 0.8416 4.8 0.0295*

Acanthoscelides Etapa 1 1.2603 0.0263 * 0477 0.0419* 3.581 0.0600 * 2.915 0.0089 *
por semilla Tiempo de maduracién | 1 7.2932 0.0078 * 10.433  0.0017 " 7.889 0.0055 * 10.674 0.0013*
Interaccidn 1 52844 0.0236 * 1.664 0.2005 * 12.895 0.0004 * 12,402 0.0005 *

Proporcion de Etapa 1 0.0031 0.0095" 0.287 0.5933 4.2483 0.0407 * 17.376 0.0000 *
Zabrotes Tiempo de maduracién 1 0.128 0.0072 11.526 0.001* 0.0425 0.8369 3.103 0.0795
parasitados Interaccidn 1 8.0618 0.0052 * 0.287 0.6833 0.0425 0.8369 0.537 0.4644
Proporcion de Etapa 1 20.66 0.0000 * 0.1887 0.6693 3.883 0.0503 0.298 0.0058 *
Acanthoscelides | Tiempo de maduracién 1 6.9993 0.0091 * 9.0018 0.0035 * 1.6721 0.1976 12.639 0.0005 *
parasitados Interaccién 1 6.605 0.0012* 0.1837 0.6693 4.6804 0.0318* 14.405 0.06002 *




Proporcion de briquidos parasitados

El efecto de la etapa de formacion de Ia vaina, el tiempo de maduracién de las mismas y la
interaccion de ambos factores sobre la proporcion de Z, subfasciatus parasitados es diferente en cada
una de ias poblaciones estudiadas {Tabla 5).

En Afila se encontrd que la etapa y tiempo de maduracién de las vainas tiene un efecto
significativo sobre la proporcién de Z. subfasciatus parasitados, es decir, que en esta poblacién la
incidencia de parasitismo en Z. subfasciatus fue significativamente mayor en semillas formadas al final
de la temporada independientemente del tiempo que tarden en maduarar (Figs. 10a y 10b). En
Ahuehueyo el factor que afectd significativamente la proporcion de Z. Subfasciatus parasitados fue ef
tiempa de maduracion de los frutos. Cabe resaltar que en esta poblacion no se encontraron briquidos
parasitadas cuando las semillas tuvieron un maduracién rapida, mientras que en vainas con maduracidn
lenta se registraron valores de casi un 70% de Z. subfasciatus parasitados sin impartar la etapa en la que
se formaron {inicia! o final) dentro de la temporada (Figs. 10¢ y 10d). En las poblaciones de Tepoztlan y
Malinalco la etapa en la que se formaron las vainas fue el factor que tuvo efectos estadisticamente
significativos sobre la proporcion de Z. subfasciatus parasitados, las larvas mas parasitadas, fueron
aquellas que se desarallaron sobre semillas formadas al final de la temporada sin importar que tiempo
de maduracion presentaron (rapida o lenta) (Figs. 10e, 10f, 10gy 10h)

Para la proporcién de A. obtectus parasitados se encontré que el efecto de la etapa de formacion
de la vaina, el tiempo de maduracién de las mismas y la interaccion de ambos factores cambian de una
poblacién a otra. En las poblaciones de Atila y Malinalco se encontré que la etapa de formacion de la
vaina, el tiempo de maduracién de las mismas y la interaccion de ambos factores tienen efectos
significativos sobre la proporcion de larvas de A. obtectus parasitados, la mayor proporcion de larvas de
A. oblectus que son utifizadas por los parasitoides se desarrollaban en vainas formadas al final de la
temporada. Ei efecto de! tiempo de maduracién fue, en estos casos, muy marcado, los briquidos de esta
especie que infestaron frutos con maduracién répida tuvieron en promedio una tasa de parasitismo de
8%, mientras que los gue lo hicieron en semillas con maduracion lenta la proporcién de parasitismo se

elevo hasla 28% en promedio.(Figs. 10a, 10b, 10g y 10h).
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En Ahuehueyo el tiempo de maduracion de las vainas fue el factor que tuvo efectos
estadisticamente significativos sobre la proporcion de A. oblectus parasitados; los parasitoides utilizaron
larvas de A, oblectus que se desarrollaron en semillas con maduracion lenta sin importar en que etapa
se habian formado (inicial o final) (Fig. 10d). En Tepoztlan la interaccion entre etapa de formacion de las
vainas y tiempo de maduracion fue el factor que tuvo efectos significativos sobre la proporcion de A.
obtectus parasitados, la proporcion de larvas parasitadas fue mayor en semillas provenientes de frutos

que se formaron at final de la temporada sin importar el tiempo de maduracion {Figs. 10e y 101).

Variacién interanual

E1 nimero de semillas colectadas a lo largo de la temporada de fructificacion cambia
dependiendo de la poblacion y de ta etapa en que se formaroen las vainas (inicial, intermedia y final).
Durante las dos temporadas de colecta en Atila, Ahueheyo y Malinalco se encontré que el mayor
namero de semillas se presentd en la etapa intermedia de a temporada, mientras que en Tepoztlan el
mayor ndmero de semillas se colectd en la parte final de la temporada (Fig.11).

Si el numero de semillas s un factor que determina las tasa de infestacion por parte de los
herbivoros asi como las tasa de parasitismo, el hecho de haber encontrado variacion en la cantidad
de semillas disponibles para los insectos entre una temporada de colecta y otra, sugiere variacién
tanto en las tasas de infestacion producidas por los bruquidos, asi como la proporgién de braqudos
parasitados. Sin embargo, los resultados no fueron necesariamente en este sentido.

Por un lado, 1a proporcién de semillas infestadas se incrementé a medida que transcurrio la
temporada de fructificacién, semillas formadas en la etapa intermedia o final de la temporada mostraron

considerablemente mas dafio que las formadas al inicie (Fig. 12).

Proporcién de semillas infestadas por dos especies de briguidos

Los resultados muestran que la infestacion de semillas de P. vuigaris producidas por Z.
subfasciatus, en tres de las cuatro poblaciones (Atila, Tepoztian y Malinalco) se ven afectadas por la
temporada de colecta (97-98 ¢ 98-99) y por la etapa de formacidn de las vainas (Tabla 6). En las

cuatro poblaciones durante la primera temporada de colecta (97-98) el numero de Z. subfascialus por
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semillas fue menor comparado con Yo encontrado en la segunda temporada de colecta (98-99).
Asimismo, conforme avanza la temporada de fructificacion de las plantas, el nimero de Z
subfasciatus por semillas se incrementd {Fig. 13 a-h). En la poblacion de Ahuehueyo la temporada
de colecta, la etapa en que se forman las vainas y la interaccidn entre ambos factores tuvieron
efectos significativo sobre el nimero de Z. subfasciatus por semilla, el mayor nimero de braquidos se
registré al final de la temporada durante las dos temporadas de colecta siendo mas marcada para la
segunda temporada de colecta (Figs. 13cy 13d}.

Con respecto al dafio ocasionado por A. obtectus, se encontré que en las poblaciones de Atila,
Ahuehueyo y Malinalce hubo un efecto estadisticamente significativo de la temporada de colecta y de la
etapa de formacion de las vainas sobre el nimero de insectos que emerge por semilla (Tabla 6). El
mayor nimero de briquidos de esta especie se registré en la etapa intermedia de la temporada y
conforme se acerco el final de la misma el nimero de briquidos disminuyd {Figs. 13 a -h). En la
poblacién de Tepoztlan, no se encontraron efectos estadisticamente significativos de la temporada de
colecta, de la etapa de formacién de las vainas, o de la interaccion entre ambos factores sobre el nimero
de insectos que emerge por semilla (Tabla 6, Figs. 13e y 13f).

En resumen, A. obfectus tuvo una mayor presencia en la parte intermedia de la temporada
durante los dos afios de observaciones, mientras que Z. subfasciatus fue mas importante al final de la
misma. En el segundo afio de observaciones se encontraron niveles de infestacion tanto, de A. obtectus
como de Z. subfasciatus, significativamente mayores en término del nimero de bruquidos que
emergieron por semilla excepto en Tepoztlan, donde los niveles de daio producidos por A. obfectus

fueron simitares {Fig. 13).

Proporcién de briquidos parasitados

En las cuatro poblaciones sélo la etapa de formacién de las vainas afecta de manera
significativa la proporcion de larvas de Z. subfasciatus y A obtectus parasitadas (Tabla 6, Figs. 14a
y 14 b}.

La tendencia general muestra que ta mayor proporcion de larvas parasitadas de Z, subfasciatus

se registrd durante ia etapa final de la temporada sin importar la temporada de colecta (Figs 14 a-h}. En
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cuanto a A. obtectus, la mayor proporcién de larvas parasitadas se registré en la parte inlermedia de la
temporada; aun cuando el patron es similar en todas las poblaciones fue mas evidente en ia poblacion

de Afila (Figs. 14a y 14b).
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Tabla 6.- Resultados del analisis de varianza que muestran el efecto de la temporada de colecta de los frutos (97-98 6 98-99)
y la etapa de formacién de los mismos (inicial, intermedia y final)para cuatro variables, en las diferentes poblaciones de estudio.

Los * indican efectos significativos P<0.05.

Atila Ahuehueyo Tepoztlén Malinalco
Fuente de variacién q.l F P F P F P F P

Zabroles Temporada de colecta 1 4.1093 0.0433~ 5.506 0.0025* 1.5053 0.0227 * 8.476 0.0037 *
por semilla Etapa 2 46753 0.0098 * 15.35 0.0000 * 3.1607 0.0437 * 84.201 0.0000 *
Interaccitn 2 0.391 0.6766 4.007 0.0204 * 0.0963 0.9082 1.807 0.1647
Acanthoscelides | Temporada de colecta [ 1 25237 0.0000 * 8.5376 0.0041 * 1.2539 0.2635 9.022 0.0027 *
por semilla Etapa 2 4479 0.0119* 7.72214 0.0007 * 2.8266 0.06086 29.571 0.0000 "
Interaccion 2 2.547 0.0795 26755 0.0725 0.917 0.4007 1.513 0.2208

Proporcién de | Temporada de colecta | 1 2.003 0.1577 0.0075 0.9313 0.0021 0.9631 10.468 0.13
Zabroles Etapa 2 12.583 0.0000 * 6.6538 0.0018 * 3.953 0.0201 * 52.563 0.0000 "

parasitados Interaccién 2 5.037 0.067 0.0072 0.9928 0.0038 0.9962 2.586 0.151
Proporcion de | Temporada de colecta 1 0.6857 0.4001 0.3875 0.5346 0.392 0.5317 1.7714 0.1836
Acanthoscelides Etapa 2 3.1586 0.0435* 6.7685 0.0016 * 9.2632 0.0001 * 34.066 0.0000 "
parasitados Interaccion 2 0.118 0.8887 0.3731 0.6893 0.1328 0.8757 0.187 0.8292
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DISCUSION

A pesar de que tanto Acanthoscelides oblectus como Zabrotes subfasciatus son dos de las
plagas mas importantes de frijol para nuestro pais, tanto en campos de cultivo como en almacenes,
hasta ahora no existia informacién publicada que describiera la forma en que wlilizan el recurso en
condiciones naturales, ni como es la interaccion entre ellos y con uno de sus enemigos naturales
mas importantes. Este es el primer trabajo que muestra como en condiciones naturales cambia |a
dinamica poblacional de estas dos especies de briuquidos (A. obtectus y Z. subfasciafus) en funcion
de la cantidad y calidad de recurso disponible, asi como por la presencia de sus enemigos naturales.
Los resultados obtenidos muestran que la intensidad de infestacion de las semillas por parte de los
bruquidos cambian de un afic a otro y que depende de factores como fa etapa en la que se forman
los frutos (y por consiguiente las semillas), el tiempo de maduracion y de la cantidad de recurso
disponible, lo cual esperabamos afectaria directamente las tasas de parasitismo. Sin embargo, no se
observaron cambios en las tasas de parasitismo entre afios ni entre poblaciones una posible
explicacion a esto es que al ser Dinarmus basalis un parasitoide generalista, muy probablemente esta
utilizando como hospederos briquidos que se desarrallan en otras leguminosas como (Vigna sp. y
Phaseolus funatus o P. coccineus), las cuales se encuentran cerca de las poblaciones de estudio, tal
y como ha sido reportado para otros sistemas (Nishimura, 1993).

Se ha documentado que los depredadores de semillas pueden ejercer una seleccion
importante sobre las plantas, la cual puede moldear algunas de sus caracteristicas tales como la
cantidad y calidad de metabolitos secundarios, tiempo de germinacidn, crecimiento y produccion de
frutos (Janzen, 1971; Fujii et al, 1989; Menge, 1992; Power, 1992). En este sentido, los resultados
obtenidos en este trabajo muestran que el mantener expuestas las semilias mas tiempo (ie,
maduracién lenta) y alargar la temporada de fructificacion se traducen en una mayor incidencia de
dafio, por lo que se esperaria que, en caso de que la depredacidn de semilias fuese una presion de
seleccién importante, hublera una tendencia a disminuir el tiempo de maduracién de semillas y
acortar la temporada de fructificacion. Relacionado con lo anterior, se ha sugerido gque una estrategia
para disminuir el efecto de los depredadores es por medio de su "saciacion” (Janzen, 1972; Crawley,

1983). Los resultados obtenidos sugieren que esta estrategia se observé en las plantas de P.
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| vulgaris; durante el segundo afio de observaciones se registré un incremento de mas del 50% en la
produccion de semillas y, a pesar de que la proporcion de semillas con dafio aumentg, en términos
totales el nimero de semillas que no fueron infestadas fue mayor.

Para diferentes especies de plantas la intensidad de la depredacion de semillas por bruquidos y
atros insectos puede ser muy importante; en selvas se ha estimado gue mas del 90% de las especies de
arboles pierden alrededor del 50% de sus semillas {Janzen y Vdzquez-Yanes, 1891), en zonas aridas los
porcentajes de pérdidas reportados para algunas leguminosas varian desde 8 hasta el 100% (Hauser,
1994; Miller, 1986, 1994; Flores-Martinez y Callejas, datos no publicades). El valor encontrado en este
trabajo, fue cercano al 30%, el cual es relativamente bajo en comparacion con lo reportado para ofros
sistemas, aunque cabe seifialar que se tuvo diferencias importantes entre poblaciones y entre afios. En la
poblacion de Ahuehueyo la intensidad de dafio practicamente se duplicé de un 25% a un 50 % durante
el segunde afic de observaciones, mientras que en fas otras poblaciones la proporcién de semillas
consumidas se mantuvo relativamente constante. Diferencias como el tamarfio de Ia poblacién, cantidad
y tiempo en el que €l recursc esta disponible, pueden ser algunos de los factores que hacen gue cambie
la intensidad de dafio producida por los briiquidos de un afo a otro. Ehrlen e al., (1998) proponen que
usan caracteristicas basadas principalmente en la conspicuidad de la planta hospedera, es decir, en el
tamafio y nimero de plantas que constituyen un parche dentro de una poblacién. En este sentido, las
observaciones de mayor incidencia de briquidos en las poblaciones de mayor tamafio o con mayor
densidad de parches parecerian apoyar esta hipétesis. Sin embargo, es necesario realizar estudios
futures en los que se trate de evaluar cual es la caracteristica mas importante mediante la cual Zabrotes
subfasciatus y Acanthoscelides obtectus localizan a sus hospederos (e.g., el nimero de parches dentro
de la poblacién, el nimero de vainas por parche o el tamafio de las vainas en cada planta, entre otras
caracteristicas), para oiras especies de briquidos como Bruchus atomarius, mas que por ¢l tamafio de la
planta ¢ la densidad de las mismas se guian por el tamafio del fruto, lo cual estd directamente
comelacionado con el tamario de las semillas (Ehrlen et al., 1996), por o cual esto tendria también que
considerarse.

Con respecto a la relacién entre la infestacion por briquidos y la calidad de las semillas se

encontré un resultado no esperado. La menor proporcidn de dafio se registré en las semillas de la
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poblacién de Afila, las cuales podrian catalogarse como de mejor calidad, mientras que en el otro
extremo, las semillas de Malinaico, evaluadas como de menor calidad, fueron las mas infestadas. Aun
cuando existe evidencia de que la calidad del recurso es un factor determinante en el desempefio v la
adecuacion de los consumidores, entre ellos los bruquidos (Slansky y Rodriguez, 1985; Simpson y
Simpson, 1990, Slansky, 1993; Fox y Tatar, 1994; Fox et af., 1994; Cruz-Rivera y Hay, 2000). El hecho
de haber encontrado que las tasas de infestacion fueron mayocres en semillas de menor calidad
{poblacién de Malinalco), sugiere que los briquidos al igual que otros insectos como los lepiddpteras,
tienen la capacidad de reemplazar la calidad del recurso por la cantidad. Sin embargo, hasta ahora son
pocos los estudios en los que se ha evaluado ¢cémo la cantidad de recurso compensa la calidad y a su
vez como afecta la adecuacién de los consumidores (Simpson y Simpson, 1990). Otra posible
explicacién a esto, tiene que ver con la cantidad de recurso disponible, ya que la poblacion de Malinalco,
ademas de ser la mas grandes en téminos del area ocupada y nimero de parches que ia constituyen,
fue la poblacién en la que se registrd un mayor nimero de semillas durante las dos temporadas de
colecta. Por trabajos previos, se sabe que el nlimero de semillas disponibles es un factor muy importante
para que los bruquidos encuentren la planta hospedera, se inicie la oviposicién de las hembras y a su
vez se incrementen las tasas de infestacion. Callejas (1996) reportd que manteniendo fija la biomasa de!
recurso que se le ofrecid a Z. subfasciatus (5 gramaos equivalen a 38 semillas de Phaseolus coccineus
formosus y sélo 5 semillas de Phaseolus coccineus coccineus), las hembras de Z. subfasciatus
prefiieron ovipositar sobre semillas de P. coccineus formosus (45% de semillas infestadas) que sobre
semillas de P. coccineus coccineus (15% de semillas infestadas).

