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Resumen general 

Los insectos herbívoros especialistas son aquellos que se alimentan de una o pocas especies de plantas. 
usualmente del mismo género o familia. El fenómeno de la especialización ha atraído la atención de los 
ecólogos evolucionistas interesados en coevolución. Diversos estudios han demostrado la existencia de 
patrones de especialización, sin embargo, pocos han documentado el tipo e intensidad de selección que ocurre 
en las poblaciones cuando usan diferentes especies huésped. Se espera que el proceso de especialización 
produzca adaptación local a un huésped, y en consecuencia incapacidad para adaptarse a otros (hipótesis de la 
pleiotropia antagónica). La adaptación local de los insectos fitófagos a distintas plantas huésped en 
condiciones de simpa tria es relevante para entender las condiciones genéticas y ecológicas que fomentan o 
limitan la especiación simpátrica. Este tipo de especiación se consideraba, hasta hace poco, rara en la 
naturaleza. 

En esta investigación se usó el sistema del áfido Brevicoryne brassicae L. (Homoptera: Aphididae) y 
dos de sus plantas huésped más comunes en Los Altos de Chiapas (México), Brassica campestris L. y 
Brassica oleraceae cv capitata L., para estudiar el fenómeno de adaptación local en condiciones simpatría. 
Mediante el estudio de poblaciones naturales y a través experimentos de transferencia recíproca se determinó: 
(1) si existe diferenciación fenotípica y genética entre poblaciones de B. brassicae asociadas a las dos 
especies huésped; (2) si el desempeño del áfido difiere entre especies huésped y si tal diferencia es acorde con 
la hipótesis de adaptación local; (3) si la fllstoria de uso de un huésped afecta el desempeño de la 
descendencia (efectos maternos); (4) si la intensidad y modo de la selección natural sobre caracteres de 
historia de vida es difieren entre huéspedes; (5) la posible existencia de varianza genética en los caracteres de 
historia de vida en las poblaciones de B. brassicae asociadas a cada huésped, y (6) si existe variación genética 

. en la plasticidad de los caracteres de historia de vida y si ocurre selección sobre la plasticidad. La hipótesis de 
adaptación local predice altos niveles de diferenciación genética y fenotípica entre las poblaciones asociadas a 
los dos huéspedes, así como varianza genética en los caracteres de historia de vida y selección direccional 
intensa en ellos en cada huésped, y selección en contra de los genotipos plásticos. 

Se analizó la variabilidad genética de B. brassicae en cuatro localidades donde concurren ambos 
huéspedes (para un total de ocho subpoblaciones). Se emplearon las frecuencias alélicas de 11 loci 
enzimáticos. Se encontró alta diferenciación entre localidades (FST = 0.13, P<.0.05). Una parte de dicha 
diferenciación es debida a la divergencia genética entre huéspedes dentro de cada localidad (FST = 0.03, 
P<0.05) (Capítulo 1). De manera análoga, el análisis de la variación fenotípica, de estas mismas poblaciones, 
reveló diferencias morfológicas significativas tanto entre las poblaciones asociadas al huésped como entre 
localidades (Capítulo 2). 

Los el\:perimentos de transferencia recíproca revelaron la existencia de variación fenotípica en los 
caracteres de historia de vida de B. brassicae, y se detectó selección direccional sobre la edad a la primera 
reproducción (ft=0.23) en las dos especies huésped. Sin embargo, no se encontró un patrón de adaptación 
local. El desempeños de B. brassicae fue mayor en Brassica campesrris que en B. oleraceae. Ninguno de los 
caracteres de historia de vida fue afectado por el huésped utilizado en las generaciones previas, es decir, no se 
detectaron efectos matemos. (Capítulo 3). 

Se obtuvieron las normas de reacción de caracteres de historia de vida de un conjunto de genotipos 
de Brevicoryne brassciace para el estudio de la variación genética y selección en la plasticidad fenotípica, y 
para obtener evidencia de efectos pleiotrópicos antagónicos (correlaciones genéticas negativas entre 
huéspedes). Se encontró varianza genética en los caracteres de historia de vida en las dos especies huésped, 
sin embargo, aunque las normas de reacción revelaron plasticidad fenotípica en los caracteres, no se detectó 
varianza genética significativa en la plasticidad. El análisis de selección no mostró algún tipo de selección 
sobre la plasticidad. Asimismo, las correlaciones genéticas entre un mismo carácter expresado en los dos 
huésped no fueron significativamente distintas de cero. Estos resultados sugieren que la evolución de los 
caracteres de historia de vida de B. brassicae ocurre de manera independiente en cada huésped (Capítulo 4). 

La evolución de la interacción entre Brevicoyne brassicae y B. campestris y B. oleraceae parece 
determinada por la interacción de tres procesos: selección natural que ajusta localmente, migración que reduce 
el progreso consistente en la adaptación local, y deriva génica determinada por las capacidades de vuelo y 
mortalidad estocástica de distintos genotipos de Brevicoryne brassicae. 



Abstraet 

Specialist phytophagous insects usually fed upon one or few related plants speeies within a 
genus or family. TIte phenomenon of host specialization has attraeted mueh attention of 
evolutionary ecologists interested in coevolution. Several studies have demonstrated the 
existence of regular pattems of host affíliation in insects. However few have docwuented the 
mode and intensity of seleetion on insect population inhabiting difIerent sympatrie host plants. 
Specialization is e"1>eeted to produce local adaptation and hence an inability to use other hosts 
(antagonistie pleitropy e"1>lanation). The occurrence of local adaptation in phytophagous insects 
is relevant to wtderstand the ecological and genetie condition that promote or prevent sympatrie 
speciation, a speciation mode considered until recently rare in nature. 

1 used the system of the aphid Brevicoryne brassicae L. (Homoptera: Aphididae) and 
their hosts species, Brassica campestris L. y Brassica oleraceae ev capitata L., to study the 
phenomenon of local adaptation in sympatrie conditions. By deseribing the genetie and 
phenotypie variation of natural popuIations and by performing experiments of reciprocal 
transference of genotypes between hosts, 1 attempted to analyze: (1) if genetie and phenotypie 
differentiation between populations of B. brassicae associated to both host species oceurs: (2) if 
insect perfomtance differs between hosts and if it is consistent with a scenario of local 
adaptation; (3) the occurrence of maternal effeets, i.e., if the present perforntance is affected by 
the host plant used in previous generations; (4) the e:-..tent and mode of natural seleetion in eaeh 
host; (5) the existence of genetie variation in life histories traits related to host use, and (6) to 
survey if exist genetie variation in the phenotypic plasticity (reaetion norms) and to measure 
selection on it. 1 expected, wtder the local adaptation hypothesis, genetic and phenotypie 
differentiation between popuIations assoeiated to different host species, intense directional 
selection on life history traits and selection against plastie genotypes. 

Eleven enzymatie loci were used to deterntine the magnitude of genetie differentiation 
within and among population of B. brassicae at four localities of the Highlands of Chiapas 
(Mexico). The study revealed low but significant genetie differentiation between popuIations 
associated to host species (FST = 0.03) within localities. The genetie differentiation was higher 
among localities (FST = 0.13) (Chapter 1). Consistently, the analysis of phenotypie variation 
show significant morphological differences between hosts and among localities (Chapter 2). 

Phenotypie variation in the life histories traits of B. brassicae, and direetional selection 
on the age at first reproduetion (13=0.23) was deteeted in the populations associated to both host 
species. However, a local adaptation pattem was not revealed. The performance of B. brassicae 
was superior in Brassica campestris titan in B. campestris. TIte perfomtance of B. brassicae was 
not afTected by the host used in previous generations, i.e. matental effects were not detected 
(Chapter 3). 

The reaetion nonus obtained for several genotypés of B. brassicae associated to both 
hosts revealed genetie variation and phenotypie plastieity in life history traits, but genetie 
variation in plastieity was not deteeted. The analysls of seleetion on plastieity did not revea1 any 
type of natural selection. The genetie correlations of life history traits across host plants were 
not significantly distinct of zero (the antagonistic pleiotroics effect were not evidenced). These 
results suggest that evolution oflife history traits occur independently in each host (Capitulo 4). 

The evolution af the interaction between Brevicoryne brassicae and their host species 
(Brassica campestris y B. oleraceae) seems to be driven by the interaction of three processes : 
natural selection tltat adjust locally; migratian that reduce tite progr(.Ss af local adaptatian; and 
genetic drift, detenuined by fiy capacity and stochastic mortality of genotypes of B. brassicae. 
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Introducción general 

Cerca del 26 % de las especies de animales conocidos son insectos fitófagos (Strong et al. 

1984). Estos insectos se alimentan de una a varias especies de plantas, y a su vez cada 

especie vegetal tiene varias especies de insecto asociadas (Koizumi 1999, Schoonhoven 

1999). 

Varios estudios han demostrado que la constitución química y algunas estructuras 

morfológicas de las plantas actúan como defensa contra los insectos, determinando en parte 

que los insectos se alimenten o no de ellas (Ehrlich y Raven 1964, Duffey 1986, Fritz et al. 

1986, Grubb 1986, Lawton 1986, Fritz y Price 1988, Rosenthal y Berenbaum 1991 , 

Awmack y Leather 2002). Sin embargo, la interacción planta-insecto es dinámica, esto es, 

mientras que en la planta se favorecen atributos que la defienden de los insectos (o 

patógenos), en éstos se promueven rutas metabólicas que desintegran o evitan los efectos 

nocivos de los compuestos químicos de las plantas (ver Rausher 2001, Comel y Hawkins 

2003). Estos cambios continuos y mutuos pudieron haber promovido la especialización de 

los insectos a las plantas, y posiblemente expliquen al menos e~ parte, la diversificación 

del grupo (Strong et al. 1984, Bush 1994, Mopper y Strauss 1998, Berlocher y Feder 2002). 

La especialización de los insectos a las plantas significa que los insectos son 

capaces de alimentarse o reproducirse en una o pocas especies de plantas como resultado de 

la selección natural en cada huésped, limitando su alimentación en otras especies (Diehl y 

Bush 1984, Futuyma y Peterson 1985, Boecklen y Mopper 1998). La selección natural, sin 

embargo, puede conducir a la especialización de los insectos a las plantas siempre y cuando 
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se reúnan las siguientes condiciones: (l) presencia de variabilidad en los caracteres 

relacionados con el uso de la planta, (2) que la variación sea heredable, y (3) que la 

variación implique una sobrevivencia y/o reproducción diferencial. De esta manera, con el 

transcurso de las generaciones el fenotipo medio será ajustado a las condiciones que 

prevalecen en cada especie huésped. Aunque es ampliamente documentado que los insectos 

se reproducen diferencialmente en las plantas (Awamack y Leather 2002), no existen 

estudios que documenten el modo e intensidad de selección que ocurre en cada huésped, 

este conocimiento es fundamental para entender cómo la selección natural conduce la 

especialización, y hasta donde interviene en la diversificación de los insectos fitófago. 

La adaptación de los insectos a las plantas es particularmente importante si ésta ha 

ocurrido en condiciones de simpatría, porque puede representar un estado incipiente de .la 

especiación simpátrica (Bush 1994, Via 2002, Berlocher y Feder 2002). La especiación 

simpátrica es la formación de dos especies a partir de una sola especie sin la intervención 

de barreras geográficas que impidan el intercambio genético entre las poblaciones (Mayr 

1963, Kondrashov y Kondrashov 1999). Teóricamente, la especiación simpátrica puede ser 

factible cuando existe un polimorfismo genético estable, el cual puede ocurrir si los alelós 

tienen un efecto positivo sobre la adecuación en una de las especies huésped, y negativo en 

la otra; y cuando la adecuación de los heterocigotos o híbridos sea inferior a la de los 

homocigotos en cualquiera de los huéspedes (Maynard Smith 1966, Dickinson y 

Antonovicks 1973). Finalmente, para que ocurra la especiación, es necesario que 

evolucione algún mecanismo de aislamiento reproductivo como producto secundario de la 

adaptación local (Nosil et al. 2002). Todas estas condiciones biológicas se consideran 
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severamente restrictivas, por lo que por muchos años se había dado por hecho que este 

modelo de especiación es poco factible en la naturaleza (Via 2001). 

Por la evidencia de una probable especiación simpátrica en el genero Rhagoletis 

obtenida por Bush (1969) despertó un renovado interés sobre la especiación simpátrica 

(Berlocher y Feder 2002, Via 2002). Por lo que se han realizado varios estudios con la 

finalidad de detectar patrones de adaptación local (fase incipiente de la especiación 

simpátrica) de los insectos a las plantas en condiciones de simpatría. Es interesante notar 

que sólo en algunas especies de insectos se ha encontrado evidencia de adaptación local en 

simpatría (Vi a 1991, Futuyma et al. 1995, Alstad 1998), en contraste resalta la frecuencia 

de especies en las que no hubo un patrón de adaptación local (ver Joshi y Thompson 1995 y 

Fry 1996; Rausher 1984, Unruh y Luck 1987, Cobb y Whitman 1993). Desde un punto de 

vista teórico si ocurre el fenómeno de adaptación local de los insectos a las plantas se 

espera que el desempeño de los insectos sea mayor en el huésped al que están adaptados 

que en el que no (Boecklen y Mopper 1998). Por ejemplo, considere dos poblaciones de 

una especie de insecto, una de ellas está adaptada a la especie de planta A, y la otra 

población a la especie B. Sí se mide la adecuación promedio de las dos poblaciones en las 

dos plantas, se obtendría que la mayor adecuación ocurrirá en la especie a la cual está 

adaptada. Este patrón se esquematiza en la Figura l . 
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Huésped nativo 

-a-A 

---8 

A 8 
Huésped receptor 

Fig. 1. Representación gráfica de la hipótesis de adaptación local de 
una especie de insecto fitófago a dos especies huésped 

Este patrón, aunque sencillo y teóricamente factible en simpatría, parece dificil de 

reconocerse en las poblaciones naturales. El análisis de la estructura genética de 

poblaciones de insectos asociados a diferentes huésped puede ser útil para entender las 

condiciones genéticas y ecológicas que favorecen o impiden la adaptación en simpatría, así 

como una aproximación a los procesos evolutivos (la selección natural, la deriva genética y 

la plasticidad fenotípica) que moldean la relación planta-insecto. En este sentido, la 

genética cuantitativa y de poblaciones ofrecen la base teórica y las herramientas 

metodológicas que permiten una aproximación a la estructura genética de la adaptación 

local. La genética cuantitativa es la estimación de cómo las características fenotípicas se 

relacionan genéticamente, dentro o entre organismos emparentados (Falconer y Mackay 

1996). Una forma de establecer esta relación es mediante el cálculo de la correlación 
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genética entre los caracteres que se considera pueden estar determinados por los mismos 

genes. La correlación genética entre estados de un mismo carácter expresado por un mismo 

genotipo en dos ambientes puede ser indicativa de adaptación local (Via 1991, Fry 1996). 

Bajo el supuesto de que los genes que codifican el carácter tienen efecto positivo 

sobre la adecuación en uno de los huéspedes y un efecto contrario en otro huésped, y de que 

no es posible maximizar la adecuación en dos ambientes (en este caso especies de plantas 

huésped), simultáneamente, entonces es de esperarse una correlación genética negativa 

entre los estados de carácter (Via 1984, Falconer y Mackay 1996). 

Por otro lado, el análisis de la plasticidad fenotípica puede ayudar a entender la 

ausencia de patrones de adaptación local. Es posible que la selección natural favorezca un 

fenotipo que sea igual de exitoso en dos o más huéspedes, implicando que los genotipos 

que sean capaces de expresar ese fenotipo en cada huésped podrían ser favorecidos sobre 

los que no. Esto podría implicar que gran parte de la variación observada en las poblaciones 

de insectos asociadas a diferentes especies huésped pueda ser plasticidad fenotípica. La 

plasticidad fenotípica es la capacidad de un genotipo de expresar fenotipos distintos cuando 

es expuesto a distintos ambientes (Stearn 1989, Schlichting y Piglucci 1998). La 

importancia evolutiva de la plasticidad fenotípica es que ésta puede evitar los efectos 

erosivos de la selección natural sobre la variabilidad genética, y promueve el 

mantenimiento de variación genética (Via y Lande 1985), por lo tanto previene la 

diferenciación genética bajo presiones ambientales locales (Sultan 2001). 
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La plasticidad puede ser de gran importancia en la evolución de algunos atributos 

relevantes en la interacción planta-insecto. Por ejemplo puede ser un mecanismo por el 

cual los insectos mantienen la variabilidad genética para la explotación de más de un 

huésped, especialmente cuando la densidad y presencia de las distintas especies huésped es 

altamente variable (Via y Lande 1985, Sultan 1987). En tal situación la plasticidad per se 

puede tener valor adaptativo y estar sujeta a selección (Schlichting y Pigliucci 1998). 

El estudio de la plasticidad fenotípica puede ser a través del análisis de las normas 

de reacción, que es la representación gráfica de la respuesta de un genotipo a dos o más 

ambientes (Stearns 1989). Cuando un conjunto de normas de reacción se cruzan significa 

que los genotipos responden diferencial mente al ambiente (Figura 2), esto es, que existe 

v:ariación genética en la plasticidad, y por lo tanto es posible su evolución por selección 

natural (Rossiter 1987, Via 1987, Schlichtingy Pigliucci 1998). 

Otro efecto ambiental sobre el fenotipo (además de la plasticidad), es aquel 

inducido por la herencia de factores no genéticos, como pueden ser recursos en el 

citoplasma, el sistema inmunológico, o simbiontes (Hunt y Simmons 2000, Wolf 2000). 

Esta clase de herencia es conocida como herencia materna, herencia ambiental, efectos 

maternos o efectos parentales (Lacey 1998). Este tipo de herencia se expresa en los 

pnmeros días de vida de la descendencia y puede incrementar su supervivencia, 

especialmente en ambientes adversos (McAdam et al. 2002). Esta clase de herencia puede 

ser relevante en la evolución de la interacción de los insectos con las plantas, 

particularmente si las especies huéspedes se encuentran dentro del área de distribución de 

los insectos. Así, el desempeño de los insectos en una especie de planta, puede depender de 
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cuál especie usaron sus padres (Kirpatrick y Lande 1989, Fox 2000). Los efectos matemos 

pueden ser detectados mediante experimentos de cría de insectos por más de una 

generación en los huéspedes y luego estimar el desempeño de su descendencia en los 

mismos huéspedes (Rossiter 1996). 

La genética de poblaciones, por su parte, analiza los cambios en las frecuencias 

genotípicas y alélicas en las poblaciones. El análisis de la estructura genética puede dar 

información sobre la identidad de los procesos evolutivos a lo que están sujetas las 

poblaciones. Es particularmente útil para estudios con poblaciones naturales. Se considera 

que la diferenciación genética entre poblaciones de una especie es el resultado de la 

interacción entre la selección natural, la deriva génica y el flujo génico (Slatkin 1994, 

Eguiarte et al. 1993). La diferenciación genética es la parte inicial del proceso de 

diversificación que culmina con la formación de las nuevas especies (Hartl y Clark 1989). 

La separación de especies es frecuentemente hecha con base en diferencias 

morfológicas, las cuales también pueden ocurrir durante las etapas iniciales de la 

especiación. Algunos estudios han demostrado que la diferenciación fenotípica de 

poblaciones puede ser promovida por el tipo de alimento (Carroll y Boyd 1992, Nagel y 

Schluter 1998), por lo que es posible que durante el proceso de adaptación local de los 

insectos a las plantas estén involucrados cambios en el fenotipo . Estos cambios pueden ser 

revelados mediante análisis de la variación morfológica de las poblaciones de insectos 

asociadas a diferentes especies de plantas. 

Utilizando el marco conceptual y metodológico de la genética cuantitativa y de 

poblaciones, se eligió una especie de áfido (Homoptera: Aphididae) para abordar el 
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fenómeno de adaptación local de los insectos fitófagos. El grupo de los áfidos tiene 

especies monófagas (por ejemplo, las especies de la subfamilia Eriosomatinae), oligófagas 

(por ejemplo Brevicoryne brassicae) y polífagas (por ejemplo Myzus persicae, Aphis 

gossypi, A. citrico/a). Además, la especialización de poblaciones o formación de razas de 

pulgones asociadas a las especies de plantas ha sido reconocida mediante análisis de 

caracteres morfológicos, de historia de vida y genéticos (Moran 1986, Tsai 1998, Haack et 

al. 2000). Por lo que los áfidos son un grupo idóneo para estimar la importancia de la 

selección natural y la plasticidad fenotípica en la evolución de la interacción planta-insecto. 

En el presente estudio se analiza si el fenómeno de adaptación local ocurre en la 

interacción de Brevicoryne brassicae con sus plantas huésped, Brassica o/eraceae y B. 

campestris, con distribución simpátrica en Los Altos de Chiapas, México. Las dos especies 

de plantas difieren en características químicas y morfológicas (Kjaer 1976, Rollins et al. 

1976), por lo que es posible que constituyan ambientes contrastantes para Brevicoryne 

brassicae, y sí existe variación en características de Brevicoryne brassicae que intervienen 

en la interacción con la planta, es de esperarse un patrón de adaptación local en esta especie 

de pulgón. 

Media~te electroforesis horizontal de once loci enzimáticos se determinó el grado 

de diferenciación entre de las poblaciones de Brevicoryne brassicae asociadas a B. 

o/eracea y B. campestris en cuatro localidades de Los Altos de Chiapas. Los resultados 

indicaron que existe poca diferenciación entre huésped, fue mayor la diferenciación entre 

localidades (Capítulo 1). El análisis morfológico de estas mismas poblaciones reveló 

diferencias fenotípicas entre las poblaciones asociadas a las especies huésped. Es probable 
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que gran parte de estas diferencias sean de origen ambiental y atribuibles a la condición 

nutricional de la planta hospedera (Capítulo 2). 

Finalmente se hicieron tres de experimentos de transferencia recíproca para: (1) 

evaluar el desempeño de Brevicoryne brassicae en las dos especies, (2) determinar cómo 

afecta el huésped de la madre sobre el desempeño de la descendencia (efectos maternos), 

(3) reconocer cómo es la selección natural en cada huésped, (4) determinar si la adaptación 

local es debida a un compromiso ("trade-off'), y (5) determinar si existe selección sobre la 

plasticidad fenotípica. Bajo la hipótesis de adaptación local se esperaba: (a) un desempeño 

mayor en el huésped nativo que en el foráneo, (b) selección en contra de los genotipos 

procedentes de un huésped distinto al de su origen, (c) una correlación negativa entre 

ambientes para un mismo rasgo (reflejo de compromisos), que se origina debido a que un 

genotipo no puede maximizar la adecuación en dos ambientes distintos simultáneamente, 

(d) Si la selección ha favorecido a los genotipos más exitosos en cada especie de huésped, 

la norma de reacción estará limitada para evolucionar debido a que es el producto 

secundario de la adaptación local. Esto es, los genotipos adaptativos a una especie huésped 

serán maladaptativos en el especie huésped alterno. En general Brevicoryne brassicae tuvo 

un mayor d~sempeño en Brasscia campestris, el cual no es afectado por el huésped que 

utilizaron las generaciones previas. Se obtuvo evidencia de selección dirección sobre edad a 

la primera reproducción en las dos plantas huésped. No se encontró plasticidad genética 

significativa ni selección sobre ella, tampoco se observaron las correlaciones genéticas 

negativas (Capítulos 3 y 4). 
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Phytophagous insects can use different host plant species 
across their geographic distribution. Within a locality, how
ever, their feeding can be restricted to one or two plant 
species. If host species constitute different selective regimes 
to herbivorous insects, genetic differentiation and host
associated local adaptation may occur. In this study, we 
describe the genetic structure of the aphid Brevicoryne 
brassicae L. associated to Brassica campestris L. and B. 
oleraceae varo capitata L., two plant species that occur 
sympatrically in four localities in the highlands of Chiapas, 
Mexico. The aim was to determine if the aphid populations 
are genetically structured in relation to the plant host species, 
and if such differentiation is consistent among localities. The 
genetic description of populations was made using 11 
enzyme loci using cellulose acetate electrophoresis. Aphid 
genotypes were surveyed in two host plant species
associated populations within each of four localities at seven 
polymorphic loci (eight subpopulations in total). The genetic 

structure was assessed at the level of subpopulations, 
among loealities, between hosts, and pairwise comparisons 
of hosts within locality, using Wright F-statistics. Genetic 
distance among localities and between host-associated 
populations within each locality was also estimated. We 
found that overall genetic differentiation was high 
(FST = 0.22), and that differentiation among localities 
(FST = 0.13) was higher than differentiation between hosts 
(FST = 0.03). AII FST estimates were statistically significant. 
Pairwise comparisons of FST between hosts in each locality 
suggest high difterentiation in two of them, and low but still 
significant differentiation in two other localities. Given that 
general environmental conditions are similar within localities, 
selection on each host species may produce genetic 
divergence within and among subpopulations of B. brassi
cae. 
Heredity (2003) 91, 415-421. doi: 1 0.1 0381sj.hdy.6800338 
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Introduction 
Phytophagous insects are often distributed in relation to 
the distribution of their hosts, and may feed upon a large 
number of host plant species throughout their geo
graphic range (Futuyma, 1976). However, at the level of a 
local population, they may use a relatively restricted 
number of plant species. If the host plant species 
constitute different selective environments to herbivor
ous insects, adaptive genetic differentiation among 
populations could arise (eg Rausher, 1984; Futuyma 
and Peterson, 1985; Mopper and Strauss, 1998). Local 
genetic differentiation of insect populations in relation to 
different host plants has been suggested as being an 
incipient stage of sympatric speciation and an important 
phenomenon maintaining genetic diversity in insects 
(Bush, 1994; Berlocher and Feder, 2002; Dres and Mallet, 
2002). 
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Received 21 April 2003 

Aphids constitute excellent systems for assessing host
associated genetic structuring of insect populations. This 
is because many aphid species can often use more than 
one host plant species at the local scale, and thus 
experience different environment and selective regimes 
on different host plants (eg Via, 1991; Haack et al, 2000). 