Con respecto a la dindmica de los brigquidos en las cuatro poblaciones examinadas, los primeros
en infestar las semillas fueron A. obtectus, los cuales se encuentran desde que empiezan a madurar las
semillas. La explicacién de este hecho puede estar relacionado con lo reportade por Pouzat (1881, en
Fuijii et al, 1990), quien por medio de estudios electroantenograficos mostré que las hembras de A,
obtectus pueden detectar con mayoer facilidad la presencia de plantas de P. vulgaris cuando las vainas
estin verdes, ya que éstas emiten compuestos quimicos caracteristicos que guian a las hembras,
estimulan la ovogénesis e inducen la oviposicién. Otra posible explicacion de la ocurrencia de esta

especie al inicio de la temporada de fructificacion es que las semillas sufren una disminucién de su
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calidad con la edad ya que la cantidad de agua disminuye y la dureza de la testa aumenta (Hunter et af.,
1992). Se ha demostrado que estos factores afectan el desempefio de A. obtectus ya que el tiempo de
desarrollo de este bruguido es menor v la sobrevivencia alta cuando se desarmolla sobre granos de frijol
con altos contenidos de humedad (Martinez, 1988).

En cuanto a los bruquidos de Z. subfasciatus que llegan a infestar las semillas de P. vuigaris
durante la parte media de la temporada, periode en el cual la mayoria de las semillas estan maduras,
se se sabe que aun cuando la humedad es un faclor importante para su desarrollo, si las semillas
presentan humedad relativa de entre 50 y 70 % las hembras infestan las semillas y las larvas se
desarrollan sin que esto afecte su desempero (Hitl, 1990). Sin embargo, un factor que es muy
importante para Z. subfasciatus es la cantidad de recurso disponible. Los resultados muestran que la
etapa en la que llega Z. subfascistus a infeslar las semillas de P. vuigaris coincide con el momento en
el que la cantidad de recurso disponible es alte. De hecho, existe una correlacion significativa entre el
numero de individuos de esta especie de briquido y el nimero total de semillas presentes (R=0.4395,
P=0.0013, n=80). Aun cuando los datos obtenidos en este trabajo no nos permiten asegurar que lo
que estamos observando es realmente una reaccidn entre 1a produccion de la planta y el dafio que le
ocasionan los bruguides, como se ha reportado para otros sistemas (Janzen, 1972; Crawley, 1983,
Denno et al., 2000), si podemos decir que hay indicios de que si la proporcion de semillas con dafio
en una temporada es alta, la produccion de semillas para la siguiente temporada también sera aita,
hecho que se observé principalmente en las poblaciones de Atila y Malinalco, por lo que es necesario
disefiar experimentos especificos que nos permitan demostrar como la proporcidn de semillas con
dafio para una temporada estd correlacionada con la produccion de semillas de la siguiente
temporada.

El periodo en el que Z. subfsaciatus y A. obtectus comparten y probablemente compiten por el
recurso es de tres a cuatro semanas. Durante este tiempo es evidente como el numereo de A. obfectus
decrece y el numero de Z. subfasciatus aumenta. El mismo comportamientc se ha observado en
experimentos hechos en el laboratorio bajo condiciones controladas, donde después de tres semanas
Z. subfasciatus desplaza a A. obtectus (ver capitulo I}l). De igual forma, en otros sistemas donde esta

incluide Z subfasciatus se ha encontrado que éste puede ser un buen competidor, Mitsunaga y Fujii
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(1999} encontraron que cuando Z. subfasciatus y Callosobruchus chinensis compiten por sitios de
oviposicion utilizando como hospedero semillas de P. vulgaris, las hembras de Z. subfasciatus ponen
un mayor numero de huevos y los distribuyen en todas las semillas disponibles llegando, después de
algunas generaciones, a desplazar a C. chinensis.

La presencia del parasitoide parece actuar en contra de un mayor dominio de Z. subfascialus,
ya que la proporcién de larvas parasitadas es mas alta que la observado en larvas de A. obfectus,
excepto en la poblacion de Tepoztlan donde muestran niveles de parasitismo similares. Existe una
correlacion significativa entre la abundancia de Z. subfascialus y la proporcion de parasitismo
(R=0.6086, P=0.012, n=200), lo cual indica una preferencia de |os parasitoides por esta especie, lo que
no ocurre con A. obtectus (R=0.385, P=0.141,n=200). A pesar de que los resultados muestran que el
parasitoide es una presidn de seleccion fuerte para los broquidos de Z. subfasciatus, éste ha logrado
soportar la presion a tal grado que sigue dentro del sistema y, por si fuera poco, es considerado una
de las plagas mas importantes del pais. No se sabe exactamente cual es la estrategia que tiene este
braquido para seguir manteniendo poblaciones.altas alin en presencia del parasitoide, aunque se
podria pensar que es mediante la produccién de muchos hijos tratando asi de aumentar la
probabilidad de que algunos de los individuos no sean parasitados, completen sus desarrollo y logren
reproducirse, como ocurre en otros sistemas plantas-herbivoros (Crawley, 1983; Howe ef al., 1988).
Sin embargo, para los sistemas donde se incluyen los niveles tréficos herbivoro y parasitoide, no
existe hasta ahora evidencia que indique que los herbivoros pueden tener tantos hijos como para
saciar a los parasitoides y, por consiguiente, s necesario hacer estudios encaminados a tratar de
contestar este aspecto.

La dinamica de los parasitoides fue muy parecida en las cuatro poblaciones; durante las dos
temporadas de trabajo se encontré que estos insectos llegan a las poblaciones de P. vulgaris hasta la
parte media de la temporada, lo cual puede ser explicado porque ellos tienen que superar varios
obstaculos antes de encontrar al hospedero. Primero localizar el habitat del hospedero y posteriormente
localizar a los hospederos, para lo cual se valen de estimulos fisicos (vibraciones producidas por los
hospederos durante su alimentacién) y quimicos {volatiles liberados durante o después del proceso de

alimentacion del hospedero), estimulos que no pueden ser detectados por los parasitoides si no existe
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previamente la interaccion planta-herbivoro, ademas de que la poblacidn del hospedero tiene que
alcanzar una densidad lo suficientemente alta para que sean detectados por el parasitoide (Turlings et
al., 1993).

La proporcién de briquidos parasitados de las dos especies (A. obtectus y Z. subfasciatus)
encontradas en este estudio fue mas o menos constante durante los dos afios de observacion, lo cual
nos indicaria que cambios en los niveles tréficos inferiores (plantas hospederas y hospederos) no
afectaron significativamente al tercer nivel tréfico (parasitoides). Por lo tanto, podriamos decir que las
fuerzas ascendentes (bottom-up), por lo menos para este sistema y en condiciones naturales, no
tuvieron un efecto importante. El hecho de no haber encontrado un efecto directo sobre un tercer nivel
trofico (Dinarmus basalis) como consecuencia de un cambio en la cantidad y calidad del recurso
{semiltas) y, por lo tanto, del briquido hospedero, puede deberse a que D. basalis en eslas poblaciones,
como se ha reportado para otras poblaciones de leguminosas esté utilizando como hospedercs a otras
especies de briquidos que también se alimentan de semillas de leguminosas (Nishimura, 1993; Leveque
et al., 1993; Ouedraogo ef al, 1996). Hemos observado que en las poblaciones de Atila y Ahuehueyo,
ademas de encontrarse briguidos de A. obtectus y Z. subfasciatus, se encuentran briquides de A
obvelalus, los cuales se alimentan de semillas de Phaseolus lunalus y también son parasitados por D.
basalis. No es dificil suponer que esto suceda ya que muchas especies de parasitoides llegan a
especializarse en la planta hospedera y no en insecto hospedero (Nishimura, 1993).

A pesar de que podria pensarse que la presencia y abundancia de cada uno de integrantes de la
interaccion (briquidos y parasitoides) dependa de la poblacion donde se encuentran, como
consecuencia de cambios en la fenologia de las plantas (etapa en que aparecen los frutos y tiempo de
maduracion de las semillas), de la cantidad y calidad del recurso dispenible {semillas para los briquidos
y briquidos para los parasilcides), las cuatro poblaciones mostraron un patron general similar. La
presencia de A. obfectus en las cuatro poblaciones de esludio fue siempre al inicio y parte media de la
temporada, infestando en mayor proporcion semillas formadas al inicio de la temporada sin importan si
tenian maduracion lenta o rapida, mientras que Z. subfasciatus infestd en mayor proporcién semillas
formadas en la parte media y final de la temporada y de maduracién lenta; por su parte se encontré que

el mayor nimero del parasitoide D. basalis se registré en la parte media y final de la temporada,
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utiizando en mayor proporcion larvas de Z. subfasciatus. Esto hace suponer que las diferencias en
nimero de briquidos y parasitoides, asi como la presencia de los mismos en poblaciones naturales.
deben buscarse a un nivel mas fino como, por ejemplo, requerimientos abidticos y bidticos de los
bruquidos y del parasitoide, variaciones en la concentracion y tipo de metabolitos secundarios, asi como
en diferencias en aspectos estructurales de las semillas {dureza de la testa, forma, textura, etc) en las
diferentes poblaciones. Estudios que consideren tanto las necesidades como estrategias de los
bruquidos y los parasitoides para encontrar a sus hospederos, asi como variaciones del hospedero a
este nivel, son importantes para entender mejor los mecanismos involucrados en el proceso de seleccién
de hospederos en condiciones naturales, el entendimiento de las variaciones a nive! intraespecifico de la
interacciones planta-herbivoro-parasitoide y, eventualmente, servir como base para programas de

control biologico de plagas de cultivos de importancia agricola.
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CAPITULO Il
VARIACION EN LOS CARACTERES DE HISTORIA DE VIDA Y ADAPTACION LOCAL DE Zabrotes

subfasciatus EN CUATRO POBLACIONES SILVESTRES DE Phaseolus vulgaris

INTRODUCCION

La biologia evolutiva se ha visto beneficiada con los estudios teéricos y practicos sobre la
evolucion de historias de vida, No obstante, es frecuente encontrar que existe confusion entre el término
“historias de vida" y las diferentes etapas del ciclo de vida de los organismos (Benabib, 1993). El estudio
de las historias de vida involucra el conocimiento de la ecologia y de la evolucion de los organismos,
siendo su principal objetiva el tratar de entender como {a seleccion natural moldea caracteristicas del
ciclo de vida de los organismos que influyen directamente en su sobrevivencia y reproduccién y, por lo
tanto, en su adecuacion (Stearns, 1993; Benabib, 1993). Las historias de vida dan como resultado
fenotipos particulares que se definen como un conjunto de caracteristicas coadaptadas {por ejemplo, la
edad a la madurez, la fecundidad, la sobrevivencia especifica de cada edad y el nimero de eventos
reproductivos durante la vida de un organismo) que han evolucionado bajo la presion de la seleccién
natural {Denno y Dingle, 1881; Benabib, 1993).

De manera hipotética, un organismo tendria una adecuacion maxima si tuviera la energia
suficiente para reproducirse casi inmediatamente después de nacer, produjera muchos descendientes
de tamafio grande y tuviera una vida reproductiva muy larga. Sin embargo, la variacién espacial y
temporal de los recursos alimenticios, las restricciones impuestas por a velocidad a ta que pueden
obtener y asimilar los nutrientes y las restricciones en la adquisicidn y procesamiento de esos
recursos, entre otras razones por el riesgo de ser depredade, hacen imposible la existencia de este
organismo "ideal”. En condiciones naturales los individuos deben repartir su energia en diferentes
funciones como crecimiento, manutencion, almacenamiento, reparacién y reproduccién, todas
necesarias para sobrevivir y/o dejar descendencia. Un aspeclo interesante es gque la forma de utilizar
los recursos varia de especie a especie, de poblacién a poblacion e, incluso, de individuo a individuo,

por lo que la diversidad de historias de vida que podemos observar en la naturaleza es encrme
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(Benabib, 1993; Roff, 1992; Steams, 1993). Al respecto se han propuesto varios modelos que tratan de
explicar la evolucion de historias de vida, asi como predecir estrategias optimas ¢ combinaciones de
caracteristicas que pueden evolucionar en situaciones particulares, permitiéndole a los organismos
alcanzar una adecuacion maxima (Stearns, 1977, Boyce 1984; Falconer, 1989; Mitchell-Olds y Rutledge,
1986; Roff, 1992).

Para insectos herbivoros varios estudios han mostrado que algunos de los caracteres de historia
de vida (e.g, tiempo de desarrollo, sobrevivencia y tamafio de los individuos de la progenie) se ven
afectados dependiendo del hospedero sobre el que se desamoltan (Mitchell, 1975; Cipoliin y Stiles, 1991
Callejas, 1996; Rios, 1998, Solarz y Newman, 2000). Por ofro lado, existe evidencia de que los
enemigos naturales (depredadores y parasitoides), también son un factor de seleccidn importante
(Kareiva y Sahakian, 1990; Monge ef al., 1995, Bertschy et al, 2000). En este sentido, y considerando la
alta heterogeneidad ambiental que se presenta en la naturaleza, no seria raro que para los herbivoros de
una localidad con un ambiente particular, los enemigos naturales pueden ser la fuerza selectiva mas
importante, mientras que en otra localidad sea la calidad del recurso, de tal forma que los herviboros
responden segun las presiones particulares def sitio donde se desarrollan dando origen a lo que se
conoce come adaptacion jocal (Hairston ef al., 1960; Lawton y McNeil, 1970; Alstad y Edmunds, 1983;
Kareiva y Sahakian, 1990; Gould et al., 1991, Ebedt, 1994, 1996). En términcs generales, cuando se
presenta adaptacion local los organismos presentan un mejor desempenio {evaluado, par ejemplo, en
términos de sobrevivencia y tamario corporal de la progenie) cuando crecen bajo las mismas condiciones
bigticas y abidticas donde se han estado desarrollando sus progenitores por varias generaciones,
comparado con el que tendrian si se desaroflaran en un ambiente con condiciones ambientales
diferentes. Esta ventaja observada se atribuye a caracteristicas morfolégicas, fisiologicas o de
comportamiento que producen un incremento en su éxito reproductivo y sobrevivencia. Esta adaptacién
tocal ha sido reportada, por ejemplo, en Stator limbatus (Coleoptera: Bruchidae) el cual tuvo una
sobrevivencia mas alta y un tiempo de desamollo menor cuando se desarrolid sobre semillas de
Cercidium floridum (su hospedero original) que cuando se le cambid a una especie afin como es
Cercidiurn microphylum (Fox et al., 1995). Esta respuesta diferencial ha sido atribuida en la mayoria de

los casos a limitaciones fisiologicas y morfologicas de los organismos (Johnson y Klister, 1985).
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La adaptacién local puede ser estudiada en el contexto de las interacciones hospedero-
parasitoide y planta-herbivoro a través de experimentos de trasplantes (Via, 1990; Ebert, 1994, 1996).
Estos estudios permiten conocer como cada uno de los participantes de la interaccién responden segtin
su plasticidad y su adaptacion cuando las candiciones bajo las que se desarrollan cambian (Ebert, 1996).
Actualmente contamos con evidencia que muestra que tanto las caracteristicas morfologicas como las
quimicas de las plantas, modifican el comportamiento y desempefio de los herbivoros {Cipollini y Stiles,
1991 Fox et al, 1994; Callejas, 1996, Rios, 1998), por lo que no es dificil pensar que si estas
caracteristicas varian en distintos ambientes, los herbivoros tendrian que adaptarse a las condiciones
particulares del sitio.

Bajo este marco, en el sistema constituido por el briquide Zabrotes subfasciatus y su hospedero
Phaseolus vulgaris; en caso de haber adaptacion local en Z. subfasciatus se esperaria encontrar que los
valores en sus caracteres de historia de vida sean favorables y le permitan maximizar su adecuacion (por
ejemplo, tiempo de desarrollo corto, sobrevivencia afta y mayor tamafio corporal de los individuos que
emergen) cuando se desarrollan sobre semillas de la misma poblacién de la que provienen, en
comparacion con los que presentarian al desamollarse en semillas de otras poblaciones de la misma
especie si las semillas son diferentes en términos de la calidad y/o cantidad def recurso que ofrecen a los
braquidos.

Indudablemente existen aln varias preguntas sobre cual es el efecto que ejercen las plantas
hospederas sobre la variacion en los caracteres de historia de vida de los briquidos y coémo se vera
reflejado en e! desempefio de los organismos. En este senlido, e! objetivo del trabajo fue evaluar fa
variacién en los atributos de historia de vida de los briquidos en cuatro poblaciones de P. vuigaris y
determinar si existe adaptacion local en las distintas poblaciones donde se encuentra este coledptero,

esto tiltimo como consecuencia de presiones selectivas locales que operan en cada poblacidn.

57



MATERIAL Y METODOS

Para determinar |a variacion en los caracteres de historia de vida y adaptacion local en Zabrotes
subfasciatus se seleccionaron cuatro poblaciones de Phaseolus vulgaris, las cuales, se ubican en
Malinalco, Estado de México, Tepoztidn, Morelos, y Ahuehueyo y Atila, ambas en el estado de Puebla.
Estas poblaciones tienen en comin la presencia de dos especies de bruquidos (Acanthoscelides
obtectus y Z. subfasciatus) y uno de sus enemigos naturales (el parasitoide Dinarmus basalfis). Sin
embargo, también existen diferencias entre ellas, como por ejemplo, el area total que ocupan, calidad y
cantidad de recurso (semillas) disponible para los depredadores de semillas y densidad de enemigos

naturales (para mas detalle ver capitulo I).