The host plants are considered to be an important 
factor that affects the genetic structuring of aphid 
populations (Steiner et al, 1985; Wóhrmann et al, 1986; 
Eggers-Schumacher and Sander, 1988; Tomiuk, 1990). 
Indeed, several studies have shown evidence that the 
genetic structure of aphids can be related to their host 
plants (eg De Barro et al, 1995a, b; Sunnucks et al, 1997; 
Via, 1999; Haack et al, 2000; Anstead et al, 2002; Lushai 
et al, 2002). 

This study aimed to assess the genetic structure of the 
aphid Brevicoryl1e brassicae L. (Homoptera: Aphididae), 
both among and within localities from Chiapas, Mexico. 
B. brassicae uses, as host plants, Brassica campes tris L. and 
B. oleraceae varo capitata L., which occur sympatrically in 
the Highlands of Chiapas, Mexico. Previous observations 
indicated differentiation in morphological and life 
history traits of this aphid in relation to these two hosts 
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(Ruiz-Montoya and Núñez-Farfán, unpublished data). 
Thus, besides the genetic differentiation among popula
tions produced by spatial isolation, genetic differentia
tion between subpopulations (between hosts within 
localities) could be promoted by selection if the hosts 
impose differential selective pressure. This allows the 
assessment of genetic differentiation as a function of a 
biotic factor, host plant, independently of random sub
division by other means (eg predation or abiotic factors). 

Materials and methods 

Biology of B. brassicae l. 
B. brassicae L. displays both sexual and asexual phases on 
an individual plant (with no altemation between host 
species) (Blackman and Eastop, 2000). In the study area, 
B. brassicae reproduces apparently only by partheno
genesis (L Ruiz-Montoya, personal observation). B. 
brassicae has been collected carefully by both yellow 
traps and on the host plants during the last 4 years in the 
Highlands of Chiapas. So far, there is no evidence of 
sexual reproduction in this aphid's populations (eg 
oviparous females, eggs or males; L Ruiz-Montoya, 
personal observation). 

In the study area, B. brassicae feeds mainly upon B. 
campestris L. and B. oleraceae varo capitata L. B. oleracea is 
cultivated from the end of autumn (November), to the 
end of winter (February). B. campestris is an annual weed 
that grows near cultivated fields of B. oleraceae. 80th 
hosts are available to aphids mainly in the winter. Small 
populations of B. brassicae can be found during summer 
on harvested plants of B. oleraceae left in the field, or on 
late-emerging plants of B. campestris. 

Sampled localities 
Four localities in the Highlands of Chiapas (Mexico), 
where the two host species occur sympatrically, were 
chosen for genetic analysis. Localities differ slightly in 
general environmental conditions (Figure 1), and are, on 
average, 12 km apart from one another. The altitude 

within the region varies from 1500 to 2600ma.s.J. The 
natural vegetation is a Pinus-Quercus forest in different 
succesional stages (González-Espinosa et al, 1997). The 
mean annual temperature and rainfall are 16°C and 
1500 mm, respectively. Rains occur from June to the end 
of September. 

Sampling 
Aphids were collected from plants of each host plant 
species selected at random in the localities of Balún, 
Chamula, Mitzitón and Teopisca (Figure 1). Within each 
loca lit y, individuals of the two host plant species were 
separated from a few meters up to 200 m. In each loca lit y, 
the nearest population of B. campestris to the cultivated 
field of B. oleracea was selected for aphid sampling. B. 
campestris grows in abandoned fields or in natural plant 
communities. Local farrners eliminate regularly the 
weeds from their cultivated fields, induding B. campes
tris. Aphids were placed in vials, labelled and main
tained in liquid nitrogen. In the laboratory, aphids were 
stored in a deep-freeze (-70°C) until electrophoretic 
analysis. At least 30 apterous adult aphids from different 
individual plants of each host species, in each locality, 
were screened to detect variation at the enzyme loci 
chosen. The total sample was: four localities (popula
tions) and two subpopulations per loca lit y (one for each 
host plant). . 

Electrophoresis 
This was performed using horizontal cellulose acetate 
electrophoresis (Hebert and Beaton, 1993). Aphids were 
macerated in 15 ~l of grinding bufffer 00 mg NADP and 
loo~l p-mercaptoethanol in 100 mi water) (see Fisk et al, 
1992). Five buffer systems were tested: CAAPM and TGE 
(Hebert and Beaton, 1993), BORATE (Richardson 
et al, 1986), and PHOSPHATE-l and PHOSPHATE-2 
(Fisk et al, 1992). In total, 18 enzymes/isozymes were 
assayed following the staining protocols of Hebert and 
Beaton (993). Only the CAAPM and PHOSPHATE-l 
buffer systems gave good resolution for 10 enzymes 

Sampled locaJi!ies 

O ...... "!""'i=-' 
km 

MunicipaJi!y Jimi! 

Balón 
92°32'43" W, 16°38' 19"N 

2240 m, 15OC, 875 mm 

Figure 1 Geographic location and environmental characteristics of populations of B. brassicae in the Highlands of Chiapas, Mexico. 
(Geographic position, altitude above sea leve!, annual mean temperature and precipitation.) 
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Table 1 The enzymes/isoenzymes, buffers, number of loci an!i number of alleles resolved by electrophoresis of B. brassieae from Chiapas, 
Mexico 

Ellzyme (1Il1mber of loei) IlIfernafiOllal Abbrl'viafed Nl/lllber Buffer sysfem 
1I0mcllcla/l/rc llame of al/eles 

Malate dehydrogenase NADP' (1) EC 1.1.1.40 ME 1 CAAPM' 
Phosphoglucomutase (1) EC 5.4.2.2 PGM 2 PHOSPHATEb 
6-Phosphogluconate dehydrogenase (1) EC 1.1.1 .44 6PGDH 2 PHOSPHATE 

. Clucose-6-phosphate deydrogenase (1) EC 1.1.1.49 G6PDH 2 PHOSPHATE 
Alkaline phosphatase (1) EC 3.1.3.1 ALP 2 PHOSPHATE 
Malate dehydrogenase (1) EC 1.1.1.37 MDH 2 CAAPM 
lsocitrate dehydrogenase (1) EC 1.1 .1.42 IDH 2 PHOSPHATE 
Carboxyl esterase (2) EC 3.1.1.1 EST-1 1 CAAPM 

EST-2 2 CAAPM 
Aspartate aminotransferase (1 ) EC 2.6.1.1 AAT 1 PHOSPHATE 
Fumarate hydratase (1) EC 4.2.1.2 FUM 1 CAAPM 

''CAAPM pH=7: 42.0 g citric acid (anhydrous), SO.O mI4-(3-aminopropyD morpholine, make up to 11. Dilute1 : 4 CAAPM buffer:water for use. 
bPHOSPHATE pH=7.0: 4.15g Na2HP04 . 12H20, 1.31 g NaH2P04 · 2HO in 11. 

(Table 1). The electrophoresis was carried out using 
ce11ulose aceta te plates of 76 mm x 76 mm (Helena 
Laboratories, Beaumont, TX, USA), run at ambient 
temperature, 95 V and 10 mA for 80 mino 

Analysis 
For each locality and host-associated population of B. 
brassicae, genotypic frequencies were scored and used to 
calculate the observed mean heterozygosity (Ho), and 
a11elic frequencies. A11elic frequencies were used to 
estimate the mean number of a11eles per locus (A), the 
average proportion of polymorphic loci using the 99% 
criterion (P), and expected mean heterozygosity (He) 
(Hartl and Clark, 1997). Heterogeneity of a11elic frequen
cies among populations was evaluated by testing X2 
(Workman and Niswander, 1970). Unbiased estimates of 
Nei's (1978) genetic distance (O) were obtained using the 
program TFPGA (Miller, 1997). Average genetic dis
tances were estimated for a11 populations and host
associated populations. 

In order to assess population genetic structure, 
estimates of t, F, and 8 of Weir and Cockerham (1984), 
the equivalent of Wright's (1965) F-statistics, FIS, Frr, and 
FST, respectively, were calculated. F-statistics were 
estimated in four ways: (A) among a11 (eight) subpopula
tions of B. brassicae; (B) among the four localities (each 
including the two host-associated subpopulations); (C) 
between hosts (pooling localities for each host); (O) 
pairwise comparisons of FST between host species in each 
locality were obtained. The estimation of genetic differ
entiation was performed fo11owing the procedure of Weir 
and Cockerham (1984), using the FSTAT program 
(version 2.9.3; Goudet, 2001). Jack-knife and Bootstrap 
methods were used to obtain standard errors and 
confidence intervals of F-statistics. For each locus, FST 
departure from zero was tested by X2 = 2NFsT (k-l), 
where k is the number of a11eles, N the total number of 
analysed organisms, and (k-1)(s - l) degrees freedom, 
where s is the number of subpopulations (Workman and 
Niswander, 1970). The statistical test for F¡s and FIT was 
obtained by X2 = (F)2N(k-1), .with k(k-l) degrees of 
freedom (Nei, 1977). 

Indirect estima tes of gene flow Nm, the mean number 
of individuals or migrants exchanged among groups per 

generation, was calculated as Nm:::::1/4(1/FsT-1) since 
FST :::::(1/(1+4Nm» (Wright, 1951). 

Results 
Seven out of 11 isozyme loci tested were polymorphic 
(Table 1), with an average of two a11eles per locus 
(Table 1). High levels of polymorphism (45.5-63.6%) 
were found in a11 populations (Table 2). Heterogeneity in 
a11ele frequency between hosts within locality was found 
for five isozymes in Mitzitón, three in Balún, four in 
Chamula, and two in Teopisca (Figure 2). Likewise, 
differences in allele frequency in the same host were 
detected among localities (Figure 2). 

High genetic diversity, expressed as expected hetera
zygosity (He), was found in a11 populations (range 0.262-
0.42). At the locality level, the difference between the 
observed and expected heterozygosity (fixation index) 
for a11 loci indica tes a deficiency of heterozygous 
individuals in three localities (ie inbreeding). However, 
at the level of host-associated populations within a 
locality, the fixation index indicated inbreeding in 
Mitzitón (in B. campestris) and Teopisca (in B. oleraceae). 
Contrary, there was an excess of heterozygous indivi
duals in Mitzitón (B . olefaceae), Chamula (B. campestris), 
and Balún (B. campestris) (Table 2). These deviations from 
random mating expectations affect the magnitude of 
genetic differentiation (F-statistics) between hosts and 
among localities (see below). 

Genotypic frequencies at G6POH, EST-2, and 6PGOH 
loci deviated significantly from expected frequencies in 
a11 populations associated with B. oleraceae. In B. 
campestris, frequencies at the MOH, EST-2 and 6PGOH 
loci deviated from random mating expectations in three 
localities (Figure 3). A similar pattem was observed 
among populations. 

A11 values of FIT and F¡s obtained for each locus and 
average were significantly different from zero among 
subpopulations, localities, and between hosts. As ex
pected for clonal populations, there is a deficiency of 
heterozygotes at the local (F¡s) and whole-population 
(FIT) levels (Table 3a). Similarly, there is significant 
inbreeding among localities and between hosts 
(Table 3b, c). 
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Table 2 Average percentage of polymorphism (P), observed (H,,) and expected heterozygosity (He) and fixation index, (F=I - IHo /H. 1> of 
host-associated populations of B. brassicae in Chiapas, Mexico 

Locality Host species Host species 

N p (% ) H" H,. 

Mitzitón B. campestris 30.1 63.63 0.268 0.422 
B. oleracea 37.8 45 .~!> 0.373 0.338 

Balún B. campes tris 42.0 63.63 0.311 0.262 
B.oleracea 36.0 63.63 0.335 0.337 

Chamula B. campestris 38.8 54.54 0.456 0.366 
B. oleracea 25.7 54.54 0.365 0.382 

Teopisca B. campestris 33.1 63.63 0.371 0.388 
B. oleracea 31.0 63.63 0.282 0.368 

Total 

N, average number of individuals assayed. 

Loeus: G6PDH 

Milzilón ~ (9'" 
O Fast allele 

Balún C9 (9" 
O SJow olleJe 

Chamula Q) CDm 
Teopisca C9 C), 

Loeus: IDH Loeus: MHD Loeus: EST· 2 

MitzitÓll Q) Q)M CD (J)" ~ ~M 
>- 0 E[t e) (D'" CD (Dns f.o Balún ::l 
< Q) cg .. CD CDn. C9 C]' U 

Chamula O 
..l 

Teopisca CD ~ns Q) (2)ns C9 C]ns 
Loeus: ALP Loeus: PGM Loeus: 6PGDH 

ffi rT\... Q) rT\... CD rT\'" 
MitzitÓll U \.Y V V 
BaJún ~ C) ... C) ~ns C) e)ns 

fD CD' C9 r1/\ ns rT\ rT\ 
ehamuJa V V V V 
Teopisca cg C) ... ~ C9 os e) Q) n~ 

, 
B. oleraC(!M B. oluaceae B. oluau Q(' 

B. cumpeslris 8. campeslris B. cQ~slr;s 

HOST SPECIES 

Figure 2 Heterogeneity tests for seven loci surveyed in B. brassicae 
associated to B. campestris and B. oleraceae in Chiapas, Mexico. 
·P<0.05; ··P<O.OI; ns, not significant. 

The Fsr value estimated for the whole population was 
high and larger than the Fsr estimated among localities 
(Table 3a, b). Thus, the FST for the whole population 
includes a fraction explained by differentiation between 
hosts within locality. The value of FST between hosts 
Oocalities pooled within each host) indicates small but 
significant differentiation (Table 3c). Pairwise compar
isons of FST within each locality detected high differ-

F 

+0.380 
-0.1Q.! 

-0.189 
+O.OQ.! 

- 0.247 
+0.04l 

+0.042 
+0.232 

Mitzitón 

Balún 

Cbamul. 

T~ 

Milzitilo 

~ Balún 
..l 
< 
U Cbamula 9 
T~ 

Milzitón 

Balún 

ehamula 

Teopisca 

N P(% ) 

&'\.0 63.63 

78.0 63.63 

64.5 54.54 

64.1 63.63 
274.7 63.63 

Loeus:G6PDH 
__ ns _ ••• 

Locality 

H" 

0.322 

0.323 

0.418 

0.329 
0.352 

H,. 

0.435 

0.390 

0.388 

0.389 
0.444 

F 

+0.258 

+0.171 

-0.079 

+0.155 
+0.207 

~ns ~ ••• 
~ Homozygous individual (Fas! all.I.) 

e)"'_~" 
D Hcterozygous individuol 

• _ ... ". HomozyJlOUS individual (SIow alJelc) 

Loeus: IDH Locus:MHD Locus: EST-2 8" ~ ... ~ ... C!) ... ~. ~ .. 
()os (j' (jos ~os ~ ... ~ ... 
(3"'(Jns (!) ... 0)'" ()os ~ ... 
~ns~ns ~"'~ns (J' ~. 

Locus: ALP Locus: PGM Locus: 6GPDH 

~D58" 8"'e _ ....... 
_ ... ~DS --os __ os _os_ ... 
()os 8'" ()os _ .. --(tOS, __ DS __ DS _ ... _ ... _ ... 

B. oleracuM! B. oleroceae B. oleroc.ae 
B. camputris B. CDIrIpestrls B. e_tris 

HOST SPECIES 

Figure 3 Observed genotypic frequencies at seven loci of B. brassicae 
on two host plants (B . campestris and B. oIeraceae) in Chiapas, Mexico 
(Hardy-Weinberg derarture test). ·P<0.05; "P<O.OI; ns, notsigni
ficant. 

entiation between hosts in two localities (Mitzitón and 
Balún, Table 4). The larger differentiation was observed 
in the locality of Balún (Table 4). 

Genetic distance between the localities of Teopisea and 
Chamula was small (Figure 4). Furthermore, in eaeh of 
these localities, the host-associated subpopulations 
showed small genetic distances between them 
(Figure 3). Contrary to this, Balún and Mitzitón showed 



¡; 

Table 3 Estimation of F-statisties: (a) Among eight subpopulations 
of B. /Jrnssicaea; (b) among four localities (whieh inelude the two 
host-associated subpopulations in eaeh locality); (e) between hosts 
(pooling localities for each host) 

LocIlS FIT 

(a) Among subpopulations 
IOH -0.194*' 
MOH -0.480" 
EST -0.432" 
ALP 0.623" 
PGM 0.648" 
G6POH 0.798" 
6PGHO 0.906" 
Average 0.228" 
Jack-knife 0.224 
SO 0.229 
95% CI - 0.177 

0.612 

(b) Among localities 
IOH -0.185" 
MOH -0.486" 
EST -0.431" 
ALP 0.611" 
PGM 0.667" 
G6POH 0.799" 
6PGHO 0.906" 
Average 0.232" 
Jack-knife 0.228 
SO 0.229 
95% CI -0.175 

0.619 

(e) Between hosts 
IOH -0.205" 
MOH -0.487" 
EST -0.431" 
ALP 0.615" 

FST 

0.068*' 
0.046" 
0.019" 
0.397" 
0.431" 
0.335" 
0.256" 
0.219" 
0.219 
0.070 
0.095 
0.343 

0.065" 
0.009' 
0.011' 
0.088" 
0.421" 
0.188" 
0.128" 
0.129" 
0.128 
0.056 
0.045 
0.242 

0.0 
0.003ns 
O.OOSns 
0.064" 

F 1s 

-0.282" 
-0.552" 

0.460" 
0.374" 
0.382" 
0.696" 
0.874" 
0.011" 

-0.010 
0.216 

-0.316 
0.449 

-0.267" 
-0.500" 
-0.448" 

0.574" 
0.425" 
0.752" 
0.892" 
0.118" 
0.106 
0.230 

-0.261 
0.541 

-0.204" 
-0.492" 
-0.439" 

0.589" 

Nm 

3.42 
5.10 

12.90 
0.37 
0.33 
0.49 
0.72 
0.89 

3.50 
27.50 
22.90 
31.00 
0.34 
1.07 
1.70 
1.68 

83.08 
49.75 
3.65 
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Table 4 Painvise comparisons of FST for populations of B. brassicac 
associated to the host plant species B. campestris and B. o/eracea, 
within eaeh locality 

Lllcalily FST 

Avernge lack-kllife 95% C/ 
over loei ± SD 

Ul'l'eY Lowcr 

Mitzitón 0.181'" 0.1831 ±0.084 0.337 
Balún 0.381'" 0.40S±0.171 0.624 
Chamula 0.062" 0.062 ± 0.023 0.101 
Teopisca 0.033' 0.033±0.019 0.077 

'P<O.OS; "P < O.Ol; ···P<O.OO1. 

Genelic dislancc (Nei 1(72) 

(UOO (1.~25 0.150 0.075 

I I I 
O.OIXI 

I 

Hasl spcl'ics 

Bra.'i ... inl "fm'I"',{l ri,{ 

Bm.\".\';cu 111t'rm'{'iW 

Bra.uit-u HII"pt'.Wri.'i 

8rassÜ'a oluac~{lt' 

Bruuü'u ('ultlpt'slril" 

Bra.ui('a ('Qmp~slris 

Brassica oIrracrQ~ 

BrassicQ oluQcra~ 

0.038 
0.046 
0.023 
0.0046 

Luc.:ality 

Teopisca 

Teopisca 

Chamula 

Chamula 

Balún 

Mitzitón 

Balún 

Mitzitón 

PGM 0.629" O.OO4ns 0.627" 62.25 Figure 4 UPGMA phenogram of populations of B. brassicae from 
G6POH 0.801" 
6PGHO 0.903" 

0.118" 
0.0 

0.774" 
0.903" 

1.86 two host plants within eaeh of the four localities in the Highlands of 
Chiapas. 

Average 0.218" 0.031" 0.193" 7.81 
Jaek-knife 0.214 0.031 0.186 
SO 0.231 0.019 0.228 
95% CI -0.187 0.001 -0.198 

0.622 0.067 0.601 

'P<0.05; ·'P<O.Ol; ns, not significant. Indirect estima tes of gene 
f10w by locus and average are provided. 

high genetic distances in relation to Teopisca and 
Chamula. AIso, subpopulations of B. brassicae in Balún 
and Mitzitón showed high genetic distances between 
hosts (Figure 3), agreeing with the pairwise estima tes of 
FST (cf Table 4). A smaH amount of gene flow (~1; 
indirect estimate, Nm) among aH subpopulations was 
detected (Table 3a). Gene flow among localities and 
between hosts within localities resulted in higher 
estima tes than those for aH subpopulations (> 1; 
Table 3b, c). 

.' 

Discussion 
A major goal of population genetics studies is to 
determine and quantify population substructure along 
with the le" el of gene flow among subdivided popula
tions. In this sense, we identified genetic differentiation 

among aH populations of B. brassicae, between localities 
and also, locaHy, we found further population subdivi
sion associated with the host plant species used by this 
aphid. The host-associated genetic structure of insect 
populations is important in relation to host-race forma
tion, a process that precedes speciation. The existence of 
host-mediated genetic differentiation is relevant for the 
analysis of the ecological causes that promote differ
entiation (Nason et al, 2(02). 

The genetic structure of aphid species is maintained by 
selection adjusting populations to the local environmen
tal conditions (Tomiuk and Wéihrmann, 1984; Eggers
Schumacher and Sander, 1988; Tomiuk et al, 19(1), by 
reduced gene flow (Loxdale and Brookes, 1990; Loxdale 
et al, 1998; Johnson et al, 2002; Massonnet et al, 2(02), 
itself a function of species-specific flight behaviour 
dependent on their tendency and their ability to fly 
(see Loxdale et al, 1993, for a review), and by gene tic drift 
(De Barro et al, 1995a). Perhaps, as in the case of the 
aphid Methopolophium dirhodum, differentiation between 
hosts in the localities of Mitzitón and Balún could be 
better explained if founder effects or genetic drift have 
occurred (see De Barro et al, 1995a). 

Further subdivision in the gene tic structure of 
populations may occur if the local environment is 
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heterogeneous. The presence of different host plants in a 
given habitat constitutes a heterogeneous environment to 
insect populations. Heterogeneity in gene frequencies 
and high differentiation between host-associated popu
lations of B. brassicae in, at least, two localities (Table 4) 
suggests that either drift or selection may contri bu te to 
further genetic structuring of B. brassicae populations in 
the Highlands of Chiapas. The magnitude of genetic 
differentiation (FST) between hosts found in this study 
falls within the range of estimations obtained for other 
host-associated populations of aphids (range from 0.012 
to 0.22; Via, 1999; Delmotte et al, 2002). In addition, Cole 
and Lynn (1996) found differences in allele frequency of 
B. brassicae at short distances « 1 km) using the 6PGDH 
locus, and such differentiation might be related to 
different host plant species. The geographic distances 
separating pairs of host-associated populations in the 
present study were even shorter than 1 km, and hetero
geneity in allele frequencies was common (Figure 2). 

Genetic differentiation between subpopulations of B. 
brassicae may be associated with the different environ
mental conditions represented by the two host plants 
(Via, 1999). These differences between hosts include 
nutritional, physiological, or micro-environmental con
ditions (Loxdale et al, 1985; Steiner et al, 1985; Berlocher 
et al, 1993; De Barro et al, 1995a, b; Eggers-Schumacher 
and Sander, 1988; Via, 1999). B. campestris and B. oleraceae 
are known to differ in nutritional quality (nitrogen 
content, humidity, minerals, crude protein; L Ruiz
Montoya, unpublished data), and secondary chemistry 
(Kjaer, 1976). Nutritional quality affects reproduction in 
aphids (Dixon, 1998). However, to what extent nutri
tional quality selects genotypes of B. brassicae that use 
one or the other host plant remains unknown. 

Genetic differentiation and restricted gene flow be
tween host-associated populations may promote local 
adaptation in phytophagous insects (Berlocher and 
Feder, 2002). Ample evidence of host plant differentia
tion has recently been found in other aphids (eg De Barro 
et al, 1995a, b; Sunnucks et al, 1997; Via, 1999; Lushai et al, 
2002), supportíng the view that this phenomenon is 
much more widespread than previously realized. Nat
ural selection can contribute to host-related genetic 
structuring in B. brassicae if intense selection occurs 
during establishment in different hosts. A reciprocal 
transference experiment between hosts indicated that 
B. brassicae survived better on B. campes tris than in B. 
oleracea (Ruiz-Montoya and Núñez-Farfán, unpublished 
data). Thus, further analysis of local· ·adaptation and 
selection will be important in understanding the pattems 
of morphological, life history, and genetic differentiation 
found in this aphids species. 

Several studies have revealed greater amounts of 
genetic variability among aphid populations (eg RAPD
PCR, DNA-microsatellite; Vanlerbergh-Masutti and Cha
vigny, 1998; Wilson et al, 2002; Llewellyn et al, 2003), and 
hence offer the potential to further assess host-associated 
genetic differentiation (Lushai et al, 2002). 
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25 Abstract 

26 The genetic and morphological differentiation of insect populations in relation to the use of 

27 different host plants is an important phenomenon that predates ecological specialisation and 

28 speciation in sympatric conditions. In this study, we describe the morphological variation of 

29 populations of Brevicoryne brassicae (Homoptera: Aphididae) associated with two host 

30 species, Brassica oleracea and Brassica campestris, that occur sympatrically in the 

31 Highlands ofChiapas, Mexico. The study is aimed to obtain evidence regarding phenotypic 

32 differentiation induced by, or associated to, the use of distinct but closely related host species. 