Colecta y preparacion de semiflas

En cada una de las poblaciones silvestres de P. vulgans, cada quince dias desde que las frutos
{vainas) estaban secos y dehiscentes con semilias maduras - definidas éstas como semillas que han
completado su desarrollo y estdn aptas para germinar- se colectarcn de manera aleatoria 800 vainas
tomadas de diferentes parches encontrados segun la poblacién. Las colectas se hicieron de
noviembre de 1998 a febrero de 1999. Una vez en el laboratorio las vainas se colocaron en
recipientes de vidrio con tapa de malla delgada con el fin de esperar la emergencia de los briguidos y
parasitoides. Posteriormente, las vainas se limpiaron de ramas, hojas y/o flores de la misma planta o
de otras plantas que pudieran haberse tomado en el momento de la colecta. Después, se extrajeron
las semillas de las vainas, separandose en tres categorias; semillas limpias, semillas infestadas con
huevecillos y semillas con arificios de briguidos o con algun otro tipe de dafo. Las semillas que no
mostraron presencia de briquidos y/o parasitoides se almacenaron a 5 °C durante cinco dias con objeto
de eliminar cualquier organismo que pudiera provocar una infestacion indeseable posterior. Las semillas
que presentaron huevos u orificios de entrada por parte de los briquidos se mantuvieron en frascos de
vidrio con capacidad de un litro, bajo condiciones controladas (temperatura 29-30 °C, humedad relativa
70% y fotoperiodo 16 hrs. luz y 8 hrs. obscuridad) y se dejaren hasta que emergieron los briquidos que

posteriormente fueron utilizados para iniciar los cultivos. La humedad de [as semillas se estandarizd a
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una humedad relativa de aproxirr;adamente 90% con la finalidad de que en el momento de iniciar los
experimentos esta variable fuera constante, para ello se ulilizaron sales de nitrato de calcio (Martinez,
1988). Los cultivos de los briquidos se mantuvieron en laboratoric durante tres generaciones, bajo
condiciones de luz y temperatura controladas sobre semillas de la misma localidad donde fueron

colectadas antes de iniciar los experimentos.

Variacién de los caracteres de historia de vida

Para evaluar las diferencias entre poblaciones en las caracteristicas de historia de vida y |a
existencia de adaptacién local se realizaron experimentos de trasplante (Via, 1990}, los cuales consisten
en utilizar individuos que se han alimentado durante varias generaciones de un tipo de semillas y
exponerios a otro tipo de semillas diferente. El experimento consistio en colocar 5 semillag de una de las
poblaciones en vasos de plastico de 70 ml y liberar, en cada uno, una hembra y un macho de Z.
subfasciatus de tres dias de edad previamente apareados, seleccionados al azar del cultive
correspondiente, por ejemplo, si utilizdbamos semillas de Malinalco, sobre éstas se pusieron a ovipositar
bruquidos que provenian de los cultivos de Afila, Ahuehueyo y Tepoztlan. Para cada una de las
poblacicnes se colocd un tratamiento testigo el cual consistid en poner en el vaso semillas de la
poblacién en cuestion con briquidos que provenian de la misma. Para cada una de las poblaciones se
conté con 50 réplicas; en total se colocaron 800 dispositivos (4 peblaciones de briguidos X 4 localidades
de P. vulgans X 50 réplicas),

Los vasos se acomodaron aleatoriamente en una charola dentro de una incubadora PERCIVAL
Mod. LV35 bajo condiciones controladas de humedad (70%), temperatura (29.0°C) y fotoperiodo (16:8
luz:obscuridad). Después de cince dias se sacaron los adultos, se colocaron en capsulas de gelatina y
se guardaron en el refrigerador para ser medidos posteriormente. Para cada vaso se registro el nimero
de huevos ovipositados en cada semilla y'cada una de éstas se guardd individualmente en cajas de
plastico que se mantuvieron bajo las mismas condiciones de incubacion. Veinte dias mas tarde, y hasta
que dejaron de emerger los briquidos, se registr6 la fecha de emergencia de cada uno de los briquidos,
con lo cual se caleulo el tiempo de desarrollo; de manera paralela se registré el sexo de ios briquidos, el

numero total de los individuos emergidos por semilla y el tamafio de los mismos. El tamafo se evalud a
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partir del largo del cuerpo, desde donde empieza la cabeza hasta donde termina e! abdomen, utilizando

un vemier digital (Fig.15).

Largo del cuerpo

Figura 15.- Forma en como se registré el tamardio corporal de {os bruguidos (largo del cuerpo, mm).

Debido a que se verificd que las variables medidas cumplian con los supuestos de nomalidad y
homocedasticidad del modelo, se procedié a realizar anélisis de varianza unifactoriales considerando el
origen de las semillas {poblacién) como variable independiente y el numero de huevos, tiempo de
desarroflo, sobrevivencia (nimero de individuos emergidos/nimero de hueves), proporcion sexual y
tamafio corporal como variables dependientes. Los datos de proporcidén sexual y sobrevivencia fueron
previamente transformados con el arcosena de la raiz cuadrada de la proporcién (Sokal, 1980). En caso

de encontrar diferencias significativas se realizaron comparaciones miuftiples utilizando la prueba de

Tukey («=0.05).

Adapatacion local

De marera paralela, para averiguar si existe adaptacion local, los resultados de este
experimento se analizaron con analisis de varianza bifactoriales, considerando la procedencia de los
bruquidos y el origen de las semillas come fuentes de variacién y el nimero de huevas, tiempo de
desarrollo, sobrevivencia, proporcidn sexual y tamafio corporal de ia progenie como variables
dependientes, Los datos de proporcion sexual y sobrevivencia fueron previamente transformados con
el arcoseno de la raiz cuadrada de la proporcion (Sckal, 1980). En este andlisis la interaccion entre
origen de la semilla y procedencia de los briquidos puede ser utilizada para probar la exislencia de
adaptacion local, si se cumple la condicién de que, ademas de resuitar estadisticamente significativa
la interaccién, se da el caso que los valores mas altos (en términos del desempefio de los briquidos)

se presentan en el lratamiento testigo, en este caso, bruquidos desarroltados sobre semillas de su
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misma pobiacion (Via, 1990). Cabe sefalar que si los resultados no fueran en este sentido no es
sefial de mala adaptacion, ya que si el desempeifio de los herbivoros en otras plantas hospederas no
es tan alto como el observado en la planta de origen (testigo), es probable que se deba a una
respuesta de plasticidad para utilizar otras plantas hospederas e, incluso, sea el inicio de un proceso

de adaptacién a nuevos hospederos (Mopper et al,, 1995).

RESULTADOS
Variacion de los caracteres de historia de vida

Zabrotes subfasciatus presenté una alta variacion interpoblacional en practicamente todos los
caracteres evalvados. En las cuatro poblaciones de briquidos se encontraron diferencias
estadisticamente significativas para todos los caracteres evaluados (Tabla 7).

En términos globales, las poblaciones que mostraron las mayores diferencias fueron tas de
Atila y Tepoztidn, siendo los bruquidos provenientes de Atila los que tuvieron un mejor desemperio en
comparacion con los de Tepoztlan. Las poblaciones de Ahuehueyo y Malinalco tuvieron resultados
variados pero siempre intermedios. Las diferencias mas importantes entre las poblaciones se dieron
para el tiempo de desarrollo y la sobrevivencia; individuos provenientes de Atila se desarrollaron casi
un 20% mas rapido que aquellos provenientes de Tepoztlan, ¥y su sobrevivencia fue de mas del doble
(82 vs 33%]) sin que esto se reflejara en el tamafio corporal de los individuos de Ia progenie, ya que
no fue estadisticamente diferente al registrado para los briquidos de Ahuehueyo.

Para el caso de la proporcidn sexual, aunque también se encontraron diferencias
significativas, no fue en el sentido esperado, es decir, una mayor proporcién de hembras en sitios con
“aparentes buenas condiciones”, ya que la proporcion de hembras en las poblaciones de Afila y
Ahuehueyo (semillas de buena calidad en términos del tamafio), fue cercana a 1:1, mientras que en
las poblaciones de Malinalco y Tepoztlan (semillas de mala calidad) la proporcion sexual estuvo

significativamente sesgada a las hembras (Tabla 7).
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Tabla 7.- Resultados del analisis de varianza, para seis caracteres de historia de vida de
Zabrotes subfasciaius en cuatro poblaciones diferentes. Letras diferentes indican
diferencias significativas entre poblaciones (P< 0.0001; prueba de Tukey).

CARACTER DE POBLACION X E.S F P
HISTORIA DE VIDA
Namero de huevos Atila 408 a 036 2113 0.006
Ahuehueyo 38 b 016
Malinalco 324 b 0.8
Tepoztian 301 b 04
Tiempo de desarrollo (dias) Atila 3 a 044 2595 0.0001
Ahuehueyo 3 b 051
Malinalco 30 a 054
Tepoztlan 37 b 122
Sobrevivencia Atila 0.88 a 0.038 21.Y8 0.0001
(#de adultos emergidos / # de huevos)  Ahuehueyo 080 b 0046
Matinalco 081 b 0.043
Tepoztlan 069 <c 0.045
Proporcian sexual Atila 049 a 003 525 0.001
(# de machos/ total) Ahuehueyo 049 a 003
Malinalco 038 b 003
Tepoztlan 032 b 0.04
Tamafio de las hembras (mm) Atila 239 a 0.01 2023 0.0001
Ahuehueyo 242 a 001
Malinaico 232 b 002
Tepoztlan 226 b 002
Tamario de los machos (mm) Atila 203 a 0009 2355 0.0001
Ahuehueyo 205 a 0009
Malinalco 204 a 0004
Tepoztlan 1.97 b 0.006
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Adaptacién local

Se encontré que tanto el origen de las semillas como la procedencia de los briquidos tienen
un efecto significativo sobre los caracteres de historia de vida registrados (Tabla 8), pero mas
importante atin es que en todos los caracteres evaluados se encontrd que ia interaccién entre los
factores origen de las semillas y procedencia de los bruquidos fue significativa, lo cual es uno de los
requisitos para suponer la presencia de adaptacién local (Via, 1990).
Atita

Los resultados obtenidos sugieren que en la poblacién de Atila existe adaptacién local, pues
en practicamente todas las variables examinadas el desempefio de los bruguidos fue mejor (menor
tiempo de desarrollo, mayor sobrevivencia, mayer ntimero de huevos y mayor o igual tamafio de los
bruguidos emergidos) cuando se desarrollaron sobre semillas de su misma localidad, las cuales
correspende & las utilizadas por sus progenitores por varias generaciones, en comparacién con su
desempefio en semillas de otras poblacicnes (Figs. 16a, 16b, 16a, 16¢ y 16d).
Ahuehueyo

Para los briquidos que provienen de semillas de Ahughueyo fa existencia de adaptacién local
no es clara, aunque los valores promedic del nimero de huevos, hembras y machos, sobrevivencia
y tamafio de hembras y machos fueron mayores cuande los briuguidos se desarrollaron en semillas
de Ahuehueyo en comparacion de cuando se desarrollan en semillas de las otras poblaciones; no se
encontraron diferencias estadisticamente significativas entre poblaciones (Figs. 16b, 16¢c, 16d y 16a).
Con respecto al tiempo de desarrollo, los briquidos se desarrollaron significativamente mas rapido en
semillas de Malinaico, seguidas por las de Ahuehueyo, Atila y Tepoztian (Fig. 16a). La proporcion
sexual estuvo sesgada a hembras cuando los briquidos se desarrollaron sobre semillas de Atila y
Malinalco, mientras que cuando lo hicieron sobre semillas de Ahuehueyo y Tepoztlan la proporcién
sexual fue de 1:1 (Fig. 17b).
Tepoztlan

Para el caso de los briquidos provenientes de Tepozitldn no se encontrd evidencia de
adaptacion local. Los bruquidos se desarrcllaron significativamente mas rapido en semillas de

Malinalco y Atila en comparacion con el tiempo que tardaron en desamollarse sobre las semillas de
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las otras dos poblaciones (Fig.16a). Para otros caracteres como el nUmero de huevos, nimero de
hembras y machos se observd que los valores promedio registrados fueron mas altos cuando los
briguidos se desarrollaron en semillas de Tepoztlén; sin embargo, estos resultados no difieren
significativamente de los obtenidos cuando los briquidos se desarrollaron en semillas de las otras
pobilaciones (Fig. 16b, 16c, 16d). En cuanto a la sobrevivencia encontramos que esta es
significativamente mas alta cuando Z. subfasciatus se desarrolla en semillas de Ahuehueyo y
Tepoztlan que cuando se desarrolla en semillas de Malinalco y Atila donde el nimero de individuos
que emergen es significativamente menor (Fig. 17a).
Malinaleco

Para los bruquidos que provienen de Malinalco tfampoco se encontré evidencia de la
existencia de adaptacién local. El tiempo de desarrolle de los bruguidos sobre semillas de Malinafco
es menor pero no difiere del registrado cuando los briquidos se desarrollan sobre semillas de las
poblaciones de Afila y Ahuehueyo (Fig. 16a). Asimismo, para e! numero de huevos y proporcion
sexual, se encontré que no hay diferencias significativas cuando los briquidos se desarrollan y
ovipositan en semillas de las otras poblaciones (Figs. 16b y 17b), mientras que para el niumero de
hembras y de machos se encontrd que es significativamente mayor cuando se desarrollan en semillas
de Afila y Ahuehueyo que cuando se desarrollan en semillas de Malinalco y Tepoztian (Figs. 16c y
16d). La sobrevivencia fue significativamente mas alta cuando los briquidos se alimentan de semillas
de Atila en comparacion con lo obtenido para las semillas de las localidades de Malinalco, Ahuehueyo

y Tepoztlan donde la sobrevivencia de los briquides fue menor (Fig. 17a).



Tabla 8.- Resultados del analisis de varianza de ocho caracteres de historia de vida de
Zabrotes subfasciatus .Para evaluar la existencia de adaptacion local.

CARACTER DE FUENTE DE F P
HISTORIA DE VIDA VARIACION

Numero de huevos Origen de los braquidos 12.08  0.0001
Origen de las semillas 1.880 0.131

Interaccion 2.47 0.008

Tiempo de desarrollo Origen de los braquidos 95.04  0.0001
Origen de las semillas 26.11 0.0001

Interaccién 4811  0.0001

Ndmero de hembras Origen de los bruquidos 2691  0.0001
Qrigen de las semillas 2.747 0.041

Interaccién 4.432  0.0001

Numero de machos Origen de los briquidos 28.14  0.0001
Origen de las semillas 4692 0.002

Interaccion 6.315  0.0001

Sabrevivencia Origen de los bruquidos 34.21  0.0001
(#de adultos emergidos / # de huevos}  Origen de las semillas 5.941 0.005
Interaccién 4995 0.0001

Proporcidn sexual Origen de los braquidos 14.06 0.0001
{# de machos/ total) QOrigen de las semillas 5.150 0.001
Interaccidn 3.223 0.007

Tamario de las hembras Origen de los briquidos 15.65 0.0001
Origen de las semillas 2113 0.0001

Interaccién 17.10  0.0001

Tamafio de los machos Origen de los brdquidos 18.92  0.0001
Origen de las semillas 16.72  0.0001

Interaccion 9.538 0.0001
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Poblaciones de Zabrotes subfasciatus
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Figura 16.- Resultados de los experimentos de trasplantes para cuatro caracteres de historia de vida de Zabrofes
subfasciatus. Las lineas verticales representan el error estandar y las letras indican diferencias significativas
{P<0.05} en la variable evaluada.
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Poblacién de Zabrotes subfasciatus

M Atila
a OAhuehueyo
OTepoztlan
1 a OMalinalco
c
g : N
<} a a
g 2 a bb
= b
§ b
al o
S
@
Q2
[=]
v . J—— - .
Atila Ahuehueve Tepoztlan Malinalco
1
b
_ o8-
o
=1
P
& b b
g aaa? a
© 2 a b b
o
a
e a a
o
Atila Ahuehueyo Tepoztian Matinalco
c
- 3 c
E
E
H
@ a b
8 25 a a a b a a b
§ b d 2 _b3
3 M
® l 1
© 2- !
2 l i
1] i
& Fi
F s ™ _
Atila Ahuehueyo Tepoztlan Malinalco
.25 d
E
E
L)
o
£
B
E aa =
- h @ _
k-]
1]
h-l
[=]
L=
m
E m'
]
=
Atila Ahuehueyo Tepoztlan Malinalco

Poblacicnes de origen de Phaseolus vuigaris

Figura 17.- Resultados de los experimentos de trasplantes para cuatro caracteres de historia de vida de Zabrotes
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significativas (P<0.05) en la variable evaluada.
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DISCUSION
Variacion de los caracteres de historia de vida

Al igual que otras especies de briquidos (e.q., Callosobruchus chinensis, Acanthoscelides
obtectus, Stalor limbatus y Callosobruchus maculatus) que se desarrollan en hospederos de diferente
variedad, especie y calidad nutricional (Femandez y Talekar, 1990; Fox et al., 1994; Fox ef af.,1995),
Zabrotes subfasciatus presentd una alta variacion interpoblacional en todos los caracteres de historia
de vida estimados. Sin embargo, esta vaniacién no parece ser aleatoria ya que los valores registrados
de los diferentes atributos de historia de vida que estan relacionadas directamente con el desempefio
(ie., menor tiempo de desamollo y mayor sobrevivencia) se encontraron en braguidos que se
desarrollaron sobre el hospedero de aparente “mejor calidad”. Esto es, Z. subfasciatus tuve un mejor
desempefic sobre semillas de la poblacién de Atila las cuales son significativamente mas grandes
que, por ejemplo, las semillas de la poblacion de Tepoztlan (semillas pequenas). Este resultado es
semejante al reportado por Cipoliini y Stiles (1991) en el sistema Acanthoscelides obteclus -
Phaseolus vulgaris, en el cual los briquidos desarrollados en semillas grandes tuvieron mayor
sobrevivencia y el tamario de los hijos también fue mas grande.