33 Seven morphological characters were measured in 696 wingless aphids collected from plants 

34 ofthe two host species at four localities. Morphological variation was surnmarized through 

35 Principal Factor Analysis. AH variation (100%) was explained by the first and second 

36 Factors, which were related to the size ofthe appendages and body length, respectively. 

37 Significant differences between hosts and among localities were detected for all characters 

38 and for the scores from the two Principal Factors. These results indicate that the average 

39 phenotype of Brevicoryne brassicae individuals inhabiting different host-plant species differs 

40 as consequences ofthe contrasting feeding environments these species pro vide. Moreover, 

41 the finding of small but significant genetic differentiation between populations of 

42 Brevicoryne brassicae associated to each host species suggests an incipient stage of 

43 specialisation. 

44 

45 Keywords: Brevicoryne brassicae, host specialisation, local adaptation, phenotypic plasticity, 

46 phenotypic variation, plant-insect interaction, Sympatric differentiation. 

47 
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47 

48 1. Introduction 

49 Geographically isolated populations may differ due to founder effects and low rnigration rates 

50 or because selection favours sorne genotypes over others in each environment. If ecological 

51 specialisation is promoted by selection, then phenotypic and genetic differentiation among 

52 populations rnay occur even at short distances (Schluter, 1995; Nagel and SchIuter, 1998). 

53 Specialisation in the use of different resources within a habitat may produce intense selective 

54 pressures and promote local adaptation and sympatric speciation (Bush, 1994; SchIuter, 2001 ; 

55 Via, 2002). 

56 The study of the interaction between plants and herbivorous insects has underlined the 

57 importance ofhost specialisª'tion as a mechanism of speciation under sympatric conditions 

58 (Bush, 1994; SchIuter, 2001; Berlocher and Feder, 2002; Via, 2001, 2002). Although, most 

59 studies have focused on changes in life history traits, few have documented morphological 

60 changes related to the specialisation process. The usage of different host plants may favour 

61 the divergent evolution oftraits related with feeding efficiency. It has been, for instance, 

62 documented that the average beak length ofthe soapberry bugJadera haematoloma 

63 (Herniptera), varíes in accordance with the average seed size ofits host (Carroll and Boyd, 

64 1992). 

65 Individuals of the same species that have developed in different environments, e.g. 

66 localities or host plants, may differ considerably in morphological characters of ecological 

67 relevance. Generally, these changes have a direct relationship to individual fitness (Roff, 

68 1992; Via and Shaw, 1996; Nagel and Schluter, 1998; Pappers et al., 2001), suggesting that 

69 phenotypic evolution is driven by natural selection. Phenotypic differences, however, may be 

70 purely environmental in origin if genotypes are plastic and their reaction norrns vary due to 
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71 differences in their sensitivity to the environrnent (Vi a, 1987; Weisser and Stadler, 1994; 

72 Schlichting and Pigliucci, 1998). Accordingly, the evolution of ecological specialisation 

73 versus generalisrn in phytophagous insects depends on the presence of different host species 

74 occurring syrnpatrically, the amount of gene flow, the frequency of each environrnent, and 

75 the fitness differences between specialists and generalists in a given environrnent (Moran, 

76 1992; Sultan and Spencer, 2002). 

77 Aphids (Hornoptera) are herbivorous insects with rnonophagous and polyphagous 

78 species (i.e. , feeding on few or several host plant species, respectively; Fox and Morrow, 

79 1981; Blackrnan and Eastop, 2000). Nonetheless, even polyphagous species show sorne level 

80 of specialisation to one particular host species in a given locality (Takada, 1979; Moran, 

81 1981; Weber, 1985; Anstead el al., 2002). Morphological characters of aphids are highIy 

82 variable (Eastop, 1985) and rnay be associated to the host species used and to rnicroclirnatic 

83 conditions (Heie, 1987; Blackman and Paterson, 1986; Moran, 1986; Blackman, 1987; 

84 Darnsteegt and Voegtlin, 1990; Sokal el al., 1991 ; Lazzari and Voegtlin, 1993; Ruiz-Montoya 

85 el al., 1994; Via and Shaw, 1996; Dixon, 1998). Thus, aphids constitute an excellent systern 

86 to study the consequences oí different host usage on the patterns of rnorphological variation, 

87 and on the evolution of sympatric specialisation. 

88 In this study we describe the pattems of rnorphological variation of populations of 
-.; ' 

89 Brevicoryne brassicae L. (Hornoptera: Aphididae) associated to two closely related host 

90 species (Brassica oleracea L. and Brassica campes Iris L.) within and among localities in the 

91 HighIands of Chiapas, Mexico. 

92 

93 2. Material and Methods 

94 2.1. Study Area 
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95 The study area is located in the Highlands of Chiapas in southem Mexico at altitudes between 

96 2000 to 2500 m a.s.l. (Fig. 1). The climate is temperate sub-humid with a mean annual 

97 rainfall of 1100 mm and a mean annual temperature of 16°C. The rainy season lasts from 

98 May to October. The landscape is severely fragmented with many fields of agricultural crops 

99 surrounded by secondary oak forests (Quercus spp.) in different successional stages 

100 (González Espinosa el al., 1997). 

101 

102 2. 2. The aphid species 

103 Brevicoryne brassicae L. is an oligophagous herbivore that feeds upon species of 

104 Brassicaceae and is distributed in temperate regions ofthe world (Blackman and Eastop, 

105 2000). Brevicoryne brassicae displays both sexual and asexual phases on an individual plant 

106 (Blackman and Eastop, 2000). In the Highlands of Chiapas Brevicoryne brassicae feeds 

107 mainly upon Brassica campeslris and B. oleracea, and probably has an anholocyclic life 

108 cycle (orlly parthenogenetic reproduction), with winged and wingless morphs reaching its 

109 highest density in March (L. Ruiz-Montoya, Pers. Obs.). There is no evidence ofsexual 

110 reproduction in the populations ofthis aphid in Chiapas (e.g., presence of oviparous females, 

III eggs or males; L. Ruiz-Montoya, Pers. Obs.). 

112 Previous studies indicated the presence of significant genetic differentiation among 

113 populations of Brevicoryne brassicae from different localities and between host plants within 

114 localities (Ruiz-Montoya el al., 2003). Also, reciprocal transference experiments indicate that 

115 Brevicoryne brassicae reproduce earlier and produce more nymphs in B. campestris than in 

116 B. oleracea (Ruiz-Montoya and Núfiez-Farfán, 2003). 

117 

118 2.3. Hosl Plants 
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119 Brassica oleracea (green cabbage) and Brassica campestris (Syn. B. rapa, turnips; Rollins, 

120 1993) were introduced in Mexico probably a hundred years ago (Rollins, 1993), and both 

121 species are frequently used by Brevicoryne brassicae as hosts. These two species cornmonly 

122 occur in sympatry in the Highlands of Chiapas. Green cabbage has been annually cultivated 

123 in Chiapas for at least the last five decades (Montoya-Gómez, 1998). Turnip is a ruderal 

124 annual plant that grows nearby cultivated fields of green cabbage or in abandoned fields. 

125 Both hosts are available to aphids mainly during the winter months (from October to 

126 February). Small populations of Brevicoryne brassicae can be found during surnmer on 

127 harvested plants of B. oleraceae left in the field, or on late-emerged plants of B. campestris. 

128 B. campes tris has a higher content of glucosinolates, higher leaf and stem trichomes 

129 density than B. oleraceae (Rollins and BaneIjee, 1976; Rollins 1993). These two characters 

130 are considered plant defences against insects (Agren and Schernske, 1994; Louda and Mole, 

131 1991; Stowe, 1998). In addition, B. campestris has a higher content of nitrogen and lipids 

132 than B. oleraceae (L. Ruiz Montoya, unpublished data). Thus, B. oleracea and B. campestris 

133 potentially constitute two different environments to Brevicoryne brassicae. 

134 

135 2.4. Sampling and measurements 01 aphids 

136 Brevicoryne brassicae individuals were collected at four localities in the Highlands of 

137 Chiapas during February and March 1999 (Fig. 1). In each locality, aphids were haphazardly 

138 collected from 15-20 individual plants of each host species. Aphids from each plant were 

139 kept in alcohol 70 % in separated labelled vials. From each plant, we mounted 1-2 wingless 

140 adults on slides until30 aphids per host plant per locality were completed. We focused on the 

141 wingless individuals because they are almost sessile and have at least three generations in a 

142 given plant. Winged forms appear when the plant is nutritionally poor and they usually left 
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143 the plant. Thus, winged individuals in a given plant can be a mixture of individual coming 

144 from different plants or even different hosts. 

145 Before measurements, specimens were placed in a 10% KOH solution for 40 minutes, 

146 then rinsed every half-hour with distilled water for 8 hours and then cleared in a solution of 

147 Chloral Hydrato-Phenol (1:1) for at least 24 hours (Blackman and Eastop, 2000). Finally, 

148 specimens were placed in a small drop ofBerlesse medium, a cover glass was applied and the 

149 slide was oven-dried at 40· C for two weeks. 

150 Aphids were measured using a stereomicroscope (Stemi V6, Carl Zeiss). The length 

151 ofseven characters was measured (mm): body (BL), antennal segment III (AlII), base of 

152 antennal segment VI (BVI), terminal process of last antennal segment (TP), last rostral 

153 segment (LRS), hind tibia (HTIB) and hind tarsal segment 11 (HTII) (Fig. 2). These 

154 characters were chosen because they are involved in the recognition and use of the host plant 

155 (Heie 1987). Body length is frequently associated with reproductive rate since smaller aphids 

156 reproduce slower than larger ones (Dixon 1998). Hind tibia and hind tarsal are related with 

157 aphid's mobility and its capacity to reach the host plant or to escape from natural enemies 

158 (Shaposhnikov, 1985). Longer antennae are supposed to improve the ability of orientation 

159 (Shaposhnikov, 1985), and the last rostral segment is strongly correlated with the selection of 

160 leaf surfaces of host plants, such as the presence and density of trichomes (Moran, 1986; 

161 Heie, 1987). 

162 

163 2.4. Statistical analyses 

164 Variability ofmorphological characters of Brevicoryne brassicae was analysed using both 

165 univariate and multivariate methods. In order to reduce the number ofvariables, a principal 

166 factor analysis (PROC F ACT; SAS, 1988) was carried out using the seven morphological 
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167 traits measured (see Domínguez el al., 1998). Principal factors were obtained through a 

168 maximum likelihood algorithm because this method gives better estimates than the plain 

169 principal factor analysis (PROC FACT, SAS 1988). The number of factors to be retained was 

170 determined by means of a Chi-squared test. Once the numbers of principal factors was 

171 determined, factor scores were derived with the SCORE PROCEDURE in SAS (SAS 1988). 

172 Because factor scores are linear combinations of the original variables, they may be used as 

173 integrated descriptors of the general morphology of aphids. Scores of the first two factors 

174 were analysed through analyses of variance to detect differences among localities, between 

175 hosts and the interaction locality x host. 

176 

177 3. Results 

178 Two factors explained 100% of the variation in the morphology of Brevicoryne brassicae. 

179 Factor analysis based on iterative methods, as the one used here, cornmonly produce sorne 

180 negative eigenvalues. When this method converges properly, the sum ofthe eigenvalues 

181 corresponding to rejected factors should be zero (SAS, 1988). The sum ofthe third to seven 

182 eigenvalues equalled zero. As a consequence, two factor were enough to explain the cornmon 

183 variance in body morphology (X28=15.88, P = 0.04, for the null hypothesis that two factors 

184 are sufficient). The first factor explained 88.1 % ofthe variance and the second 11 .9% (Table 

185 1). All characters had positive loadings on both Factors. Most variation accounted by Factor 1 

186 is associated with the length ofthe appendages, whereas body length had the highest loading 

187 on Factor 2 (Table 1). 

188 Two-factor analysis ofvariance performed on the scores ofFactor 1 (size ofthe 

189 appendages) revealed the existence ofboth geographic and host-related phenotypic variation 

190 in Brevicoryne brassicae (Table 2). The locality of Balún showed the higher values for Factor 
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191 1 than other localities. Aphids feeding upon B. campes tris showed higher values than those of 

192 B. oleracea. This result is particularly evident in Mitzitón and Charnula (Fig. 3A). The 

193 interaction locality x host was not significant for factor l . Similarly, analysis of phenotypic 

194 variability in Factor 2 (body length) was explained by differences among localities, between 

195 hosts and the interaction locality x host (Table 2). The highest average value of Factor 2 was 

196 observed in Mitzitón and, again, aphids from B. campes tris had a higher mean value in body 

'197 length than in B. oleracea (Fig. 3B). A significant locality x host interaction for factor 2 was 

198 detected, indicating an uneven effect ofthe host plant on aphid morphology across localities 

199 (Table 2). 

200 Analyses of variance performed on the individual values of morphological characters 

201 detected a significant effect of locality and host species for all characters, and a significant 

202 interaction for body length, hind tarsal segment 11, and base of antennal segment VI (Fig. 4). 