Ademas del tamafio de la semilla existen otras caracteristicas como la dureza de la testa,
presencia de metabolitos secundarios, cantidad de agua, nitrdgeno y fosforo, que influyen
directamente en el desempefio de los insectos depredadores de semillas (Ortega, 1987; Fox y Tatar,
1994; Callejas, 1996). Z. subfasciatus se desarrollé mejor en semillas de la poblacion de Atila, que
son semillas grandes, con mayor porcentaje de fésforo y nitrégenc (ver capitula i), o cual las hace ser
hospederos de buena calidad, en comparacién con ios bruquidos que se desarrollaron en semillas de
Tepoztian (semillas pequefias, con menor porcentaje de fosforo y nitrégeno) donde el desemperio fue
bajo. Fox et al., (1994) reportaron resultados semejantes para el briquido Stator fimbatus, el cual
tiene un mejor desempefio cuando se desarrolla en semillas de Acacia greegii {(semillas de alta
calidad) que cuando lo hace en semillas de C. microphylium el cual es un hospedero de menor
calidad. Ayres y Scriber (1994), Rios (1998) y Reyes (1999} reportan casos similares para otros

grupos de insectos como himendpteros y lepidopteros.
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Sin embargo, es muy probable que no solo el tamadio y cantidad de nutrientes en las semillas
estén determinando cambios en el desempefio de ios briquidos, ya que de acuerdo con los
resultados obtenidos para la poblacién de Malinalco, a pesar de que la semillas son mas pequenas
que las de Ahuehueyo, el desemperic de los braquidos fue mejor en la poblacién de Malinalco (ver
Capitulo 1). Esto sugiere que ademas de la calidad del recurso, hay otros factores que estan
influyendo en el desempefio de los briquidos, como los llamados efectos maternos, los cuales se
describen como efectos no genéticos del fenotipo de la madre o del ambiente materno que actdan
sobre el fenotipo de la progenie produciendo, en principio, caracteres de historias de vida variables en
respuesta a las sefiales particulares del ambiente en las que se desarrollan, pere dando como
resultado que el desempefio de los organismos se incremente (Mousseau y Dingle 1991).

Dadas las caracteristicas del disefio empleado en este trabajo no fue posible controlar la
variable efectos maternos. Una de las razones por la que no se hizo, fue por que mas que conocer ef
como afectan los efectos maternos el proceso de adaptacién local en Z, subfasciatus me interesaba
mas saber como era la variacion en los caracteres de historias de vida de este briquido en diferentes
poblaciones y como esto puede afectar su adaptacién local. Otra razén por lé que no se consideraron
los efectos maternos, fue porque como se trabajo con briquidos traidos del campo, donde existe un
amplia variacion en los fenotipos de las hembras, el tratar de estandarizar en el laboratario fenotipos
particulares para desarrollar los experimentos llevaria mucho tiempo, y disefos experimentales
diferentes. Sin embargo, seria muy interesante conocer qué tanto los efectos maternos de los
brilquidos pueden infiuir en los procesos de adaptacion local.

De acuerdo con los resultados de este trabajo, encontramos que la mayoria de los caracteres
de historia estudiados maximizan la adecuacién de los organismos en hospedercs de mejor calidad,
Sin embargo, para la proporcidn sexual el resultado fue diferente a lo esperado, ya que se esperaba
que la proporcién sexual estuviera sesgada a hembras en sitios donde el hospedero fuera de mejor
calidad (por ser el sexo que se considera requiere més recurso para su desarrolio}. En Alila, el sitio
donde se presentan las semillas mas grandes la proporcion sexual fue de 1:1, mientras que en sitios
donde la calidad def hospedero no es tan alta (Malinalco y Tepoztian) la proporcidn sexual estuvo

sesgada hacia hembras. Una posible explicacién a tal resultado es que en las poblaciones de
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Malinalco y Tepozilan, al no tener las hembras recursos de alta calidad (lo cual se reflejaria en et
nimero potencial de hijos que tendrian), manipulan la proporcién sexual hacia hembras ya que éslas
le permiten, de manera mas segura, maximizar su adecuacién. Aun cuando para el grupo de los
briquidos se desconoce por completo si las hembras pueden manipular o no la proporcion sexual de
su progenie, otros insectos, principalmente los que tienen reproduccion haplo-diploide {como los
parasitoides himenépteros), pueden manipular su proporcidn sexual en funcidén de la calidad de
hospedero y con ello maximizar su adecuacion (King y King, 1994 y King, 1996).

Otra posible explicacion de los resultados de proporcion sexual tiene que ver ¢on una muerte
diferencial producida por competencia entre larvas. Cipollini ef al, {1991) encontraron que en
Acanthoscelides obtectus ia proporcién sexual cambia en funcidn de la competencia que se da entre
sus larvas, si la densidad de huevos por semilla es alta [a competencia entre larvas que daran origen
a machos se incrementa, sesgando asi la proporcién sexual hacia hembras, en cambio cuando la
densidad de huevos por semillas no es tal alta la proporcion sexual es 1:1. Un comportamiento
semejante puede ser el que observamos en Z. subfasciatus, ya que en la poblacién de Atila donde las
semillas son mas grandes presentaron en promedio dos huevos por semillas, mientras que en las
semillas de las poblaciones de Malinalco y Tepoztlan (semillas pequerias) el nimero promedic de
huevos por semilla fue de tres. Esto sugiere que la competencia por alimento en semillas grandes fue
menor registrdndose una proporcion sexual de 1:1, en contraste con lo ocurrido en semillas chicas

donde la competencia pudo ser mas intensa y sesgar la proporcién sexual hacia las hembras.

Adaptacién local

La existencia de adaptacion local ha sido reportada en varios grupos de insectos (Mopper et
al., 1995), entre ellos los bruquidos. Fox et al., (1994) encontraron que Stator limbatus esta tan bien
adaptado a su hospedero Cercidium floridum (hospederos de baja calidad), que aun cuando se le
ofrecen semillas de una calidad mas alta (Acacia greggii) su desempefo es mas alto en semillas de
C. floridum que en las de A. greggii. Nuestros resultados apurtan en e! sentido de que por lo menos
en una de las poblaciones estudiadas de Zabrotes subfasciatus existe adaptacién local, el

desempefio de los briquidos de la poblacion de Atila fue mejor (menor tiempo de desarrollo, mayor
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sobrevivencia y progenie de mayor tamano) cuando se desarrollaron sobre semillas de su misma
localidad, las cuates corresponden a las utilizadas por sus progenitores por varias generaciones. En
contraste, los resultados obtenidos en las otras tres poblaciones (Ahuehueyo, Malinalco y Tepozttan)
no indican |a existencia de un proceso de adaptacion local.

Desde el punto vista biologico, el hecho de no encontrar evidencia de un proceso de
adaptacion local, puede deberse a factores como los efectos negativos producidos por factores
genéticos de la poblacién, ya que se ha demostrado que pueden limitar el grado al cual los herbivoros
se adaptan a un hospedero en particular. Por ejemplo, al no haber fiujo génico entre los insectes de
una poblacion se inhibe la adaptacién a sus plantas hospederas por limitacion en la variacion
genética, que es sobre la cual actla la seleccién (Slatkin, 1987). Situacion que podria estar
ocurriendo con los briquidos de las poblaciones de Malinalco (Edo. de México) vy Tepoztlan
(Morelos), ya que eslén muy separadas entre si y de otras poblaciones de la misma especie,

El hecho de que algunas poblaciones de insectos logren reproducirse por varios cientos de
generaciones sobre un sélo hospedero puede dar origen a la formacion de "demes” {(Edmus y Alstad,
1981 en Denno y Dingle, 1981). Los insectos que se desarrollan dentro de un deme han evolucionado
en respuesta a caracteristicas particulares y especificas de su planta hospedera, de tal manera que
han logrado maximizar su adecuacién creando, al mismo tiempo, genotipos adaptados a su planta
natal, pero mal adaptados para colonizar nuevos hospederos (Mopper et al., 19935). Quiza por esto
resulta raro o dificil observar procesos de adaptacién local sobre un hospedero especifico, aunque es
posible observarlos en poblaciones de insectos herbivoros pequefias y con poco movimiento {Hanks
y Denno, 1994). Mopper ef al. (1895) recientemente encontraron evidencia de adaptacion local en
una mariposa nocturna, Stithosis guadricustatefia. Ellos sugieren que cuando !a escala es tan fina
(observaciones a nivel individuo) uno puede detectar diferencias genélicas, las cuales promueven una
alta probabilidad de flujo génico por medio del movimiento de los aduitos. Asimismo, Via (1990),
sugiere que la adaptacién a una planta hospedera puede ser genéticamente independiente de la
adaptacion a otras plantas hospederas. Sin embargo, dadas las caracteristicas de los experimentos
que realizamos fue imposible detectar las diferencias en el desempefio de los briquidos, como

consecuencia de su genotipo, cuando se desarrollan sobre semillas de P. vuigaris de diferente origen,
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por lo que es necesario realizar ofros experimentos en los que, ademas de controlar el origen de los
insectos, se conozcan aspectos de su genética, ya que de esta manera, podriamos saber qué tanto
de la respuesta de insecto esta explicada por el ambiente y qué tanto por la genética del organismo.

Otra posible explicacion del porque no encontramos evidencia de adaptacién local en tres de
las poblaciones estudiadas podria estar relacionada con el efecto de las variaciones ambigntales, en
particular del componente abidtico al cual estan expuestos los organismos. Cambios drasticos en
variables como temperatura y humedad ambientales pueden llegar a producir extinciones [ocales, to
cual no permitiria ver de manera clara un patrén de adaptacion local (Gandon y Van Zadt, 1998).
Aungue no tenemos la certeza de que esto puede estar ocurriendo en las poblaciones que
estudiamos, en un muestres posterior {fempeorada de colecta 2000-2001) en la poblacién de
Tepoztlan, se encontrd que la abundancia de Z. subfasciafus fue casi nula a pesar de que la
poblacién de P. vulgaris no disminuyd apreciablemente {Aebi, datos no publicados). En este sentido,
un estudie a mas fargo plazo en el que se sigan fos cambios en el tamafio de las poblaciones, a la
vez que se registren las variables ambientales y la calidad de las semillas {variaciones en el ambiente
traen como consecuencias cambios en la calidad de los hospederos, Memmott ef al, 1995}
permitirian conocer qué tan aplicable es esta hipdtesis a este sistema.

Ademas de las variaciones ambientales, la presencia de posibles competidores y/o enemigos
naturales de los herbivoros, pueden estar ejerciendo una fuerza de seleccién tan fuerte que impide
que los insectos herbivoros se adapten a un hospedero en particular. Mopper et al. {1995)
encontraron que al hacer experimentos de transplantes, cuando cambiaban insectos minadores a
hospederos nuevos, las tasas de parasitismo eran bajas y permitian que después de un tiempo el
desempefio de los minadores se incrementara y terminaban adaptandose al nuevo hospedero. Sin
embargo, si los insectos minadores se dejaban en los hospederos originales, las tasas de parasitismo
eran tan altas que afectaban significativamente el desempefio de los minadores, los cuales se veian
obligados a buscar nuevos hospederos impidiendo asi el proceso de adaptacion a ese hospedero. En
nuestro estudio nosotros solo consideramos una parte del escenario para probar la hipétesis de
adaptacion local, lo que Mopper et al., (1993) denominaron hipotesis intrinseca de la adaptacion local,

en la cual se toma en cuenta sélo las caracteristicas parliculares de hospedero. Sin embargo, dadas
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las condiciones a lag que se enfrentan los organismos en condiciones naturales, donde el ambiente
€s muy variable y los herbivoros responden seguin la intensidad con la que las presiones de seleccion
actien (Kaltz y Shykoff, 1998), es necesario hacer estudios futuros en los también se incluya la pare
extrinseca de la hipotesis la cual incluye, ademas de los factores ambientales, la presencia de
competidores y enemigos naturales de tos herbivoros.

La ausencia de adaptacion local puede ser un evento frecuente en ambientes con alta
variabilidad espacial y temporal (Gandon y Van Zadt, 1998). En estos escenarios los organismos
adoptan diferentes estrategias, siendo una de ellas la de tener un comportamiento plastico
dependiendo de la respuesta del hospedero donde se desarrolian: situacion que se observé
claramente en los briquidos de las poblaciones de Malinalco y Tepoztlan (semillas pequefas y con
bajos porcentajes de nitrégeno y fosforo), ya que al cambiarlos a semillas de las poblaciones de Atila
y Ahuehueyo (semillas grandes y con altos porcentajes de nitrégeno y fésforo), su desempefio mejord
evidenciando su capacidad de utilizar nuevos hospederos de manera adecuada.

Otra de las estrategias que pueden adoptar 103 insectos como consecuencia de cambios en el
ambiente y, por io tanto en su habitat, es la capacidad de utilizar varios hospederos, aun cuando el
cambio de hospedero produzca que su desemperio durante las primeras generaciones no sea &l
optimo (Gandon y Van Zadt, 1998). Si los insectos utilizan varias especies de hospederos sin
especializarse en uno en particular no se presenta adaptacion local. En este sentido, considerando que
Zabrotes subfasciatus se alimentan de varias especies del genero Phaseolus, y de ofras especies de
leguminosas, es posible que en las poblaciones de Ahuehueyo, Tepoztian y Mafinalco no hayamos
encontramos  evidencia de adaptacion local, debido a la conducta generalista que presenta Z.
Subfasciatus ya que en estas poblaciones habitan, ademas de plantas de Phaseolus vulgaris silvestre,
individuos de P. lunatus y P. caccineus subespecie formosus, sobre las cuales también se desarrolfan
estos briquidos. Aun cuando en Afila también se encuentran poblaciones de P. funatus cerca de P.
vulgarss, et nimero de plantas que se han registrado es muy pequefio (obs. pers.).

El planteamiento original suponia que las presiones de seleccion resultado de las diferencias
bidticas y abidticas que se encuentran entre las cuatro poblaciones donde se desarrolla Zabrotes

subfasciatus usando como hospedero semillas de Phaseolus vulgaris serian suficientes para detectar
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procesos de adaptacion local. Sin embargo, el hecho de no encontrar evidencia de adaptacién local,
hace suporer que la explicacion de las diferencias en el desempefio de los bruquidos (ttempo de
desarroflo, sobrevivencia y tamanio de la progenie) debe buscarse a un nivel mas fino, como diferencias
especificas en aspectos estructurales de las semillas (dureza, textura, etc.) o en la concentracion y tipo
de metabolitos secundarios, ya que las diferencias en la composicién quimica de las semillas, se dan
lanto a nivel de especie, como dentro de poblaciones y variedades de la misma especfe (Cardona y
Posso, 1987, Koening et a/ ., 1990; Mendoza et al, 1990; Linding et al.,1997). Al respecto, se ha
demostrado que los insectos depredadores de semillas se especializan tanto en un hospedero, que
incluso cuando entre sus defensas se encuentren compuestos quimicos altamente toxicos (e.g.,
canavanina, arcelina, etc.) éstos los digieren yfo transforman, aprovechando Unicamente los elementos
que les son necesarios. Rosenthal (1990} encontrd que el briquido Caryedes brasiliensis se alimenta
sin efectos negativos aparentes de las semilas de Doiclea megacarpa (leguminosa), las cuales
presentan altas concentraciones de canavanina, un aminodacido insecticida que entre otras propiedades,
inhibe la produccion de proteinas normales. De hecho, C. brasifiensis esta tan bien adaptado a este
hospedero con modificaciones en su tracto digestivo, que ademéas de pemmitirle descomponer este
amino&cido, también utiliza el nitrégeno que contiene para su desarrollo.

Haciendo un balance, lo que hemos aprendido en este trabajo respecto a los procesos de
adaptacion iocal de Z. subfasciafus 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
téxicos de las plantas y cémo éstos se "distribuyen” entre y dentro de las diferentes poblaciones, asi
como los posibles mecanismos de desintoxicacion que puede mostrar Z. subfasciatus.

Otro punto crucial es entender las bases genélicas de la preferencia y el desempefio en el
contexto de los procesos de adaptacién y colonizacion de nuevos hospederos para determinar qué tanto
de la variacion en el desempedic de los briguidos se debe a la genética del mismo insecto, al ambiente
en el que se desamolla, 0 bien a los efectos matemos. También seria importante considerar que los
procesos coevolutivos en las poblaciones de insectos herbivoros son complejos y dinamicos, por lo que,
el mejor enfoque para entender los procesos de adaptacion iocal es el de estudiar a las poblaciones no

solo desde el punto de vista espacial sino también temporal. Un enfoque de este tipo nos permitiria
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visualizar los procesos de adaptacion local en un contexto mas general como, por ejemplo, ei de
metapoblaciones (Thompson, 1994)

Por Ultimo, el hecho de haber encontrado evidencia de adaptacién local sélo para los
briquidos que se desarrollan en semillas de la poblacién de Afila es un hallazgo que resulta
interesante ya que aunque las semillas de esta localidad fueron las de mejor calidad, si los procesos
de adaptacion local para este sistema fuesen unicamente resultado del efecto de la calidad de la
planta hospedera, entonces habriamos encontrado que todos los braquidos independientemente de
su origen tuvieran un mejor desemperio cuando se desarrollaban en semillas de Atila, hecho que no
ocurrié, lo cual sugiere que existen otros factores como la presencia de competidores y enemigos
naturales que pueden influir en este proceso, de ahi la idea de proponer experimentos donde se incluyan

no s6lo dos sino mas niveles tréficos.
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CAPITULO I
EFECTO DE LA PLANTA HOSPEDERA, UN COMPETIDOR Y UN PARASITOIDE SOBRE LA

VARIACION EN LOS CARACTERES DE HISTORIA DE VIDA DE Zabrotes subfasciatus

INTRODUCCION

Las relacicnes planta-herbivoro, y especificamente aquellas que involucran plantas e insectos,
han recibido mucha atencion, por lo que los efectos sobre sus integrantes son bien conocidos (Ehrlich y
Raven, 1964; Janzen, 1969; Fenny, 1976; Rhoades y Cates, 1976; Rosenthal et al., 1977; Strong et al,
1984, Coley ef al, 1985). Algunos estudios de interacciones que incluyen varios niveles troficos han
mostrado que los caracteres de historia de vida en insectos (e.g., tiempo de desarrollo, sobrevivencia,
tamafo de los individuos de la progenie) se ven afectados por la presencia de otros organismos (Kareiva
y Sahakian, 1990; Monge et al,, 1995, 1996). En otras palabras, los caracteres de historia de vida que
muestra una especie seran diferentes si esta interactuando sélo con una especie o si lo hace con mas de
una.

Las interacciones que involucran dos niveles tréficos (e.g., planta-herbivoro y herbivoro-
parasitoide), a pesar de ser las mas documentadas, sélo consideran una parte de la realidad. En
condiciones naturales generalmente estan involucrados al menas tres niveles troficos: planta, herbivoro
y enemigos naturales, siendo este (ltimo un componente gue tiene un peso importante en el destino de
la interaccién. Una caracteristica importante del estudio de tres niveles troficos, y sobre la cual no se
hace mucho énfasis en la literatura, es que los integrantes de! primer nivel trofico {plantas) y del tercer
nivel tréfico (depredadores yfo parasitoides) pueden interactuar de manera mutualista; los enemigos
naturales de los herbivoros, benefician a las plantas al reducir ta abundancia de los herbivoros y las
plantas pueden, por ejemplo, beneficiar a los enemigos naturales, haciendo a los herbivoros mas
vulnerables al ataque de depredadores y/o parasitoides (Benrey, 1993; Benrey y Denno, 1997: Benrey et
al, 1998; Turlings y Benrey, 1998; Barbosa y Benrey, 1999). Un caso ilustrativo es el reportado por
Kareiva y Sahakian (1990) en plantas de chicharo Pisum sativumn, las cuales presentan dos morfos:

plantas normales y plantas con estipulas reducidas, siendo las primeras ampliamente preferidas por los
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afidos. Las plantas del morfo con estipulas tienen alrededor de 10% menos dafio; sin embarge, cuando
se introduce un tercer nivel tréfico, en este caso coccinélidos depredadores de afidos, el dafio que los
&fidos producen a las plantas sin estipulas disminuye en un 50%, esto debido a que los enemigos
naturales se pueden desplazar con mayor facilidad sobre estas plantas y encontrar a sus presas, a
diferencia de lo que ocurre en plantas con estipulas.

Existen muy pocos estudios en los que se haya considerado per separado la funcién de cada
uno de los niveles tréficos de manera experimental, de tal forma que permitan ver cudl es el efecto de
dos de los niveles tréficos sobre un tercero, el papel de éstos sobre el tipo de interaccidn, asi como las
consecuencias sobre los caracteres de historia de vida de cada uno de los integrantes de la misma
(Price et al,, 1980; English- Loeb et al, 1993; Benrey y Denno, 1997). Uno de los pocos trabajos hechos
en este contexto es el de Kareiva y Sahakian (1990), que muestra la importancia de considerar al menocs
un tercer nivel trofico en los estudios de interacciones, para poder hacer inferencias confiables que
reflejen lo que ocurre en condiciones naturales. Ademas, el incluir un tercer nivel nos permite un mejor
entendimiento de los mecanismos involucrados en el proceso de seleccién de hospederos.

Cada uno de los niveles troficos que forman parte de una interaccion estd influenciados por
factores biéticos y abidticos. Sin embargo, el peso relativo de cada uno de ellos es variable en cada
sisterna. Por ejemplo, desde el punto de vista del herbivoro, si los efectos de la depredacion o
parasitismo son muy importantes, la competencia por la planta hospedera y la calidad del recurso para
estos organismos tienen poca importancia; pero si la depredacidn y las perturbaciones fisicas son poco
importantes para los herbivoros, la competencia interespecifica y los factores que reducen la
probabilidad de que los herbivoros seleccionen un hospedero de buena calidad tendran un pape! mas
importarte en el resultado de la interaccion (Karban, 1989; Lenski, 1982). Los enemigos naturales
(parasitoides y patdégenos), simbiontes, competidores, descomponedores, asi como la calidad y la
cantidad de recursos disponibles pueden ser algunos de los factores que determinan cambios en las
interacciones y, por lo tanto, cambios en la estructura de las poblaciones y comunidades (Hunter y Price,
1992; Monge et al., 19985; Kitching, 2001).

Durante varias décadas se ha argumentado acerca de los procesos que pueden estar

estructurando a las comunidades y determinande el tamafio de las poblaciones. Estos razonamientos se
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han basado en observaciones, experimentos y modelos matematicos, los cuales tienen en comdn que
sblo considera un factor a la vez, que puede ser la depredacién, el parasitismo o la competencia
interespecifica (Karban, 1989). Sin embargo, esto sigue siendo tema de debate para los ecdlogos.
principalmente por que para muchos adn no queda claro quién es el controlador primario de la
interaccion, si el recurso (fuerzas ascendentes o bottom-up}, o los depredadores (fuerzas descendentes
o top-down) (Hairston et al., 1960; Lawton y McNiel, 1970; Carpenter, 1987; Hunter y Price, 1992; Power,
1992; Pace ef al,, 1999). Desde el punto de vista de las fuerzas ascendentes (bottom-up) los organismos
de cada nivel tréfico estarian limitados por alimento. Desde el punto de vista de las fuerzas
descendentes (top-down) los organismos que se ubican en la mitad de la cadena, ademds de estar
limitados por el recurso, también estaran limitados por la presencia de competidores o de depredadores
{Menge y Sutherland, 1976; Power, 1992, Menge, 1992). Sin embargo, existe evidencia que sugiere que
tanto el hospedero como los enemigos naturales son potencialmente importantes en estos sistemas y
que los herbivoros responden a estas presiones de una manera particular (Menge y Sutherdand, 1976;
Hunter y Price, 1992; Menge, 1992; Power, 1992; Monge et al., 1985; Kitching, 2001).

Actualmente contamos con evidencia que muestra como cambian los caracteres de historia de
vida de los organismos dependiendo de con quien estén interactuando. En una interaccion planta -
herbivoro, algunos caracteres de historia de vida del herbivoro pueden variar segun el hospedero sobre
el cual se desarrolla. Por ejemplo, Fernandez y Talekar (1990) encontraron que cuando Callosobruchus
chinensis se almenta de semillas de diferentes especies de Vigna, su desempefio (conjunto de
caracteres de historia de vida tales como la fecundidad, el tiempo de desarrollo y/o sobrevivencia)
cambia en funcién de las caracteristicas fisicas y quimicas de las plantas. Cuando se le ofrecieron como
alimento plantas de V. mungo, especie silvestre que tiene hojas muy pubescentes, el desempefio de C.
chinensis fue muy bajo (tiempo de desamollo largo y baja sobrevivencia), mientras que ante otras
especies como V. unguicaulata, las cuales tenian hojas con menor pubescencia, su desempefio fue
mejor (tiempo de desamollo corto y alta sobrevivencia). En este senfido, el desempenio y preferencia del
herbivoro van a depender de que tan bien adaptado esté a su hospedero, es decir, si el herbivoro ha
logrado superar todas las barreras quimicas y fisicas del hospedero, su desempefio sera alte, mientras

que si las defensas de la planta no han sido del todo superadas, el desempefo de los mismos serd
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menor. En Zabrofes subfasciatus ocurre algo muy semejante a lo reportado para C. maculatus, (capitulo,
[1}. Los parametros de desempefio de Z. subfasciatus difieren entre poblaciones, cuando se desarrolld en

semillas de la poblacion de Afila, el desempefio fue significativamente mas alto que el registrado en

. | . . -
semillas de la poblacién de Tepoztlan. }QST[‘A TESHS N@ S ,
Si la interaccién es herbivoro - herbivoro, puede exist@ﬂmiﬁfgﬁéﬁ @rﬁﬂmas:
: 4

1) por explotacion, en la cual los individuos no interactuan uno con otro directamente, sino que
responden en el ambito de recurso, es decir, este se reduce por el uso previo de uno de los dos
interactuantes y 2) por interferencia, en la cual fos individuos interactuan directamente uno con otro, de
manera que la presencia y actividad de uno de los competidores sobre el recurso evita fisicamente que
el otro competidor tenga accese a este (Pijils ef al., 1996). Por ejemplo, se ha obsetvado que a pesar de
que las hembras de Caflosobruchus maculatus utilizan feromonas para marcar los sitios donde han
ovipositado, las hembras de C. analis ovipositan sobre la misma semilla. Debido a que el tiempo de
desarrollo de las larvas de C.analis es ligeramente mas corto que el de C. macufatus, cuando emergen
de las semillas, muerden y matan a las larvas de C. macufatus que aun se encuentran en el interior de la
semilla {Toque- Naga, 1991). Dentre de este tipo de interacciones, los caracteres de historia de vida que
se ven mas afectados son el nimero de huevos, el tiempo de desarrollo, la proporcidn sexual, la
sobrevivencia y el tamafo de los individuos que emergen {Bemays y Chapman, 1994).

En iz interaccion herbivoro-parasitoide, dado que los parasitoides, seleccionan a sus hospederos
principalmente por su tamario (lo cual es una manera indirecta de medir calidad; Rios, 1998; Mendoza,
2000} los caracteres de historia de vida del herbivoro que se ven afectados son el tiempo de desarrollo,
la sobrevivencia, la proporcion sexual y el tamaiio de los individuos. Rios (1998} encontrd que cuando a
las hembras de Stenocorse bruchivora (parasitoide) se les ofrecen larvas de Zabrotes subfasciatus
desarrolladas en semillas de Phaseolus coccineus (cultivadas y silvestres), éstas prefieren ovipositar
sobre larvas que se desarrollan en semillas de P. coceineus cultivadas, ya que son semillas de mayor
tamaiio y con una menor concentracién de metabolitos secundarios, lo cual permite el desarrollo de
larvas de mayor tamafio en comparacion con las que se desarmollan en semillas de P. coccineus

silvestre, Indudablemente existen aln varias preguntas sobre cudl es el efecto que ejercen los
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hospederos y los parasitoides sobre la variacién en los caracleres de historia de vida de los briquidos ¥

no se sabe mucho acerca de cual es el efecto de los competidores en esta interaccion.

De acuerdo con lo anterior y considerando la importancia del papel que tienen los recursos, los
competidores y los enemigos naturales, sobre los cambios en los caracteres de historia de vida de los
integrantes de la interaccion de tres niveles tréficos, en el presente capitulo se planted como objetivo
estimar el efecto de la planta hospedera, de un competidor (Acanthoscelides obtectus) y un parasitoide
(Dinammus basalis) sobre varios atributos de la historia de vida de Z. subfasciatus.

Las hipétesis a probar fueron:

1) Si las plantas hospederas constituyen recursos de diferente calidad dependiendo de la poblacion
donde se encuentran, esto se vera reflejado en el desemperio de Z. subfasciatus, el cual esperamos
sea mas alto cuando se desarolla sobre semillas de mejor calidad (mayor tamafio y mayor
concentracion de nutrientes).

2) Si existe competencia entre Z. subfasciafus y Acanthoscelides obfectus, entonces que algunos
caracteres de historia de vida de Z. subfasciatus como ntimero de huevos, tiempo de desarrollo,
sobrevivencia y tamafo de los individuos que emergen se veran afectados negativamente por la
presencia de A. obtectus.

3) Si existe una presion del parasitoide (0. basalis) sobre el desempefio de Z. subfasciatus, entonces el
tiempo de desamollo, la scbrevivencia, proporcion sexual y el tamafio corporal de los individuos que

emergen, se veran afectados negativamente por la presencia del parasitoide.
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MATERIAL Y METODOS

Los organismos de Z. subfasciatus utilizados en los experimentos se obtuvieron de colonias
mantenidas en laboratorio cuyos pies de cria fueron bruquidos provenientes de semillas de P. wigaris
colectadas en cuatro poblaciones del centro de México (Atila y Ahuehueyo. Puebla; Tepoztian, Morelos vy
Malinalco, Edo. de México) (para mas detalle ver capitulo ). De manera paralela, con parasitoides
colectados de las cuatro poblaciones se inicid un cultivo; el cual se establecid scbre larvas de! briquido
Callosobruchus macuiatus desarrolladas en semillas de frijol comin (Phaseolus vulgaris variedad
Jamapa); el propdsito de establecerlo sobre un hospedero diferente a los que se utilizaron durante el
estudio fue no sesgar la preferencia del parasitoide por alguna de las dos especies de briquidos con las
que se trabajd.

Para evaluar el efecto de la planta hospedera, un competidor y un parasitoide se realizd un
disefio multifactorial considerando como factores la presencia y ausencia del compefidor y del
parasitoide (presente-ausente) desarrollados sobre semillas de cuatro poblaciones diferentes. Debido a
la dificultad para manejar un alto nimero de bruguidos y parasitoides simulténeamente, se utilizé un
disefio factorial de cinco bloques completamente al azar, donde en cada bleque se incluyeron todas las
combinaciones de tratamientos. El tiempo transcurrido entre un bloque y otro fue de una semana; dentro
de cada bloque hubo diez replicas para cada tratamiento.

E! procedimiento general seguido en el laboratorio para la evaluacion del desempefio de 2.
subfasciatus fue utilizar como unidad experimental vasos de plastico transparentes, dentro de los cuales
se colocaron 40 semillas tomadas al azar de cada una de las poblaciones; posteriormente en el centro
del vaso se liberaron 8 briquidos (4 hembras y 4 machos) de Z. subfasciatus obtenidos de las colonias
que se mantenian en el laboratorio de cada poblacion. Se dejaron ovipositar cinco dias, después se
sacaran los adultos, se conté el nimero de huevos por semiilla y se guardaron por separado en cajas
petri bajo condiciones de temperatura y humedad controladas dentro de una incubadora PERCIVAL
Mod.LV35, 28 dias después y hasta que dejaron de emerger los briquidos, se registrd la fecha de
emergencia de cada uno {para estimar el tiempo de desarrollo), su sexo y tamano (largo del cuerpo), se

estimé, ademas, la proporcion de briquidos sobrevivientes (numero de briquidos emergidos/numero de
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huevos). Este procedimiento se repitio para las distintas poblaciones. Se realizaron 50 réplicas para cada
tratamiento para cada poblacién.

El efecto de {a planta hospedera se estimé analizando Ia respuesta de los briquidos de las
diferentes poblaciones en los tratamientos testigo (sin competidor ni parasitoide) por medio de andlisis de
varianza unifactoriales. Los datos de proporcion de sobrevivientes y proporcion sexual (nimero de
machos con respecto al total de la progenie) fueron previamente transformados por arco seno de la raiz
de la proporcion para cumplir los supuestos de 1a normalidad y homocedasticidad que requiere la prueba
(Sokal, 1980).

Para evaluar el efecto del competidor se introdujercn en el vaso, ademas de las cuatro parejas de
7. subfasciatus, cuatro parejas de Acanthoscelides obtectus. Para la eslimacion del efecto del
parasitoide (D¥nanmus basalis) se siguio el mismo procedimiento, pero en este caso después de 18 dias
de haber introducido a los briquidos {edad a la que las larvas de las bruquidos estarian en tercer estadio
que es el que atacan los parasitoides) se liberd una hembra del parasitoide de seis dias de edad
previamente apareada, se dejo ovipositar durante tres dias, después de los cuales se sacod. En este
tratamiento, ademas de registrar todos los datos mencionados en el tratamiento anterior para los
bruquidos, también se registro el numero de parasitoides emergidos de cada especie de briquido para
posteriormente estimar el porcentaje de parasitismo. Para evalvar el posible efecto sinérgico del
competidor y del parasitoide en el dltimo tratamiento, ademas de agregar 4 parejas de Z. subfascialus se
agregaron 4 parejas de A. obtectus, 18 dias despues se liberé a la hembra de! parasitoide y finalmente
se registraron la misma variables descritas en el tratamiento anterior.

El modelo general probado fue un modelo aditivo de fa forma:
Y= U+ T+ @G+ T +en
en donde y es la variable de respuesta (liempo de desarrollo, sobrevivencia, etc.)
p= Valor de la variable en el tratamiento testigo {sin competidor ni parasitoide)}
1,.= Efecto del competidor sobre la el desempefio del briquido
¢= Efecto del parasitoide sobre el desempefio del bruquido

w4~ Efecto sinérgico del competidor y del parasitoide
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€ = error experimental

El analisis de los datos se realizd en dos etapas, en la primera se anatizd para cada localidad los
efectos del competidor y del parasitoide por medio de analisis de varianza bifactoriales, calculando la
contribucion de cada uno de los componentes (competidor, parasitoide y la interaccidn) sobre el
desempeiic de Z. subfasciatus. En esta primera etapa se buscéd evaluar el peso de cada factor
considerado. Posteriormente se realizd un analisis de varianza trifactorial {(incluyendo a la poblacion
como un factor mas) para evaluar si el efecto de los competidores y parasitoides cambia entre los
sitios. En este caso, si las interacciones que incluyen a la poblacién (origen de las semillas) resultan
significativas, indicarian que la importancia de dicho factor difiere entre peblaciones y, por lo mismo,
que el efecto de la competencia y el parasitismo estan influenciados por la planta hospedera, De
manera similar a lo hecho por Hunter et af., (1998) e Ylioja ef al. (1999), se utilizé la varianza
explicada por cada factor como un indicador de |a importancia de cada uno scbre el desempefio del
bruguido. Para el caso del numero de huevos puestes, sélo se analizd el efecto de la competencia y
de la poblacion ya que al ser introducidos los parasitoides 18 dias después de haberse colocado los

braquidos, éstos no pudieron afectar a esta variable y, por lo tanto, el resultado carece de sentido.
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RESULTADOS

El origen de las semillas tuvo, en general, efectos significativos sobre el desempefio de los
bruguides. Los briquidos tuvieron un mejor desempefic sobre las semillas de Afila (alta
sobrevivencia, tiempo de desarrolio menor y progenie de mayor tamario), mientras que en Tepoztlan
el desemmpenio fue el mas deficiente (baja sobrevivencia, tiempo de desarrollo mayor y progenie de
menor tamafio) {Tabla 9).