203 Mean values of characters also showed that aphids growing on B. campestris were, in 

204 general, larger than on B. oleracea (Fig. 4). 

205 

206 4. Discussion 

207 The results of this study demonstrate that the morphological variation displayed by 

208 Brevicoryne brassicae is accounted for not only by differences among localities, but also by 

209 the host plant used in each locality. This finding is consistent with a scenario of incipient 

210 host-driven differentiation because a small but significant amount of genetic differentiation 

211 between host-associated populations of B. brassicae has also been found at the same 

212 localities (Ruiz-Montoya et al., 2003). 

213 As indicated by factor analysis most (88.1 %) ofthe morphological variation of 

214 Brevicoryne brassicae was related to the size ofthe appendages. This is an interesting result 
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215 because appendages from aphids collected on B. campestris were larger than those of aphids 

216 from B. oleraceae. Given that B. campestris is more pubescent than B. oleraceae, the 

217 difference in appendage size may be related with host usage. In fact, there is sorne evidence 

218 showing that the size ofthe appendages is associated with host manipulation. For instance, 

219 fme and long hind tarsal segments in aphids are frequently associated with pubescent surfaces 

220 ofhost plants (Moran, 1986; Heie, 1987), and insects living on sterns or leaves have different 

221 leg shapes (Ober 2003). 

222 Factor 2 explained ca 12% ofthe morphological variation and was related with body 

223 size. Body size is a relevant attribute in insects because of its relationship with fecundity 

224 (Dixon and Kindlmann, 1994; Dixon, 1998). In accordance, aphids growing in B. campestris 

225 were larger and produced more nymphs (Ruiz-Montoya and Núñez-Farfán 2003) than those 

226 feeding on B. oleraceae. 

227 Overall, the results from this study suggest that the two host plants species exploited 

228 by B. brassicae in the Highlands of Chiapas constitute contrasting feeding environments that 

229 favour different morphologies. B. campestris seems to be a better host for Brevicoryne 

230 brassicae, although this resource would only be available for aphids with long appendages. 

231 Under this interpretation B. oleraceae could be considered as a low quality resource used by 

232 aphids whose access to the high quality B. campestris is banned by their short appendages. 

233 Obviously, in order to establish if the morphological changes observed on each host are the 

234 product of natural selection it is necessary to estimate the component of additive genetic 

235 variance of these traits in each host. 

236 In the highlands of Chiapas both host species are commonly found in sympatry 

237 because the wild B. campes tris grows at the edges or near cultivated fields of B. oleracea. B. 

238 campestris and B. oleraceae differ in their nutritional quality and defensive characteristics. 
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239 For aphids, nutritional quality of a host plant is related with the availability ofnitrogen, 

240 arnino acids and sucrose (Sandstróm, 1994; Chen el al., 1997; Ashford el al., 2000). Aphids 

241 reared on nutritionally poor hosts (e.g., low content ofnitrogen or arnino acids) are smaller 

242 than if reared on nutritionally rich hosts (Dixon and Kindlmann, 1994). B. campes tris has a 

243 higher content ofnitrogen than B. oleraceae (L.Ruiz-Montoya, unpublished data). AIso, there 

244 is evidence that the reproductive rate of Brevicoryne brassicae is superior in B. campeslris 

245 than B. oleraceae (Ruiz-Montoya and Núfiez-Farfán, 2003). In surnmary, the 

246 nutritionalldefensive differences between these two host species offer a plausible scenario for 

247 phenotypic differentiation in Brevicoryne brassicae. These circumstances establish a 

248 heterogeneous environment in terrns ofhost quality, and suggest that colonising individuals 

249 choosing high quality hosts would enjoya selective advantage. Heterogeneous environments 

250 may promote the evolution ofhost-specialisation by host-specific selection, or adaptive 

251 phenotypic plasticity (Meyers and Bull, 2002). Previous studies have detected significant 

252 genetic differentiation in enzymatic loci both arnong localities (Fst = 0.13) and between hosts 

253 within a locality (0.033 ~ Fst, ~ 0.38) for the sarne populations studied here (Ruiz-Montoya el 

254 al., 2003). Genetic differentiation between aphids using different hosts within a locality is not 

255 expected under the hypothesis of generalist genotypes, suggesting that the observed 

256 differences are the result ofhost specialization driven by natural selection. Nonetheless, if 

257 genetic variation in Mendelian loci (isozymes) is not correlated with genes affecting the 

258 morphology, we caniÍot conclude that the phenotypic differences detected between host-

259 associated populations of Brevicoryne brassicae are a direct product of specialisation. 

260 Finally, it is worth to mention that gene flow between hosts using enzymatic loci is 

261 relatively high (Nm = 1.86) (Ruiz-Montoya el al., 2003), suggesting that host specialisation 

262 via local adaptation could be lirnited. Further studies regarding the presence of genetic 
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263 variation among reaction norms ofthe aphid genotypes derived from each host and exposed 

264 to both hosts, coupled with selection analyses in each environment, are needed ,before we 

265 conclude that genetic and phenotypic differentiation found in Brevicoryne brassicae is the 

266 product of local adaptation, 

267 
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404 Table I 

405 Factor analysis of seven morphological traits measured in individuals of Brevicoryne 

406 brassicae in four localities ofthe Highlands ofChiapas, Mexico. Factor loadings were 

407 multiplied by 100 and rounded to the nearest digit to aid in the comparison 

Character Factor 1 Factor 2 

Body length 22 78 

Antennal segment III 78 31 

Hind tarsal segment 11 53 32 

Base of antennal segment VI 59 8 

Terminal process of last antennal segment 65 22 

Hind tibia 75 38 

Last rostral segment 37 18 

Eigenvalue 6.13 2.86 

Percentage of total variance 88.1 1l.9 

408 

409 
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409 Table 2 

410 Analysis of variance of Brevicoryne brassicae morphology (scores from principal factor 

411 analysis) on populations associated to Brassica oleracea and B. campestris at four localities 

412 of Chiapas, México. 

Source variation SS 

Locality 24.00 

Host 4.46 

Locality x Host 3.23 

Error 515 .00 

Total 549.76 

Locality 38.61 

Host 18.67 

Locality x Host 12.36 

Error 365.06 

Total 426.71 

413 

414 

415 

416 

d.f. 

Factor 1 
3 

3 

688 

695 

Factor 2 

3 

3 

688 

695 

F 

10.69 

5.97 

1.44 

24.26 

35.20 

7.77 

p 

<0.0001 

0.0015 

0.23 

<0.0001 

<0.0001 

<0.0001 
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4 16 Figure legends 

417 Fig. l . Geographic location and environmental characteristics of populations of Brevicoryne 

418 brassicae in Chiapas (Mexico). (Geographic position, altitud e aboye sea level, annual mean 

419 temperature and precipitation.) 

420 

421 Fig. 2. Illustration ofthe seven morphological characters measured in Brevicoryne brassicae. 

422 

423 Fig. 3. Average values (±l SE) ofthe individual scores ofthe Factor 1 (A) and Factor 2 (B) 

424 of Brevicoryne brassicae in relation to the host plant used in four localities of Chiapas 

425 (Mexico). F "alues and probability for each factor included in the analysis of variance are 

426 provided. 

427 

428 Fig.4. Average values (±l SE) ofseven morphological characters of Brevicoryne brassicae 

429 in two host plants across four localities of Chiapas (Mexico). F values for locality, host, and 

430 their interaction are provided (see text). 

431 

432 
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432 Ruiz-Montoya et. al. Fig. l. 
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Abstract. If the different host plant species used by a herbivore do impose contrasting selective 

pressures and if there is genetic variation for host exploitation, then genetic differentiation among 

populations ofherbivorous insects could be promoted by natural selection and ultimately result in 

host specialization. Two experiments of reciprocal transference were performed. The first was 

carried out to as ses s host related differentiation in life history traits, and to estimate the meee and 

intensity of phenotypic selection on the aphid Brevicoryne brassicae in two closely related 

sympatric host plants, Brassica campestris and B. oleraceae. The second was carried out to 

determine if and how the plant mother' s host affects the offspring performance. In the first 

experiment we recorded success in establishment, age at first reproduction, reproductive span, 

number ofnymphs produced and reproductive rate on each host. We estimated selection on each 

host for age at first reproduction and reproductive span. In the second experiment clones collected 

in a given host were reared on hosts species during three generations to determine the occurrence 

of maternal effects on life history traits (age at first reproduction and number of nymphs) of 

newborn nymphs of each clone developed B. oleraceae or B. campestris. Successful 

establishments was higher on the host where the mother was collected in the field (source host). 

Contrary, a significant effect of the recipient host was detect for most life history traits. Brassica 

campestris constituted a more suitable host than B. oleracea. Positive directional selection for 

reproductive span was detected on both hosts but the magnitude of the selection differed 

significantly between hosts. Also, significant directional selection for earlier age at first 

reproduction was detected on B. oleraceae suggesting a beneficial effect of early reproduction in 

the unsuitable host. The maternal plant host did not significantly modify the performance of 

offspring. 
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Introduction 

Rost plants can represent environments with distinct selection pressures for phytophagous 

insects (Diehl & Bush 1984, Bush 1994). Providing the existence of genetic variation for host 

exploitation, long-term selection may resllit:- in host specialization or host race formation (Via 

1984, Feder et al. 1998, Tilmon et al. 1998, Bush 1994, Schluter 2000). An population insect 

population is host specialized ifthe characteristics that enable it to use a particular host species, 

limits its ability to use other potential hosts (DiehI & Bush 1984). Rost specialization is a common 

phenomenon in phytophagous insects and probably results from natural selection (Farrell 1998, 

Mitter et al. 1991, Fry 1996, Tilmon et al. 1998, Boecklen & Mopper 1998, Dres & Mallet 2002, 

Berlocher & Feder 2002, Via 2002). 

Natural selection can occur when phenotypic variations in traits related to fitness are 

heritable. Yet, genotype x environment interactions playa role in determining the phenotype and 

hence limit selection (Scheiner 1993). In many organisms the environmental effects may be 

transmitted from one to thehe next generation, producing offspring better prepared for 

experimented by the parents (Kirkpatrick & Lande 1989, Mosseau & Dingle 1991, Schluter & 

Gustaffson 1993, Rossiter 1995, 1996; Dixon & Kundu 1998, Runt & Sirnmons 2000, Wolf 

2000). This kind ofinheritance known as maternal effects occurs when the phenotype or 

environment of a mother affects the offspring phenotype via sorne mechanism other than the 

transmission of genes (Fox et al. 1999a). This type ofheredity can be relevant for phytophagous 

insects ifmore than one host occur together within a habitat (Fox et al. 1999a, b; Fox 2000, Fox 

& Savalli, 2000, Craig et al. 2001, Rotem 2003). In general, maternal effects are expressed in 
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early life and may increase the survival of descendents (Rossiter 1987, Sultan 2001 , McAdam et al 

2002). Theoretically, maternal effects may produce an lag in the evolutionary response to selection 

on each host (Kirpatrick & Lande 1989, Fox 2000, Benton et al. 2001). Therefore, maternal 

effects may influence the evolutionary trajectories ofhost specialization (Fox & Savalli 2000, 

Rossiter 1991, MacAdam et al. 2002). Understanding the evolutionary mechanisms that influence 

host specialization in phytophagous insects is relevante to uncover the causes of phenotypic 

diversity and speciation in phytophagous insects, especial1y in sympatric conditions. 

Throughout its geographic distribution the cabbage aphid, Brevicoryne brassicae L. 

(Homopotera, Aphididae) uses different plant species ofBrassicaceae and displays variability in 

performance among host plants (van Emden 1966; Costello & Altieri 1995). Brevicoryne 

brassicae uses two related host plant species, which occur sympatrical1y in the state of Chiapas 

(Mexico), the wild Brassica campestris L. and the cultivated B. oleraceae L. The reproduction of 

Brevicoryne is mainly by parthenogenesis in Chiapas, and is found in both host species during the 

winter and part of the spring (L. Ruiz-Montoya, personal observation). Brevicoryne brassicae has 

the ability to use both hosts, thus the performance in one host could be affected by the experience 

in the other host in the previous generation, i. e. maternal effects may be present. 

This study aimed to examine whether Brevicoryne brassicae exhibits differential performance 

on Brassica campestris and B. oleraceae, if the two host plant species impose different selective 

pressures on life history characteristics of the aphids, and how the performance of the offspring 

may be influenced by the host used by the mother. Specifically, using a reciprocal transference 

experimental design we performed two experiments to determine: (1) differences in age at first 

reproduction, longevity and reproduction of aphids on the two host species, (2) the direction and 
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intensity of selection on age at first reproduction and longevity in each host and (3) how 

offspring's age at first reproduction and number ofnymphs are affected by the mother's host. 

Materials and Methods 

Study sites. Plants of B. campestris used in the experiment were obtained from seeds collected on 

September-1998 (for experiment one) from the locality ofBalún Canal (16° 38' 19" N latitude; 

92° 32' 43" W longitude; 2240 m a.s.l.), in the State ofChiapas (Mexico). Plants of B. oleracea 

were grown from the same seeds used by local farmers. After one month of seedling the plants 

were used rearing the clones and to perform the experiments. 