La proporcion de semillas infestadas difirid significativamente entre poblaciones {F(yss.=7.88,
P<0.0001) siendo mayor en Atila, aunque con diferencias importantes entre especies dentro de cada
poblacién (Interaccion Poblacion X Especie F3eq=7.77, P=0.001). La infestacion por A.obtectus fue
mayor que la de Z subfasciatus en las semillas de Atila, Malinalco y Tepoztlan, mientras que en
Ahuehueyo, no se encontraron diferencias significativas en la proporcién de semillas infestadas por los
briquidos de las dos especies (Fig. 18). Con respecto al nimero de huevos que puso Z. subfasciatus
encontramos que en las cuatro poblaciones se redujo significativamente por la presencia de A. obtectus

(For.769=8.58, P<0.0001, Fig. 19).
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Tabla 9.- Resultados del analisis de varianza, para algunos caracteres de historia de vida de
Zabrotes subfasciatus cuando se desarrolla en semillas de cuatro poblaciones diferentes de
Phaseolus vulgaris en ausencia de un competidor y un parasitoide. Letras diferentes indican

diferencias significativas entre peblaciones (P< 0.001; prueba de Tukey).

CARACTER DE POBLACION X ES F P
HISTORIA DE VIDA
' Numero de huevos Atila 4,18 a 036 1594 0.0001
Ahuehueyo 3.88 a 016
Malinalco 324 b 018
Tepoztlan 3, b 040
Tiempo de desarrolio Atila 30 a 044 2324 0.0001
Ahuehueyo 36 b 051
Malinalco 31 a 054
Tepoztlan 37 b 122
Sobrevivencia Atila 0.88 a 0038 537 0.0014
{#de adultos emergidos / # de huevos) Ahuehueyo 0.80 b 0.046
Malinalco 0.81 b 0043
Tepoztlan 0.69 c 0.045
Nimero de hembras Atila 2474 a 0820 1607 0.0001
Ahuehueyo 20.18 b 0.880
Malinalco 19.24 b 0.680
Tepozilan 14.66 ¢ 0870
Numero de machos Atila 18.66 a 0908 1469 0.0001
Ahuehueyo 19.40 b 0.850
Malinalco 10.60 b 0.600
Tepoztlan 13.76 ¢ 0700
Proporcitn sexual Afila 0.49 a 003 525 0001
{# de machos/ total) Ahuehueyo 0.49 a 0.03
Malinalco 0.38 b 0.03
Tepoztlan 0.32 b 0.04
Tamafio de las hembras Atila 2.50 a 0.01 2088 0.0001
Ahuehueyo 2.51 a 0.0
Malinalco 249 b 0.02
Tepoztlan 2.36 b 0.02
Tamafio de los machos Atila 1.99 a 0.009 43.38 0.0001
Ahuehueyo 2.00 a 0.009
Malinalco 210 a 0.004
Tepoztian 1.95 b 0.006

85



06 b O Z. subfasciatus
g = O A. oblectus
B 05 - b
@ a 2= a b
£ 2 2
o 04 - a
=
503
1%
o
O
__5 0.2
2
2
o 0.1
o
0 P _ - -
Atila Malinalco Ahuehueyo Tepoztlan

Figura 18.- Proporcién de semillas infestadas por dos especies de briquidos en cuatro
poblaciones de Phaseolus vulgaris.Las lineas verticales representan el error estandar y letras diferentes

indican diferencias significativas (P<0.05) dentro de cada poblacién.
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Figura 19.- Numero de huevos que pone Zabroles subfasciatus en ausencia y presencia de
Acanthoscelides obtectus en cuatro poblaciones de Phaseolus vulgaris. Las lineas verticales representan

el error estandar y las letras indican diferencias significativas {P<0.05) dentro de cada poblacion

86



En general, el desempefio de Z subfascialus se vio afectado negativamente por la presencia
tanto del competider coma del parasitoide independientemente del origen de las semillas donde se
desarrolld. En la tabla 10 se muestran los efectos por separado del competidor y el parasitoide sohre
los atributos de historfa de vida evaluados para las cuatro poblaciones. Como puede cbservarse, en
todos los casos la presencia del competidor tuve un efecto negativo sobre el desempefio de Z.
subfasciatus. Las caracteristicas que se vieron mas fuertemente afectadas fueron el tiempo de
desarrollo que aumentd ligeramente (1-5%) (Fig. 20a), mientras que la sobrevivencia, aunque en
lodas las localidades se observo una reduccién, ésta sélo fue estadisticamente significativa para los
briguidos de Malinalco (Fig. 20b). Otra variable afectada fue el nimero de hembras e! cual disminuyé
en todas las poblaciones. El decremente mas fuerte se observd en las hembras de Malinalce donde
disminuyeron cerca de 75% (Fig. 20c). También el nimero de machos registré disminuciones en
algunos casos superiores al 50% (Fig. 20d). El tamafio corporal de los briquidos se redujo
significativamente, aunque con magnitudes bajas en presencia del competidor (alrededor del 29%)
excepto para la poblacién de Alila donde el tamario de los machos se incrementd ligeramente (Fig.
21b y 21c). La proporcidon de machos disminuyé por la presencia del competidor {Fig. 21a).
Examinando globalmente los resultades cabe resaitar el hecho que aun cuande para los briguides
provenientes de Malinalco se encontraron efectos significativos del competidor sobre tedas las
variables analizadas, para los bruquidos de Ahuehueyo fue donde se encontrd que los efectos de Ia
competencia fueron mayores en intensidad.

Al igual que lo encontrado para el casc del competidor, la presencia del parasitoide produjo
efectos negativos sobre la mayoria de los atributos de la historia de vida de Z. subfasciatus evaluados
(Tabla 10). Sin embargo, se encontraron diferencias importantes en algunas de ellas, por ejemplo, [a
sobrevivencia fue severamente afectada por los parasitoides con reducciones que variaron de

alrededor del 20% en Ahuehueyo hasta casi el 65% en los bruquidos de Malinalco (Fig. 20b).
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Figura 20.- Resultados sobre algunas caracteres de historia de vida de Zabrofes subfasciatus cuando se
desarrolia en semillas de cuatro poblaciones de Phaseolus vulgaris en presencia y/o ausencia de un
competidor y un parasitoide, Las lineas verticales representan el emor estandar y las letras diferentes
indican diferencias significativas {P<0.05) dentro de una misma poblacion.
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También el nimero de individuos de la progenie fue significativamente reducido por la presencia
de parasitoides, en este caso fueron muy claras las diferencias entre poblaciones, mientras que en
Atila y Ahuehueyo se registraron disminuciones merores al 40%, en las poblaciones de Malinalco y
Tepoztlan el nimero de machos y hembras producidos se redujo en valores que oscilarcn del 55% a
poco mas del 75% (Figs. 20c y 20d). La proporcién sexual en general no se vio afectada por la
presencia del parasitoide, sin embargo, en Malinalco cambio drasticamente, inclindndose hacia una
mayor proporcion de machos (Fig. 21a)., mientras que el tamado corporal de los individuos de la
progenie tuvo resultados variados, sin ningun patrén claro (Figs. 21b y 21¢).

La proporcién de parasitismo fue diferente para las dos especies de braguidos, Z. subfasciatus
tiene consistentemente una mayor proporcién de parasitisma que A. obtectus (F(; 245=46.7, P<0.0001),
aunque hubo diferencias en los resultados dentro de cada localidad, sélo se encontraron diferencias

significativas dentro de las poblaciones de Atila y Malinalco (Fig.22).
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Figura 22.- Proporcién de parasitismo de Dinarmus basalis en dos especies de braquidos en
cuatro diferentes poblaciones de Phaseolus vulgaris. Las lineas verticales representan el error

estandar; letras diferentes indican diferencias significativas (P<0,05) dentro de cada poblacién.
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Tabla 10.- Resumen del anélisis de varianza bifactorial para las diferentes variables relacionadas con el desemperio de Zabrotes subfasciatus

desarrollado sobre semillas de Phaseolus vuigaris de cuatro poblaciones

Poblacion

Tiempo de Sobrevivencia No. de No. de Tamario Tamaiio Proporcio
desarrollo hembras maches hembras machos n Sexual
Factor F P F P F P F P F P F P F P
Atila Competidor | 0.740 0.039 0470 0.490 65.010 <0.001 104.220 <0.001 24820 0.000 12300 0001 10750 0.001
Parasitismo 1.860 0.174 111560 0.000 23440 <0001 13.070 <0001 17.900 0000 4700 00317 2560 0.1
Comp X 0.840 (.361 0.680 0.411 8.510 0.004 3800 0.053 2310 0130 76.370 0.000 7.420 0007
Parasitismo
Ahuehueyo Competidor | 37.120 <0.001 1.870 0,174 264.000 <0.001 140.170 <0.001 4.780 0.030 0120 0.726 4.880 0.028
Parasitismo | 1.350 0.246 9.050 0.003 62.420 <0.001 36.270 <0.001 45450 <0001 9.630 0.002 1500 0.222
Comp X 9,710 0.002 2430 0.121 14130 <0.001 0890 0348 2140 0145 0310 0581 0060 0.809
Parasitismo
Malinalco Competidor | 60.910 <0.001 32260 <0.001 49530 <0.001 36820 <0.001 4.010 0.047 13550 <0.00% 17.600 <0.001
Parasitismo | 15.940 <0.001 123.030 <0.001 209.120 <0.001 33.310 <0.001 2830 0.094 29.380 <0.001 18.770 <0.001
Comp X B.190 0.005 34970 <0.001 47800 <0.001 17.500 <0.001 7170 0008 4050 0.045 7.780 0.006
Parasitismo
Tepoztlan Competidor | 35250 <0.001 3.520 0.062 46810 <0.001 33300 <0001 8230 0005 6450 0.112 0890 0.347
Parasitismo | 25.700 <0.001 58.780 <0.001 60.200 <0.001 48.0%0 <0.001 1330 0240 0050 0830 0950 0332
Comp X 6.080 0015 20.040 <0.001 35580 <0001 17.390 <Q.001 2880 0092 2070 0.151

Parasitismo




En resumen, cuando interactuan por separado el competidor y el parasitoide, tenemos que la
competencia tuvo efectos mas importantes sobre el tiempo de desarrollo, mientras que el parasilismo
tuvo claramente efectos mas marcados sobre la sobrevivencia. El nomero de hijos producidos fue
severamente afectado tanto por la competencia como por el parasitismo, siendo mas importante la
competencia en Atila y Ahuehueyo y el parasitismo en Malinalco y Tepoztlan. El tamafio corporal de
los briquidos producidos fue afectado ligeramente por ambos factores siendo, en este caso, la
competencia la que tuvo efectos mas claros.

En el escenario completo, esto es, presente tanto el competidor como el parasitoide se encontro,
en general, un efecto antagénico entre ellos, es decir, los efectos fueron menos severos cuando se
encontraban juntos que lo esperado por un efecto aditivo del competidor y parasitoide por separado
(Tabla 11); la excepcion fue lo encontrado con el tiempo de desarrollo en las poblaciones de
Malinalco y Afila donde el tiempo de desarrollo se incrementé ain mas por la presencia del
competidor y el parasitoide. Aungue el comportamiento global fue el de mostrar efectos antagénicos,
en ninguno de los casos este efecto fue lo suficientemente fuerte como para que se alcanzaran los
valores de los tratamientos testigo.

En este caso fueron muy claras 1as diferencias en el comportamiento de las poblaciones de Atila y
Ahuehueyo con respecto a Malinalco y Tepoztlan. Por ejemplo, el efecto antagdnice sobre la
sobrevivencia y el nimero de machos producidos fue muy importante en estas dos Ultimas
poblaciones, mientras que en Atila y Ahuehueyo no fue significativo. Algo parecido ocurrié con el
numero de hembras que emergen, donde el efeclo fue claramente mas importante en Malinalco y
Tepoztlan en comparacidn con Atila y Ahuehueyo.

En la tabla 12 se muestran los resultados de los analisis de varianza trifactoriales y la proparcion
de la varianza explicada por cada factor incluido en el disefio: poblacidn (origen de las semillas)
competidor y parasitoide. Como puede observarse las interacciones Poblacion X Competencia y
Poblacién X Parasitoide fueron en todos los casos estadisticamente significativas lo que muestra que
la importancia de cada factor en las cuatro poblaciones es diferente en al menos una de ellas. Mas
alin, 1a interaccién Poblacién X Competencia X Parasitoide fue estadisticamente significativa para las

variables tiempo de desarrollo, sobrevivencia y tamafio corporal de la progenie lo que indica que el
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efecto sinérgico y/o antagonico registrado también cambia entre poblaciones. De acuerdo con los
valores de varianza explicada por los distintos elementos del modelo para el tiempo de desarrollo, la
planta hospedera (semilla) es el factor mas importante, mientras que para la sobrevivencia, el factor
mas importante es el parasitismo. Con respecto al nimero de descendientes el resultado fue diferente
para machos y hembras; el numero de hembras que emergen estd mas afectado por la competencia
y el parasitismo, mientras que para los maches el factor mas importante es la competencia y la planta
hospedera. El tamafo corporal de la descendencia se ve mas afectado por ta planta hospedera
aunque el parasitismo en algunas localidades es importante, por Gltimo, con respecto a la proporcién

sexual, la planta hospedera y la competencia fueron los factores mas importantes.
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Tabla 11.- Coeficientes del modelo lineal que muestra los efectos del competidor, el parasitoide y su interaccion sobre el comportamiento
ce ias diferentes variables analizadas. A la derecha de cada valor se presenta el incremento y/o decremento porcentual del valar del testigo.
Para el caso de los valores en porcentaje sélo se muestran los valores cuyo coeficiente fue estadisticamente diferente de cero (P<0.05).

Poblacién Variable Testigo Competidor Parasitoide Compet X Parasitoide
Atila Tiempo de desarrollo (dias) 30.460 -£5.021 0.160 0.650
Sobrevivencia (proporcidn} 0.880 0.032 0,282 -32.48% -0.054
No. de hembras 24.740 -11.180 -5540% -7.900 -2915% 6.091 3018%
No. de machos 18.660 11,320 -60.66% 5180 -27.76% 3.750
Tamafo hembras (mm) 2.566 -0.058 -2.26% 0046 1.77% -0.051
Tamafic machos (mm) 1.997 0057 286% 0.072 3.60% 0.191  -9.56%
Proporclén sexual (machasiTotal) 0.486 0010 -215% 0.067 -0.070 -15.03%
Ahuehueyo Tiempo de desarrollo (dias) 35.650 1578 507% 0.314 A.015 3.26%
Sobrevivencia (proporcidn) 0.800 -0.130 -0.182 .20.61% 0.096
No. de hembras 21.180 -16.240 -55.64% -9.250 -37.39% 5854 23.66%
No. de machos 19.400 -11.140 -57.42% -6.096 -31.42% 1,729
Tamafo hembras {mm) 2.493 <0033 -1.33% 0.049 1.95% 0.028
Tamafo machos (mm) 1.962 -0.001 0.031 1.59% -0.005
Proporcion sexual (machos/Total) 0.435 -0.019  -437% 0.626 -0.025
Malinalco Tlempo de desarrollo {dias) 31.100 0700 2.25% 0.160 0.51% 0811 261%
Sobrevlvencia (proporcién) 0.812 -0.038 4.16% 0.596 -64.54% 0.449 48.59%
No. de hembras 19.240 -9.660 -50.21% -14.800 -76.92% 9.574 49.76%
No. de machos 10.600 -6.220 -58.68% 6.040 -56.98% 5070 47.83%
Tamafio hembras (mm} 2.501 -0.044 -1.72% -0.054 065 2.53%
Tamaho machos {mm) 2.107 -0.029 -1.35% -0.045 -2.15% -0.031 -1.49%
Proporcidn sexual (machosiTotal) 0.249 0.033 -9.46% 0.182 52.26% 0121 -34.58%
Tepoztlan Tiempe de desarrotle {dias) 36.560 0320 3.00% 0.240 0.75% 0455 143%
Sobrevivencia (proporcidn) 0.691 -0.095 -0.435 -54.94% 0338 42.73%
No. de hembras 14.660 -B.660 -59.07% -9.280 -63.30% 8.067 5503%
No. de machos 13.780 -7.040 -51.16% -7.860 -57.12% 5906 42.92%
Tamafio hembras {mm) 2.361 -0.043 -1.73% -0.026 0.029
Tamafio machos {mm) 1.950 -0.051  -2.52% -0.022 0.038
Proporcion sexual (machosiTotal) 0.483 0.025 0.019 0076 -1567%
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Tabla 12, Resumen de los andlisis de varianza ttifactoriaies para evaluar el desempedo de Z. subfasciatus, en presencia y ausencia de un competidor y un parasitoide.

En la tabla superior se muestran los valores de F y entre paréntesis las probabilidades asociadas a cada factor considerado.
En ia tabla inferior se muestra la propercién de la varianza explicada por cada uno de los factores incluidos en el analisis.

Fuente do Variacién

Tlempo de desarrollc  Sobrevivencia No. da hembras MNo.de machos Tamado hembras Tamaho machos Proporcion saxusl MNo. huevos
F{P} F(P) FiF} Fi{P) FiP} FiP) F(P) F{®}
Poblaclén 39.8 (P<0.0001) 15.99 (P<0.0001) 4297 (P<0.0001) 48.37 (P<0.0001) 24.67 (P<0.000%) £8.44 (P<0.0001)  11.98 (P<0.0001) 31 48 (P<00001)
Compatencla 50.81 (P<0.0001)  9.72(P=0.0019) 371.28 (P<0.0001) 308.25(P<0.0001) 4258 (P<0.0001) 27.06 (P<0.0001) 2564 (P<0.0001) 571 35 (P<0.0001)
Parasltismo 9.6 (P=0,0018) 252.08 {(P<0.0001) 272.08 (P<0.0001} 117,41 {P<0.0001) 2.3(P=01295) 7.87 {P=0.0051) 9.12 (P=000286)
Poblaclédn X Competencia 3.39({P=0.0178) 8.6 (P<0.0001) 26.57 (P<0.0001) 18.76 (P<0.0001)  7.16 (P=0.0001} 274 (P=0 0424} 2.64 (P<0.0001) 8 58 {P<0C001)
Poblaclén X Parasitismo 2,84 (P=0.0310) 2972 (P<0.0001) B4.53{P<0.0001) 147 (P=0.2213} 207 (P<0.0001) 12.58 (P<0.0001) 6.66 (P=0 0002)
Competencia X Parasitismo 0.97 (P=0.0324} 1016 (P<0.0001)  B.28{P<0.0001) 26.81(P<0.000%)  178(P=0.1853) 2928 (P<Q0001) 11.00 {P=D 0010}

Pobl X Compat X Parasitismo

Fuente de Variacion

4,26 (P=0.0054)

Tiempo de desarrollo

7.88 (P<0.0001)

Sobrevivencia

4.08 (P=0.3584)

1.43 (P=0.2326)

4 00 {P=0.0076)

23.03 (P<0 0001}

1 54 (P=0 2040)

No, de hembras  No. de machos  Tamafio hembras Tamafio machos Proporcién sexual No, huavos
Paoblacién 12.31% 4.10% 7.39% 10.09% 5.71% 16 09% 410% 5.43%
Competencia 524% 0.83% 21.2%% 21.43% 3.86% 2.12% 292% 8 91%
Parasitismo 1.00% 20.68% 15.60% 8.16% 0.21% 0.62% 104%
Poblacién X Competencia 1.05% 2.20% 4.57% 4.12% 1.95% 0.64% 0.90% 175%
Poblacién X Parasitisme 0.88% 2 60% 1.43% 0.31% 5.63% 2.96% 2.28%
Competencia X Parasitismo 0.10% 2.54% 4.85% 1.86% 0.16% 2.29% 125%
Pobl X Compet X Parasitismo 1.32% 202% 0.19% 0.30% 1.09% 542% 0.52%
Modelo global 21.68% 35.34% 56.36% 47.09% 19.50% 30,3%% 13.23% 47.83%



DISCUSION

En Ia interaccion planta-bruquidos-parasitoides el efecto que ejercen la planta hospedera
{Phaseolus vulgans silvestre), el competidor {Acanthoscelides oblectus) y parasitoide (Dinarmus
basalis) sobre algunos caracteres de historia de vida de Zabrotes subfasciatus cambian en magnitud
dependiendo de la variable que se registra y de si estan interactuando el parasitoide y el competidor
por separado o juntos. Por ejemplo, cuando interactian por separado el competidor y el parasitoide,
ta competencia tuvo efectos mas importantes sobre el tiempo de desarrollo, mientras que el
parasitismo tuvo claramente efectos mas marcados sobre la sobrevivencia. Sin embargo, cuando
estuvieron presentes tanto el competidor como el parasitoide se enconiré en general un efecto
antagdnice entre ellos, es decir, los efectos fueron menos severos cuando se encontraban juntes que

lo esperado por un efecto aditivo del competidor y parasitoide por separado.

Efecto de la planta hospedera

Las caracteristicas de las semillas de las cuatro poblaciones estudiadas mostraron diferencias en
tamario y calidad nutritiva (ver capitulo Il), y los resultados encontrados apoyan la prediccion de que el
desempefio de los brigquidos es mejor en las semillas que pueden considerarse de mejor calidad -dado
su tamafio y concentracion de nutrientes- como es el caso de las semillas provenientes de la localidad de
Atila, tas cuales son mas grandes y presentan mayores concentraciones de fosforo y nitrégeno.

Dentro de los faclores fisicos que afectan el desemperio de los brliquidos esta el tamano de las
semillas, ya que éste se correlaciona con el tamaiio de los insectos que emergen de ellas. Cipollini y
Stiles (1991) y Mitchell (1883) encontraron que cuando Acanthoscelides oblectus, Callosobruchus
maculatus y C. chinesis se desarroltaban sobre semillas grandes, la progenie que emergia era de mayor
tamafio y presentaba una mayor fecundidad en comparacion con los que emergian de semillas
pequenas. Resultados semejantes han sido reportados para otras especies de insectos (Benrey, 1993,
Visser, 1994, Mendoza,2000). Cuando Zabroles subfasciatus se desarrolla sobre semillas cultivadas de
Phaseolus coccineus también existe una relacidon positiva entre el tamafio de las semilias y la
fecundidad de las hembras (A. Callejas datos no publicados). Sin embargo, en el presente trabajo se

encontré que el tamafio de la semilla no necesariamente determina el tamafio de las hembras que
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emergen, ya que hembras que emergieron de semillas de las poblaciones de Atila y Malinalco {semillas
grandes y pequenas, respectivamente) son de mayor tamafio que las que emergen de semillas de
Ahuehueyo las cuales tienen tamarios intermedios. Esto puede deberse a que aun cuando las semillas
de Ahueheyo son mas grandes que las de Malinalco, el numero de huevos por semilla es mayor, lo que
probablemente produce efectos de competencia entre las larvas reflejandose en el tamafio de los
individuos que emergen.

Por otro lado, dentro de los factores quimicos estan el nitrégeno y fosforo, los cuales son
elementos esenciales para el crecimiento de los insectos y su deficiencia puede causar alta mortalidad
en Ios; estadios juveniles (Wright, 1978) o efectos negativos en atributos de su historia de vida. De
manera similar a lo encontrado por Martinez (1988), en este trabajo encontramos que el desempeiio
(tiempo de desarrollo y sobrevivencia) de los bruquidos en semillas de Tepoztlan que tienen bajas
concentraciones de agua y nitrégeno, fue menor en comparacion con el desempefio de briquidos que se
desarrollaron sobre semillas de mayor calidad {Alila). El nitrégeno, fosforo y agua, junto con los
metabolitos secundarios que contienen las semillas, son factores muy imponantes que determinan los
patrones de oviposicion y desempefio de los insectos que las utilizan como alimento (Seuthwood, 1987,
Bernays y Graham, 1988; Femandez y Talekar, 1990). A pesar de que la informacion que se tiene con
respecto a la composicién quimica de las semillas de frijol silvestre es incompleta, se ha reportado que
las semilas de plantas silvestres de Phaseolus vulganis tienen altas concentraciones de arcelina,
canavina, saponinas y compuestos cianogénicas (Gepts, 1990; Koening et al., 1990, Mendoza et al.,
1990), que pueden ser toxicos para los herbivoros que se alimentan de estas semillas. Por ejemplo,
Cardona y Posso (1987) encontraron que la emergencia de briquidos de ias especies Zabrotes
subfasciatus y Acanthoscelides obfectus se redujo significativamente cuando se desarrollan sobre
semillas de Phaseulos vulgaris con altas concentraciones de arcelina, ademas encontré que el tiempo de
desarrollo de los briquidos se alargd y la progenie resultante presentd tamafic y peso reducidos,
También encontraron gue en semillas con altas concentraciones de arcelina, las colonias de los insectos
no pueden desarrollarse y despueés de dos generaciones se extinguen.

Los datos de Zabrotes subfasciafus obtenidos cuando se desamolla en semillas de Phaseolus

vulgaris silvestre de diferentes poblaciones pueden interpretarse en el mismo contexto. La sobrevivencia
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de los bruquidos {nimero de adultos emergidos/mimero de huevos puestos) fue diferente entre los
distintos tipos de semillas. Por ejemplo, en semillas de Malinalco y Tepoztlan el nimero de huevos que
pusieron lo briguides no difirid significativamente entre eltas, sin embargo, la sobrevivencia de los
briquidos fue significativamente mayor en semillas de Malinalco que lo obtenido en semillas de
Tepoztlan, Estos resultados sugieren que, ademas de |a variacién en la calidad de las semillas, pudieran
existir también diferencias en la concentracion de metabolitos secundarios, ya que estando dentro de
las semillas algunas larvas murieron quiza por efecto de algan compuesto quimico o por no tener un
sistema enzimético que les permitiera digerir y utilizar ef recurso adecuadamente.

Para poder esclarecer el verdadero peso de la calidad nuiritiva y de la presencia y concentracion
de metaboiitos secundarios sobre el desempeno de los briquidos es necesaric tener un estudio fino,
tanto quimico como bromatolégico de las semillas para las diferentes poblaciones de P. Vulgars,
haciendo un seguimiento por varios afios de colecta, acomparniado con experimentos donde se manipule
la concentracion de algunos de estos compuestos y se observe la respuesta en el desemperio de los

briguidos.

Efecto del competidor

Desde que Gause (1934 en Mitsunaga y Fijii, 1999) propuso sus experimentos clasicos
relacionados con el principio de exclusién competitiva, éste ha sido un tema ampliamente observado
(Arthur, 1987). De acuerdo con nuestros resultados, bajo condiciones controladas (laboratorio) existe
competencia por explotacion entre Acanthoscelides oblectus y Zabrotes subfasciatus. Sin embargo,
aun cuando el desempeio de ambas especies de briquidos se ve fuertemente afectado, 1a presencia
de ambas especies coexistiendo en campe indica que la intensidad de la interaccion, por lo menos en
los afios en los que se realizdé el estudio, no es fue tan grande como para que condujera a la
exclusion de alguna de elias.

Para todas las poblaciones encontramos que A, oblectus infestd significativamente un mayor
numero de semillas que Z. subfsaciatus, lo cual muestra claramente que A. oblectus tiene un fuerte
efecto inhibidor sobre Z. subfasciatus en el momento de la oviposicidon {Figura 8). En otros sistemas

se ha encontrado que Z. subfasciafus puede ser un competidor eficiente; por ejemplo, Mitsunaga y
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Fujii (1999) encontraron que cuando Z. subfasciatus y Callosobruchus chinensis se desarrollan en
semilla de Phaseolus vulgaris y compiten por sitios de oviposicion, Z. subfascialus es mejor
competidor, es decir, ademas de ulilizar ¢l mayor nimero de semilias disponibles para ovipositar,
pone significativamente mas huevos que C. Chinensis .

En general, los caracteres de historia de vida de Z. subfasciatus que se ven mas fuertemente
afectados por la presencia del competidor son el niimero de huevos que ponen, el tamafo corporal de
ta progenie, y el tiempo de desarrollo; el nimero de briguidos que emergen es significativamente
menor, son mas pequeros y requieren de mayor tiempo para su desarmollo.

El hecho de que en este estudio se hayan encontrado orificios de entrada de ambas especies
de briquidos en las semillas (obs. pers.) sugiere fuertemente que existe competencia a este nivel.
Estos resultados son parecidos a los reportados por Toque- Naga (1991) quien encontrd que entre las
larvas de Callosobruchus macufatus y C. analis existe una interaccion competitiva; ademas de que las
larvas de C. analis al momento de emergen muerden y matan a las larvas de C. muculatus. Asimismo,
Ofuya y Agele (1989) reportan que cuando las larvas del bruquido Caflosobruchus maculatus
compiten por el recurso, se incrementa el tiempo de desarrollo, los briquidos que emergen son de
tamano pequefio, las tasas de mortalidad son altas y la fecundidad de las hembras se reduce,
mismas caracteristicas que presentd Z. subfasciatus en presencia de A. obfeclus. La compelencia
entre estas dos especies de briquidos al parecer también se puede dar por inhibicion de la
oviposicién, como ha sido reportado por Mitsunaga y Fujii (1999) para otras dos especies de
braquidos (Z. subfasciatus y Callosobruchus chinensis).

Un tema recumente en ecologia, aunque mas discutide entre ecologos de plantas, es lo
referente a dénde esperar que el efecto de la competencia sea mas intenso, si en condiciones de
baja o alta disponibilidad de recursos (Bonser y Reader, 1995). Hunter y Price {1892) reportan que ta
competencia entre dos defoliadores del encino fue mas evidente cuando existié una mayor
disponibilidad de su recurso. En nuestro sistema, si la calidad del recurso define la intensidad de la
competencia, entonces se hubiese esperado que la competencia fuese mas evidente cuando los
briquidos se desarrollaron en semillas de mejor calidad como las de la poblacidn de Atila; sin

embargo no se observd ningln patrén claro. Para algunos atributos evaluades, como el nimero de
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descendientes, se encontraron efectos mas claros en tas semillas consideradas de buena calidad,
mientras que para otra caracteristica como la sobrevivencia los efectos mayores, tendieron a
presentarse en las semillas de menor calidad. Esta falta de un patron claro puede reflejar que, en
condiciones naturales, la competencia no es un factor muy importante para Z. subfasciatus y que
otros factores como la presencia de enemigos naturales o las condiciones del ambiente fisico pueden
tener un mayor impacto sobre la demografia de esta especie que su posible competidor. Sin
embargo, no deja de existir una competencia probablemente indirecta, pues cuando £ subfasciatus
llega a las semillas, muchas de ellas ya no estan disponibles porque ya han sido usadas por A.
obtectus y no se sabe si A, obfectus, al llegar primero elige las mejores semillas (més grandes y/o

mas nutritivas).

Efecto del parasitoide

Al igual que lo encontrado para el caso del competidor, la presencia del parasitoide produjo
efectos negatives sobre la mayoria de los caracteres de historia de vida de Z. subfasciatus evaluados,
en particular el nimero de hembras y machos producidos disminuy6 claramente con reducciones de
hasta el 75% en Malinalco. Sin embargo, a diferencia del efecto de la competencia, el parasitismo
disminuyd en gran medida la sobrevivencia global de los bruquidos.

Las diferencias en la intensidad del efecto del parasitoide entre las poblaciones de Alila y
Ahuehueyo por un lado y las de Mafinalco y Tepoztlén por el otro, no son facilmente explicables.
Contrariamente a lo esperado, los valores mas bajos del efecto del parasitoide se registraron en las
semillas consideradas de buena calidad (Alila) donde también se esperaria que estuvieran las larvas
mas grandes y, por consiguiente, mas adecuadas para el parasitoide. Sin embargo, un hecho que
llama 1a atencion es el efecto sobre el tamario corporal de los briquidos que emergieron (esto es, que
no fueron parasitados). En las poblaciones de Ahuehueyo y Atila, los bruguidos que emergieron del
{ratamiento con parasitoides fueron mas grandes en promedio que el testigo, lo que podria explicarse
suponiendo que al disminuir el nimero de iarvas dentro de las semillas favorecieron a las
sobrevivientes. Otra posible explicacion es que los parasitoides seleccionaron a las larvas de menor

tamanio, esto como consecuencia de que las larvas de mayor tamafio, al tener tiempos de desarrollo
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cortos escapan al parasitismo ya que alcanzan rapidamente los estadios no vulnerables. Este
resultado es semejante al reportade por Benrey y Denno {1997) con Pieris rapae (lepiddptero} y
Cotesia glomerata (parasitoide). Aun cuando son resultados poco esperados, se han reportado para
otros sistemas como el de insectos agalleros y su parasitoide Eurytoma gigantea quien mostré una
preferencia por agalias de tamafo pequerfio (Warren y Weis 1997).

Como se planteo en la hipotesis, otra de las variables que esperaba cambiara por la presencia
de los parasitoides es la proporcion sexual del hospedero, esto principaimente por que las larvas que
darian origen a hembras, al igual que lo que ocurre entre adultos, fueran de mayor tamaifio y por io
tanto, mas preferidas por los parasitioides que las larvas que darian origen a rmachos. Sin embargo,
en tres de las cuatro poblaciones no se present6 ningin cambio significativo y s6lo en los braquidos
que se desarrollaron en semillas de Malinalco se presentd un cambio significativo en la proporcion

sexual, aumentando la proporcion de machos.

Efecto de la planta hospedera, del competidor y del parasitoide

Un tema de actualidad dentro de la ecologia es el conocer la importancia dei suministro de
alimento (fuerzas ascendentes o bottom-up} y la accién de los enemigos naturales (fuerzas
descendentes o top-down) sobre la abundancia de los herbivoros (Hassell ef al., 1998). De entre los
pocos trabajos que han intentado evaluar este aspecto se ha encontrado gue tanto el recurso como
ios enemigos naturales pueden actuar simultaneamente (Hunter et al., 1997) y gue las caracteristicas
del primer nivel de la interaccién (recursos) tienen, un fuerte efecto sobre el segundo nivel
{herbivoros) y consecuentemente sobre los enemigos naturales (parasitoides) que constituyen el
tercer nivel de la interaccién (Kareiva y Sahakian, 1990 ; Rios, 1998; Turlings y Benrey, 1998).

Sin embargo, también se sabe que cada uno de los niveles troficos que forman parte de la
interaccion estan influenciados por factores bioticos y abidticos cuyo peso relativo puede ser varniable
en cada poblacién. En nuestro sistema se encontré que la interaccién entre la competencia y el
parasitoide con la poblacién {esto es, recurse} resultaron en todos los casos significativas, lo que
indica que el efecto de cada factor sobre los caracteres de historia de vida de Z. subfasciatus es

diferente dependiendo de la poblacién donde se desarrolian los bruquidos. Mas aun, la importancia
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de cada factor fue diferente de acuerdo a lo observado por la proporcién de varianza explicada por el
modelo, por ejemplo, en Atila e! tiempo de desarrollo y tamafic corporal estad basicamente
determinado por la calidad de la planta hospedera, mientras, que para los briquidos de Malinalco el
tiempo de desarrolio y tamario de los bruguidos esta fuertemente afectado por la presencia del
cempetidor. Si consideramos otro caracter como la scbrevivencia tenemos que esta variable en las
cuatro poblaciones de estudio se vio fuertemente afectada por la presencia del parasitoide. Karban
(1989) y Lenski (1982) mencionan que si en una interaccién de tres niveles tréficos los efectos de
depredacion y parasitismo tienen un fuerte efecto sobre los caracteres de historia de vida del
herbivoro (tiempo de desarrollo, schrevivencia y lamario de la progenie), la competencia y calidad del
recurso para los herbivoros tendran un menor efecto sobre su desempefic. Sin embargo, si la
depredacién y parasitismo son poco importantes para el desempefio de los herbivoros, la
competencia por el recurso pasa a ser el factor mas importante dentro de la interaccidén. Este
comportamiento fue registrado para Z. subfasciatus puesto que en tas poblaciones donde la
presencia del competidor afecté en menor medida al nimero de descendientes, el parasitismo tuvo
un efecto mayor.