Study system. Brevicoryne brassicae is an oligophagous herbivore that uses species of 

Brassicaceae throughout its worldwide distribution (Blackman & Eastop 2000). In our study site, 

Brevicoryne brassicae feeds upon Brassica campestris and B. oleraceae, and has a 

parthenogenetic life cycle with winged and wingless morphs. The host plant species, Brassica 

campestris and B. oleraceae, were introduced to Mexico around two hundred years ago (Rollins, 

1993). Brassica oleraceae (green cabbage) has been cultivated annualIy in The HighIand of 

Chiapas for at least the last five decades (Montoya, 1998). The weed Brassica campestris (Syn. B. 

rapa, turnips) is an annual herb that grows in abandoned fields and on the borders of cultivated 

fields of B. oleraceae. As annuals, both host plant species complete their life cycles in 3-4 months. 

Up to three generations of the aphid have been recorded in the field in a given growing season (L. 

Ruiz-Montoya, pers. obs.). 
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Peñormance and natural selection. Adult wingless aphids from the locality ofBalún Canal, 

Chiapas (Mexico) were collected haphazardly from 30 individual plants of each host species in 

March 1999. The hosts were in the same field and the distance among plants ranged from three to 

ten meters, over an area of 4 ha. Since Brevicoryne brassicae possesses high levels of genetic 

variation at enzymatic loci (Ruiz-Montoya et al. 2003),the collected females are likely to 

represent different clones. Plants of B. campestris were adjacent to the cultivated field of B. 

oleraceae. In a reciprocal transplant experiment, aphids collected in the field from each host plant 

species (hereafter origin host), were placed singly on individual plants ofboth hosts (hereafter 

recipient host). Females collected on B. campestris were transferred to individual plants of B. 

campestris (n= 18) or B. oleraceae (n=25), while aphids derived from B. oleraceae were placed on 

B. oleraceae (n=22) or B. campestris (n=21). Individual plants were randomIy assigned to 

benches in a greenhouse and plants were individually covered with a rearing chamber made out of 

a fine mesh to exclude other aphids and natural enemies (see Blackman, 1974). Plants were kept at 

ambient temperatures and photoperiod (16±4°C and 12 h daylight) . 

Each female collected in the field was allowed to laya single nymph (1 st generation). The life of 

each nymph was followed until death, recording whether or not it established successfully (i.e. was 

able to reproduce), its age at first reproduction (days), the total number of nymphs produced 

during its life (2nd generation), the reproductive span (days), and reproductive rate (number of 

nymphs laid per day). 

The establishment of a nymph on a given host was recorded as successful (1) if it was able to 

reproduce or as unsuccessful (O if it failed. These data were analyzed by a Logit loglinear analysis 

procedure (Crawley 1986) to detect the relationship between establishment (estb) in origin host 
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(oh, host species used in field) and recipient host (rh) . The logarithm ofthe odds ofestablishment 

(established vs. not established) was expressed as a linear combination of the parameters: constant 

+ estb + estb*oh + estb*rh. Thus, it was possible to test ifthe relationship ofthe number of 

established relative to number of not established was dependent on either the origin host or the 

recipient host. Analyses were performed using the logit GLM module oft.he SAS statistical 

package (SAS, 1995). 

F or the established females, the age at first reproduction, reproductive span, total number of 

nymphs and reproductive rate were analyzed by means oftwo factor (origin and recipient host) 

ANO VA with interactions (Sokal & Rohlf, 1995). A significant origin host by recipient host 

interaction would imply that population performance is better on origin host (field or provenance 

host) than on the experimental host (recipient host), for at least one ofthe populations. Significant 

differences between origin hosts may be indicative of genetic differences (or maternal effects) 

between the two populations of aphids, whereas a significant effect of recipient host may indicate 

differences in the general quality of the plants. 

Selection analyses were performed to determine if different host species impose differential 

selection on life history traits. The effect of the age at first reproduction and reproductive span on 

individual fitness was analyzed by means of multiple linear regressions within each recipient host 

(Lande & Amold, 1983, Núñez-Farfán & Dirzo, 1994). Regression analyses were performed using 

the standardized variables (i.e. mean = 0, standard deviation = 1) and regression coefficients are 

interpretable in terms of standard deviations (Lande & Amold, 1983). Covariance analyses were 

used to detect differences in the regression coefficients between the source hosts of aphids. Within 

each recipient host (environment), relative female fitness (w¡) was estimated as the total number of 
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nymphs laid divided by the population mean number of nymphs; thus, W = 1 . Analyses were 

performed using the GLM module ofthe JMP statistical package (SAS, 1995). · 

EfTect of maternal host on ofTspring peñormance. Eight females of Brevicoryne brassicae 

were collected in BalúnJ::dmal, four on B. campestris and four on B. oleraceae. The offspring of 

each female was used to develop a total of eight clones on both B. campestris and B. oleraceae. 

The females collected from field were placed in Petri dishes with a piece of field host leaf Three 

nymphs, arbitrarily chosen from the offspring produce within the first 24 hours, were placed on 

each plants species, B. oleraceae and B. campestris. The nymphs were reared until the completion 

of three complete generations of each clone on both host species. Thus, each clone had an 

acclimation period on each host (maternal host). From the third generation, we arbitrarily chose 

three nymphs and placed them on individual plants of B. oleraceae and B. campestris (test host) 

(Fig. 1). We then followed their development to record establishment (as in the previous 

experiment), age at first reproduction and number of offspring deposited until their death. 

We use logit loglinear analysis to assess the relationship between establishment of clones and 

maternal host. Age at first reproduction and number of nymphs on each test host species were 

analyzed means a two-way analysis of variance, mixed model, with maternal host as a fixed factor 

and clone as a random factor. 

Results 

Perlormance. Significant differences in establishment on different host plants were detected 

between aphids from different source hosts (X2=9.003, df=l, P=O.003) . Establishment was higher 
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when the recipient host was the origin host (Fig. 2A). Aphids from B. campestris had 26 % higher 

establishment on B. campestris than aphids from B. oleraceae, while aphids from B. oleraceae had 

40 % higher establishment on B. oleraceae than aphids from B. campestris. 

Analyses of variance indicated a significant effect of the recipient host on age at first 

reproduction, total number of nymphs and reproductive rate, wher..eas no effects of the field host 

or the interaction between origin host and test host were detected for these variables (Table 1). On 

average, aphids reproduced earlier and produced more nymphs on B. campestris than in B. 

oleracea (Fig. 2B, D and E). In contrast, no significant differences in the reproductive span 

between aphids derived from the different host were detected (Table 1, Fig. 2C). 

Natural selectioo 00 life history traits. In B. campestris a positive relationship between 

reproductive span and fitness was detected (Table 2B), indicating that selection favoured those 

individual s with a longer reproductive span (Table 2A). No selection was detected upon age at 

first reproduction (Table 2A). A covariance analysis did not detect differences in the selection 

gradients (slopes) between source hosts (i.e. equal slopes) for the relationships between 

reproduction span and age at first reproduction and fitness (P>O.05). In contrast, in B. oleracea 

the relationships between age at first reproduction and reproductive span with fitness were 

significant (Table 2B), indicating that phenotypes that began reproduction earlier and had longer 

reproductive spans attained higher relative fitness (Table 2A). Again, analysis ofthe covariance 

did not detect any difference in the slopes of the relationships between fitness and age at first 

reproduction and reproduction span (P>0.05) . 
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EtTect of maternal host 00 otTspriog peñormaoce. Because of missing data one clones was 

eliminated from analyses. The establishment increased slightly on B. campestris (recipient host) 

when the maternal host was B. campestris, except in Clone 1 (Fig. 3). In average the age at first 

reproduction of clones in B. campestris was slightly earlier ifthe maternal host was B.oleraceae . 

. . ......,. The number of nymphs on B. campestris seems not affected by maternal host, except for-clone 1 

and 7, they increased their number ofnymphs ifmaternal host was B. oleraceae. However, the 

differences between maternal hosts and clones were not statistically for any characters 

On the recipient host B. oleraceae, the establishment was higher if the host mother was B. 

oleraceace (Fig. 3). However, the differences were not statistically significant (X2=2.07, dj =3, 

p= 0.55). The age at first reproduction was slightly earlier ifthe host acclimation was B. 

oleraceae; the differences were not statically significant (Table 3). For the number ofnymphs, 

significant differences among clones and in the interaction clone- maternal host were detected 

(Table 3). In general, the number of nymphs was not higher if the host mother was B. oleraceae 

(Figure 3). 

Discussion 

If the different host species used by an herbivore impose different selective pressures and if there is 

genetic variation for host exploitation, then genetic differentiation among populations of 

herbivorous insects can be promoted by natural selection and may resuIt in host specialization. In 

this study we present evidence of variation and natural selection on ¡ife histories traits of 

Brevicoryne brassicae in two closely related host plants simpatrically distributed in the highland of 

Chiapas (Mexico). We did not detect maternal effects on any life histories characteristics ofthe 
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offspring, but genetic variation was detected in number of nymphs expressed in B. oleraceae. We 

discuss nutritional condition of host plant as ecological factor that influence the performance and 

since maternal effects were not detected we suggest that gene flow and phenotypic plasticity could 

limit response to natural selection, evolutionary factor, in each host. 

Peñormance. The differences in establishment on B. campestris and B. oleracea indicated that 

aphids might prefer their original field host. The analysis of life history characteristics indicates 

that one of the host plant species, B. campestris, constitutes a better rearing environment, as the 

phenotypic expression of most characteristics was higher than in B. oleracea. 

Differences in the quality of the two environments (host plants) may account for the differences 

in performance of the aphids when exposed to a native and an alien environment. The differences 

in aphid performance on different hosts are frequently interpreted in terms of the differences in 

phloem sap quality (van Emden, 1966, Moran 1981, Sandstrom & Pettersson 1994, Dixon 1998). 

Quality ean be defined as those plant attributes, chemical or physical, that contribute either 

negatively or positively to the fitness of the inseet population or individual that feeds upon the 

plant's tissues (Awamack & Leather 2002). In the studied system, B. campestris has a higher 

concentration of glucosinolates (Kjaer 1976) and leaf nitrogen than B. oleracea (L. Ruiz

Montoya, unpubl. data). This difference may explain, in part, the differences in aphid performance 

observed between hosts. First, glucosinolates function as cue and feeding stimulant to insects 

adapted to these compounds, such as Brevicoryne brassicae (Gabrys & Pawluk 1999). Second, 

nitrogen concentration is positively correlated with reproductive rate in aphids (Dixon 1998). 

Thus, the higher reproductive output oi' Brevicoryne brassicae in B. campestris could be 
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associated to the differences between hosts in nitrogen content. However, further experiments of 

aphid performance on plants subjected to different levels of soil fertilization and hence, leaf 

nitrogen, is needed to support this hypothesis. 

Naturat·Selection. The analysis of selection on life history traits offers valuable insights regarding 

the selective pressures imposed by the two host plant species upon differentiation of Brevicoryne 

brassicae. Selection on life history traits differed in mode or in magnitud e between hosts (recipient 

host), but not between original field hosts of the aphids. 

Although positive directional selection on the length of reproductive span was found in both 

hosts, the intensity of selection was higher in B. oleracea (Table 2A). This implies that phenotypes 

one standard deviation larger than the mean phenotype attained, on average, 24% more fitness in 

B. oleracea but only 10% in B. campestris. The average fitness of Brevicoryne brassicae on B. 

oleracea was lower than on B. campestris and longer reproductive periods and earlier 

reproduction were selected for in B. oleracea. The magnitud e of directional selection (~) on life 

histories traits (or phenological traits) for both plants and animal s is about 0.08 (Kingsolver 2001), 

from 1 to 3 times lower than the magnitude recorded in the present study. The natural selection on 

reproductive span in B. campestris and on age at first reproduction and reproductive span in B. 

oleraceae, could be considered strong enough to pro mote phenotypic differentiation and host 

specialization, but might exist limitation as free genetic flow and phenotypic plasticity, discussed 

further. 

Since selection analysis did not detect differences between the source hosts in the mode and 

intensity ofselection (i.e. same slopes) within each recipient host, this implies that the length ofthe 
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reproductive span is linked to fitness in a similar manner for aphids derived from the two different 

hosts. This is expected ifthere is a low differentiation between aphids derived from both hosts. 

In the test host B. oleraceae, but not in B. campestris, selection favoured early reproduction 

(negative selection gradient in Table 2A) and no difference in selection gradients between the 

source hosts was detected (e.g. equal slopes). This may be explained by the fact that this host is 

less suitable for the aphids (see Flint 1985, Cole et al. 1994). Thus, to attain reproduction earlier in 

this host is as important as to reproduce for longer periods, once the correlation with reproductive 

span is removed (i.e. selection gradients were statistically the same magnitude). We now have 

evidence about the natural selection regime acting on Brevicoryne in each host. 