Se ha reportado que un tercer nivel tréfico dentro de una interaccién entre un herbivoro y su
planta hespedera puede modificar el efecto de cada uno de los integrantes de la interaccién y que
éste puede variar espacial y temperalmente. Hunter y Price (1992) presentan un ejemplo con Quercus
robur cuya fenologia cambia en funcién de las condiciones ambientales, los cambios se presentan
entre afios, entre sitios y entre individuos del mismo sitio. En este sistema ha observado como la
fenologia de los arboles cambia dependiendo de la presencia y abundancia de dos de sus
defoliadores Operophtera brumata y Tortix viridana, lo cual 2 su vez repercuten en el tamario de la
nidada de uno de sus principales depredadores, Paurus sp. Hunter y Price {(1992) encontraron que
cuando las condiciones son favorables, aumentan las tasa de defaliacién, hay competencia entre los
defoliadores y el tamafio de las nidadas de Paurus sp aumenta. Sin embargo, cuando las condiciones
son adversas las tasas de defoliacién son minimas, no hay competencia entre defcliadores y las

nidadas de Paurus sp son pequefias,
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Desafortunadamente, para el presente estudio no se hicieron registros detaliados de los
factores bidticos en cada una de las poblaciones de estudio. Sin embargo, de acuerdo con nuestros
datos de campo (ver capitulo |) las variaciones en la duracion y época en la que se presenta la
temporada de lluvias influyen en |a cantidad de semillas que estan disponibles para los briquidos, lo
cual se reflejo en la abundancia de los mismos y consecuentemente las tasas de parasitismo. Por o
que si uno quisiera hacer un estudio mas detallado para averiguar como cambia la dindmica de los
integrantes de la interaccién de un afio y evaluar el peso de cada elemento de la interaccién sobre la
abundancia de los herbivoros, es necesario hacer un seguimiento por varics afos como lo han
intentado Hunter et al. (1997) e Ylioja et al., (1999) .

Ademas de lo complicado que resulta evaluar el efecto de los recursos o los enemigos
naturales sobre la poblacion de herbivoros (ver por ejemplo Hassell ef al. 1998) en el sistema
Phaseolus — broquidos - parasitoide, encontramos que la interaccién recurso + competencia *
parasitoide, fue estadisticamente significativa para las variables tiempo de desarrolio, sobrevivencia y
tamaiio corporal de la progenie, lo que indica que el efecto sinérgico y/o antagdnico registrado
cambia entre poblaciones, y es muy probable que en condiciones naturales también le haga entre
afios, situacion que vuelve extremadamente complejo definir con precisién el papel de las llamadas
fuerzas ascendentes y descendentes sobre la abundancia del herbivere Z. subfasciatus en general, y
sobre los atributos de historia de vida en particular. En este contexto no es extrafia la diversidad de
opiniones y conclusiones dadas sobre sistemas multitréficos, hay quienes han propuesto que el papel
de la calidad y cantidad de las plantas (recurso) es el mas importante sobre los miembros de los
niveles traficos superiores {herbivoros y parasitcides) (Bernays y Graham, 1988, Kareiva y Sahakian,
1990), otros opinan que quien tiene ei control dentro de la interaccion no son los enemigos naturales
yfo los competidores (Karban, 1989; Kareiva y Sahakian, 1990; Reeve,1997; Mitsunaga y Fujii, 1999),
sino por las condiciones bajo las cuales se da la interaccion y el sistema en el que se presenta. Lo
que es un hecho es que para este sistema, el desempefio de Zabrotes subfasciatus fue mas alto
cuando se desarrollé en ausencia del competidor y el parasitoide y los cambios mas evidentes se

registraron cuando interactud con el parasitoide y con el competidor simultdneamente, no obstante, la

103



presién que ejerce cada uno de los integrantes de la interaccion dentro de este sistema es diferente v

varta dependiendo de la poblacion.
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DISCUSION GENERAL
Consideraciones Finales

Dos frases conacidas en la ambito de Ia ecologia resumen el contexto de este trabajo,
Between the devif and the deep blue sea (Entre el demonio y el mar azul profundo, Lawton ¥y McNeilf
1970} y Why the world is green? (i Por qué el mundo es verde?, Hairston et af,, 1960}, las cuales
estan relacionadas con las hipotesis propuestas para explicar porqué las poblaciones de herbivoros
no crecen explosivamente en un aparente “mar de recursos”. Entre todas las explicaciones que se
han propuesto, la que tiene que ver con la limitacion que imponen las plantas, ya sea por su bajo
contenido de nutrientes (principalmente nitrégenc) o por la presencia de inhibidores de la digestion o
compuestos téxicos (Hartley y Jones, 1997; Crawley, 1997) y la del control por enemigos naturales
(Hunter y Price, 1992; Menge, 1992; Power, 1992) son las que mas evidencia tienen a su favor.

Segun Hartley y Jones (1997) las plantas no sélo son un recurse de “calidad pobre” sino que
ademas, en muchas circunstancias, son impredecibles. La presencia, cantidad y calidad de los tejidos
vegetales, en particular de las semillas, varia tanto espacial como temporalmente, muchas veces
como una respuesta a factores bidticos y abitticos. Las cuatro poblaciones de Phaseolus vulgaris
examinadas en este trabajo mostraron variaciones importantes, entre poblaciones y entre afios, tanto
en su abundancia como en ia ventana temporal en la que estuvieron disponibles. Esta variabilidad
se reflejo en el comportamiento de sus herbivoros y sus enemigos naturales. Por ejemplo, dentro de
un mismo afio se encontraron diferencias importantes entre poblaciones, en la abundancia de las dos
especies de bruquidos que los infestan y sus parasitoides. También entre afios hube diferencias
importantes, por ejemplo, en Tepoztlan los valores de infestacién por briquidos {tanto de Z
subfasciatus como de A. obtectus) y de los parasitoides fueron muy parecidos en los dos afos de
observaciones, en contraste, con lo ocurmido en la poblacién de Atila, donde se encontraron
diferencias significativas en las abundancias de los briquidos y ia lasa de infestacién de los
parasitoides. Un tema ain no resuelto es si la variacién de las plantas, la cual repercute en el
desempefio de los herbivoros (Marquis 1992), es una caracteristica sujeta a seleccion o es

simplemente una respuesta al ambiente que le frae beneficios colaterales. E investigar con detalle
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este aspecto es importante porque podria explicar ia posible existencia de procesos de adaptacién
local de los herbivoros. A pesar de que se encontraron diferencias significativas en la calidad de!
recurso entre las cuatro poblaciones en las cuales se desarrolla Zabrotes subfasciatus no se detectd
la existencia generalizada de procesos de adaptacion local, sélo en la poblacion de Atila encontramos
evidencia que concuerda con la ocurrencia de este proceso. Sin embargo, cabe senalar que
coincidentemente las semillas de Atila fueron las de mayor tamaiio y, por ende, era de asperarse que
el desempefo de los bruquidos provenientes de la poblacion de Atila sobre semillas de esa misma
poblacién fuera la mas alta. En todo caso, una pregunta mas interesante seria el porqué 10s
bruquidos que provenian de otras poblaciones no alcanzaron valores tan altos de desempefio sobre
estas semillas. Una posible explicacion es que, asi como las semillas difieren en tamafio entre
poblaciones, es probable que también tengan diferencias en la concentracion de compuestos
secundarios como arginina y canavania (Baldi y Salami, 1973; Cardona y Posso, 1987), los cuales
son toxicos para los bruquidos. En este sentido, si en las semillas de la poblacién de Atila tuvieran
una mayor concentracién de arginina (u otro compuesto polenciaimente téxico), el desempefio de los
briquidos no adaptados a consumir dicho compuesto en altas concentraciones se veria afectado,
como lo reporté Rosenthal (1990) en ef sistema de Caryedes brasiliensis (Brichidae) y Diclea
megacarpa (Leguminosae).

Al comparar los estudios en los que se ha encontrado evidencia de adaptacion local en los
herbivoros (e.g., Hanks y Denno, 1994; Fox et al., 1994; Mopper, et al., 1995) con respecto a aquellos
en los que no se ha podido encontrar adaptacién local (e.g., Galdon y Van Zadt, 1998) se encuentra
que la proporcion se inclina hacia este Gitimo caso. Esta falta de evidencia puede deberse a que Ia
adaptacion local es un proceso poco frecuente en la naturaleza, explicado quiza por Ia alta variacion
{abundancia y calidad ) en los recursos y en el ambiente, que ocasionaria que los herbivoros no
tuvieran la necesidad (y oportunidad) de adaptarse a ciertas condiciones, sino responder de una
manera pléastica segun la condiciones bibticas y abitticas a las que se enfrenten. Otra de ias razones
por la que no es facil encontrar evidencia de procesos de adaptacién local, es quiza por que la forma
en que se esta tratando de probar no sea la correcta y se tenga que avanzar en la teorfa y el disefio

de métodos mas apropiados para detectarla.
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Los experimentos ideales para probar la hipdtesis de adaptacion local deben ser en
condiciones naturales. Sin embargo, bajo estas condiciones es dificil controlar los factores genéticos
entre los individuos de |a poblacién, los efectos maternas, las variaciones ambientales y la presencia
de competidores y/o enemigos naturales, lo que, de alguna manera, produce cambios en la conducta
de los herbivoros que no permitirian la adaptacién local. Una manera alternativa es hacer
experimentos de transplantes en condiciones de laboratorio, en los cuales uno podria controlar las
variaciones ambientales, tanto en el tiempo como en el espacio, aspectos relacionados con el flujo
génico, asi como la presencia de competidores yfo parasitoides, los cuales juegan un papel muy
importante en la adaptacion de los herbivoros (Eber, 1996; Kaltz y Shykoff, 1998).

Si efectivamente para Z. subfasciatus de las poblaciones de Ahuehueyo, Malinalco y
Tepoztlan no existe adaptacion local la explicacion de las diferencias enconfradas entre poblaciones
debe buscarse a un nivel mas fino como, por ejemplo, la concentracién y tipo de metabaiitos
secundarios o diferencias especificas en aspectos estructurales de las semillas ({tamafio, dureza,
textura, etc), aspectos que no fueron evaluados en este trabajo. La falta de una respuesta
concluyente a los resultados encontrado muestra la necesidad de avanzar tanto en el conocimiento
de ia quimica de los compuestos téxicos de las semillas y como éstos se "distribuyen” entre y dentro
de las diferentes poblaciones, asi como los posibles mecanismos de desintoxicacion que puede
mostrar Z. subfasciatus.

Entre “los demonios y ef mar profundo” (los enemigos naturales y el recurso) se encuentra otro
actor que son los competidores. Aunque curiosamente la competencia es quiza la interaccién mas
estudiada, el estudio de sus efectos en un sistema multitréfico ha sido poco explorado. De acuerdo a
la informacién obtenida en este estudio tanto en campo como en laboratorio, se pueden resattar
varios aspectos. En condiciones naturales, en las cuatro poblaciones examinadas coexister ambos
briguidos, aunque existe una tendencia a una segregacion temporal (A. obtectus llega al inicio de la
temporada de fructificacion a las semillas, mientras que Z. subfasciatus llega a las semillas en la
mitad de la temporada) io cual no excluye que la competencia siga existiendo y sea importante.
Aungque no tenemos evidencia directa de que las semillas sean un recurso limitante para ambos

briquidos; en el campo se encuentran semillas con orificios de salida de ambas especies de
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braquidos lo que coloca a ambas especies como potencialmente competidoras. A. obtectus parece
ser mas eficiente detectando a! recurso cuando las semillas estan inmaduras (Pouzat, 1981 en Fuji,
ef al., 1989}y, de acuerdo a los datos de los experimentos en condiciones controladas, también pone
un mayor nimero de huevos. Sin embargo, los datos de emergencia sugieren que Z subfasciatus
puede tener una ventaja ya que su porcentaje de emergencia es mas alto. Desconocemos el
mecanismo mediante el cual ambas especies de bruquidos compiten y, en ese sentido, el detectar la
naturaieza fina de esta interaccion es una tarea pendiente. Entre las posibles hipdtesis estaria la
probable inhibicion de la entrada de larvas por aquellas que ingresaron primero, o bien, una
competencia directa entre las tarvas en el interior de las semillas por el recurso, tal y como ocurre
entre las larvas de Callososbruchus maculatus (Ofuya y Agele, 1987). Los pocos datos que tenemos
apuntan a gue Z. subfasciatus puede ser mas agresivo y/o tolerante que A. obtectus y, por lo tanto,
alcanzar una mayor sobrevivencia, sin embargo, probar esto es una tarea pendiente.

En la década de los selenta, la alencidn se centré en el estudio de !as interacciones directas entre
pares, sin embargo, a parir de los ochenta se abordaron con mas detalle las interacciones
multitréficas de mas de dos especies, y de los factores que las controlan, en particular en lo que se
les lamo las fuerzas ascendentes y descendentes (bottom-up y top-down). En la actualidad existe
todavia un debate abierto en torno a quién es el que controla o regula estas interacciones
multitréficas. Karban (1989) sefiald que, con la evidencia que se tiene hasta hoy reunida, es muy
dificil contestar esta pregunta, ya que bajo ciertas circunstancias [as fuerzas ascendentes pueden ser
mas importantes, mientras que bajo otras las descendentes lo sean mas. En particular, &l hipotetiza
que los herbivoros que son poco moviles o especialistas deberian estar mds y directamente
influenciados por el recurso y, por lo tanto, las fuerzas ascendentes (las plantas) serfan los
controladores primarios. En contraste, los herbivoros mas méviles y generalistas podrian ser
principalmente controtados por sus enemigos naturales. En este sentido, Karban (op. cit) sefalé que
quiza no exista una Unica respuesta a quién es el controlador primario en interacciones multitréficas
sino que, dependiendo de las condiciones particulares del sistema tendra su respuesta particular,
como ha sido reportado por Kareiva y Szhakian (1990) y Ebert (1994, 1996). En este sentido, fos

resultados obtenidos en este trabajo también apoyan estd hipdtesis ya que la importancia de a planta,
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el competidor y ef parasitoide fue diferente en las distintas poblaciones. Mas atn, los efectos de los
diferentes elementos de la interaccién actuaron de manera distinta sobre los atributos de su historia de
vida. Por ejemplo, para Zabrotes subfasciatus, independientemente de la poblacion, el parasitoide tiene
un fuerte efecto negative sobre la sobrevivencia, en cambio, el efecto que produce la presencia del
competidor sobre la misma variable (sobrevivencia), cambia dependiendo de la poblacion.

El hecho de que los briquidos pasen la mayor parte de su ciclo de vida en el interior de las
semillas, tos hace estar en contacto directo y continuc con éstas, ademas de que estan parcialmente
protegidos de los enemigos naturales. Considerando que los efectos de la planta hospedera y el
competidor fueron los mas importantes, de acuerdo a lo propuesto por Karban (1989), Zabrotes
subfasciatus se comporté como un herbivoro no generalista con baja movilidad.

En varios textos de Ecologia se menciona la frase "Dos son compania, tres una mulitud”, que
introduce el tema de lo complicado que puede ser el modelar y predecir a respuesta de sistemas que
incluyan a mas de dos especies. Si en términos numéricos (i.e. sus efectos sobre la abundancia) es
complicado predecir la respuesta, lo es mas predecir sus consecuencias evolutivas, las cuales aln son
desconocidas. En particular, una duda que queda en el aire es si en estos sistemas multiespecificos, en
los cuales las presiones sobre los atributos demograficos (e.g. sobrevivencia, descendencia, etc.) son
tan variados en magnitud y direccién, ain son esperables procesos como los de adaptacion local.

La razon de ser de un estudio ecoldgico radica tanto en su capacidad de describir el
comportamiento de un sistema particular, como el de poder evaluar las causas y/o factores que
afectan y/o controlan su funcionamiento. En este contexto, este estudio abarco una descripcion del
sistema en condiciones naturales y [a evaluacion de las hipdtesis que se generaron en condiciones
controladas. En este caso particular, la posible existencia de adaptacién local y el papel vy peso de las
llamadas "fuerzas ascendentes y descendentes” en los atributos de historia de vida de Zabrotes
subfasciatus, nos permite interpretar los resultados en términos de sus implicaciones en el contexto
ecoldgico y evolutivo,

Sin embargo, como sucede con ia mayoria de los proyectos de investigacién, en la medida en
que se adentra en el conocimiento de un sistema y se conocen los aspectos basicos de su

funcionamiento, son mas las puertas que se abren con nuevas interrogantes. A partir de los
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resultados de este trabajo es claro que los trabajos que se deriven de esta investigacion tendran dos
vertientes. La primera es su aspecto mecanistico, esto es, abordar las causas y mecanismos que
producen las respuestas observadas. En este sentido es necesario: 1} hacer estudios mas finos de la
quimica de los recursos y de los posibles mecanismos de desintoxicacion de los herbivoros, 2)
investigar los mecanismos involucrados en la competencia entre ambas especies de briquidos,
incluyendo la posible preferencia producida por el parasitoide, 3) hacer estudios sobre el
comportamiento de los parasitoides, en particular sobre sus mecanismos de bisqueda y evaluar sila
planta juega un papel activo en la atraccién de los parasitoides (via, por ejemplo, la emision de
compuestos volatiles que indiquen dafio por la presencia de bniquidos) y 4) determinar las bases
genéticas de la seleccion de hospedero y desempefio de los briquides en el contexto de los procesos
de adaptacion y colonizacitn a nuevos hospederos; esto es, determinar que tanto de la variacién en
el desemperio de los bruquidos se debe a la genética del mismo insecto, al ambiente en el que se
desarroila o bien a los efectos maternos.

La otra vertiente esta mas relacionada con Ia fenclogia de las plantas y tendria como objetivo
evaluar en condiciones de campo los efectos numéricos y evolutivos de la variacion entre las plantas
y la presencia de los competidores y parasitoides. A pesar de o complicado del esiudio de estos
sistemas multitréficos existe cierto consenso en que es necesario avanzar en el conocimiento del
funcionamiento de estos "madulos de comunidades (sensu Holt, 1997} para llegar a entender como

estan estructuradas y funcionan las comunidades naturales,
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