Maternal efTects. Our findings provide little evidence for maternal effects on offspring 

performance in Brevicoryne brassicae. The establishment, age at first reproduction and number of 

nymphs expressed by offspring on B. campestris were not significantly modified by the maternal 

host and clone, indicating that maternal effects ami/or genetic variation were not detected. 

Maternal effects in establishment, age at first reproduction and number of nymphs on the recipient 

host B. oleraceae were also not detected. Genetic variation and a genotype by host interaction, 

however, were detected, since there were significant differences among clones and the interaction 

of clones by mother host, suggesting that genotypes can respond differentially to host plants. 

The reproductive system of a parthenogenetic aphid consists of ovarioles that contain 

embryos at different stages of development (Blackman 1987). In the biggest embryos there are 

embryos in development (Dixon 1998), meaning that the three-generation have been exposed to 

conditions provided by the maternal host, the expected maternal effect on the life history traits of 
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Brevicoryne. Additionally, it is well known that there is a maternal control on the production of 

alate and apterous morphs (see Mosseau & Dinglel991, Dixon 1998). However, no evidence of 

maternal effect was found for any life history trait. Probably the performance of Brevicoryne 

brassicae was mainly a direct response to the conditions prevailing at particular host as has been 

observed in willow-carrot aphid Cavariella aegopodii (Dixon & Kundu 1998) and.Aphis 

craccivora (Traicevski & Ward 2002). 

Host specialization in Brel'icoryne brassicae. Ours result suggest that B. oleraceae and B. 

campestris represent two different environments for Brevicoryne brassicae, since its performance 

depended upon the host species used, but it is not affected by the mother' s. These differences 

resulted in host-dependent natural selection regimes. This finding reveals a sympatric host

associated ecological differentiation in Brevicoryne brassicae in The HighIand of Chiapas 

(Mexico). In fact, our results show that Brevicoryne may be specialized to B. campestris. 

Sorne factors may prevent the evolution of specialization to host plant species in Brevicoryne 

brassicae. First, it is necessary that genetic variation for host use, on which natural selection can 

act, must exist in the population (Weber 1985, Via 1991, Futuyma & Peterson 1985). Second, the 

host specialization may be retarded by gene flow (Futuyma & Peterson 1985, Peterson & Denno 

1998). Also, the ability to distinguish between hosts is critical for the evolution of specialization in 

sympatry (Ward et al. 1998). Third, the specialization to one host may be constrained by the 

ability to colonize alternative hosts (trade-offs; Via 1991, but see Rausher 1984). Finally, the 

temporal and spatial abundance of the different hosts can affect the evolution of host races in 

herbivorous insects: fine-grained environments are expected to favour the evolution of generalist 
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rather than specialists for quantitative characters like life history traits (Via & Lande 1985; 

Gomulkiewitz & Kirkpatrick 1992, Schlichting & Pigliucci 1998). 

The differences between aphids from the two hosts were expressed only during 

establishment, and no further differences in life history traits were appreciated once the aphids 

were successfully established.· 'fhus, only if establishment is genetically correlated with fitness a 

specialization to each host may be expected (Via 1991, Rausher 1984, Berlocher & F eder 2002, 

Dres & Mallet 2002). Such a genetic correlation is suggested by the effect of maternal host on 

offspring performance within a clone (Fig. 3), but a formal analysis should be done to as ses 

genetic correlation between establishment and fitness components. 

The detection of differential selection on life history traits and differences in mean values of 

characters between the recipient hosts may constitute the initial step of the differentiation process 

and further host specialization. The changes in the aphid phenotypic expression observed between 

these sympatric host plant species are partial consequence of the different selective pressures that 

hosts impose upon the aphids. Thus, the evolution of specialization depends upon the type of 

environmental variation (fine- vs. coarse-grained; temporal vs. spatial) and the existence of genetic 

constraints (Via & Lande 1985, see Schlichting & Pigliucci 1998). However, two aspects ofthe 

system Brevicoryne brassicae-Brassica warrant further study. First, at a fine scale, the analysis of 

genetic variation for trait values and reaction norms of genotypes of different origin (hosts) and, 

second, an estimate of the total amount of gene flow among aphid populations (i. e. between hosts) 

that hypothetically could counteract the effect of local selection. 
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Table 1. Analysis ofvariance for the age at first reproduction, number ofnymphs and 

longevity of Brevicoryne brassicae in two host species (Brassica oleracea and B. 

campestris) in a reciprocal transplant experiment. 

Variable Source of variation 

Age at first reproduction Source host (SH) 

Recipient host (RH) 

SH*RH 

Number of nymphs 

Reproductive span 

Reproductive rate 

Error 

Source host (SH) 

Recipient host (RH) 

SH*RH 

Error 

Source host (SH) 

Recipient host (RH) 

SH*RH 

Error 

Source host (SH) 

Recipient host (RH) 

SH*RH 

Error 

MS 

0.0002 

0.021 

0.0027 

0.0046 

0.002 

0.320 

0.051 

0.048 

0.022 

0.0181 

0.0021 

1.321 

0.051 

22.765 

0.692 

57.311 

d.f J7 jD 

1 0.057 0.81 

1 

1 

49 

1 

4.671 0.035 

0.59 0.44 

0.467 0.497 

1 6.675 0.013 

1 1.07 0.306 

49 

1 

1 

1 

49 

0.827 0.367 

0.674 0.415 

0.079 0.779 

1 0.044 0.837 

1 19.464 <0.0001 

1 0.591 0.445 

49 
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Table 2. Analysis of selection on the age at first reproduction and reproductive life of Brevicoryne 

brassicae in two host species. A. Standardized coefficients (P) from linear regression represent the 

directional selection gradients. B. Analysis of variance and adjusted ?- for the multiple regression model 

Recipient host 

B. campestris 

B.oleracea 

Recipient host 

B. campestris 

B. oleracea 

Character 

Intercept 

Age first reproduction 

Reproductive span 

Intercept 

Age first reproduction 

Reproductive span 

Source SS 

Model 0.306 

Error 0.830 

Total 1.137 

Model 3.148 

Error 3.578 

Total 6.726 

-A-

Coefficient ¡3±SE 

1.00±O.0358 

-0.0046±O.035 

0.1086±0.036 

1.00±0.077 

-0.219±0.080 

0.245±0.080 

-B-

MS 

0.153 

0.034 

1.574 

0.156 

dj 

' 2 

24 

2 

23 

F 

4.42 

10.12 

t 

27.93 

0.13 

2.97 

12.10 

-2.58 

2.87 

P 

0.023 

p 

<0.0001 

0.8259 

0.0066 

<0.0001 

0.011 

0.0055 

r2 adj . 

0.208 

<0.001 0.420 
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Table 3. Analysis of variance for effect of maternal host on life histories traits of Brevicoryne 

brassicae in two host species (Brassica oleracea and B. campestris) 

Life history traits 

Age at first reproduction 

Number of nymphs 

Age at first reproduction 

Number of nymphs 

Source of variation MS 

A. Recipient host: Brassica campestris 

Clone (C) 20.849 

Maternal host (MH) 3.921 

MH*C 12.006 

Error 597.466 

Clone (C) 635.402 

Maternal host (MH) 462.268 

MH*C 262.923 

Error 654.487 

B. Recipient host: Brassica oleraceae 

Clone (C) 

Maternalhost (MH) 

MH*C 

Error 

Clone (C) 
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Ruiz-Montoya and Núñez-Farfán 

Fig. l . Design of the reciprocal transfer experiment to estimate the maternal host effect on 

performance of clones of Brevicoryne brassicae on Brassica oleraceae and Brassicae campestris. 

Fig. 2. Success in establishment (+ 1 confidence intervaI95%) (A), mean values (+lSE) for the 

age at first reproduction (B), reproductive span (C), and total number ofnymphs (D), of 

Brevicoryne brassicae measured in a reciprocal transplant experiment. 

Fig. 3. Effect of maternal host on performance of seven clones of Brevicoryne brassicae. Success 

in establishment (+ 1 confidence intervaI95%), mean values (+1 SE) for the age at first 

reproduction and total number of nymphs (C) on recipient host Brassica campestris and Brassica 

oleraceae 
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Fig. 1 
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Ruiz-Montoya and Núñez-Farfán 

Ruiz-Montoya and Núñez-Farfáp Figure 2 
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Fig.3 

Recipient host: B. campestris 
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Resumen 

En este trabajo se aborda el fenómeno de adaptación local en condiciones de simpatria, utilizando 

como sistema a Brevicoryne brassicae L. (Homoptera: Aphididae) y dos de su plantas hospederas 

con distribución simpátrica en Los Altos de Chiapas, Brassica campestris y Brasisia oleraceae. 

La adaptación local de los insectos fitófagos a las plantas es posible si existe variación genética 

sobre la cual pueda actuar la selección natural, si ésta favorece fenotipos distintos en cada 

huésped, entonces se espera la presencia de compromisos (trade-offs) entre caracteres expresados 

en dos huésped. Sin embargo, si ocurre plasticidad fenotípica, tal que los genotipos expresan el 

fenotipo más ajustado a cada huésped, entonces la plasticidad fenotípica puede ser una limitación 

al proceso de adaptación local de los insectos a las plantas. Mediante un experimento de 

transferencia recíproca de clones de Brevicoryne brassicae se determinó: (1) la existencia de 

variación genética en edad a la primera reproducción, número de ninfas y establecimiento en las 

poblaciones de Brevicoryne brassicae asociadas a las dos plantas huésped, (2) el tipo e intensidad 

de selección sobre la edad a la primera reproducción en las dos especies huésped, (3) las 

correlaciones genéticas de los caracteres de historia a través de los huéspedes, y (4) se estimo el 

tipo e intensidad de selección sobre la plasticidad fenotípica . Los resultados indicaron la presencia 

de variación genética en los caracteres de historia de vida en las dos plantas huésped. Se encontró 

selección fuerte sobre edad a la primera reproducción en B. campestris (JJ=-O.232) . Se obtuvieron 

correlaciones genéticas positivas pero no fueron significativamente distintas de cero. El análisis de 

selección sobre los estimadores de la plasticidad mostró que la selección favorece a un fenotipo 

que se ajuste a las dos especies. En general los resultados indican que existe variación genética en 

los caracteres de historia de vida y selección direccional sobre la edad a la primera reproducción, 

lo cual implica que es probable la ocurrencia de un proceso de especialización de Brevicoryne 

brassicae. Sin embargo, las correlaciones no evidenciaron dicha especialización. La plasticidad 

fenotípica observada probablemente es producto de la selección en cada huésped, y podría ser una 

limitación al proceso de especialización de Brevicoryne brassicae. 

Palabras clave. Adaptación local, interacción planta-insecto, selección natural, correlaciones 

genéticas, trade-off, Brevicoryne brassicae, 
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Introducción 

Es frecuente que algunas poblaciones de insectos se especialicen a determinadas especies 

de plantas (Jaeneke 1990, Mitter et al. 1991, Fry 1996, Mopper y Strauss 1998, Tilmon et al. 

1998, Schoonhoven 1999). Por especialización se entiende que los insectos reúnen características 

(morfológicas, fisiológicas, conductuales) que impactan positivamente la adecuación en una 

especie de planta pero no en otra. En otras palabras, la especialización implica que la selección 

natural ha estado promoviendo la adaptación de los organismos a las condiciones ambientales que 

las plantas les imponen (Diehl y Bush 1984). 

En la última década se ha puesto gran interés en la adaptación local de los insectos a las 

plantas en condiciones de simpatria, debido a que se considera una fase incipiente de la 

especiación simpátrica (Bush 1994, Via 2002, Berlocher y Feder 2002). La especiación simpátrica 

ocurre cuando se forman dos o más especies a partir de la divergencia genética y fenotípica de una 

sola población, cuyo aislamiento reproductivo (de las poblaciones producidas) se da sin la 

intervención de barreras fisicas que impidan el libre flujo génico (Kondrashov y Kondrashov 

1999). Este modelo de especiación, sin embargo, se ha considerado infrecuente en la naturaleza 

(ver Berlocher y Feder 2002, Via 2002), debido principalmente a que las condiciones genéticas 

necesanas para ello parecen dificiles de cumplirse (Mayr 1976, Maynard Smith 1966). 

Teóricamente la especiación simpátrica puede ser activada si existe polimorfismo estable y 

posteriormente se promueve un aislamiento reproductivo (Maynard Smith 1966, Dickinson y 

Antonovics 1973). El polimorfismo puede presentarse si la selección favorece fenotipos distintos 

en cada huésped (selección disruptiva), mientras que el aislamiento reproductivo puede 

promoverse por un desequilibrio de ligamiento entre preferencia y desempeño (Mayr 1976, 

Berlocher y Feder 2002, Dres y Mallet 2002) o como producto secundario de la adaptación local 
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(No sil et al. 2002). 

Si la selección natural favorece fenotipos distintos en cada huésped entonces cabria esperar 

la existencia de compromisos (trade-offs) o restricciones genéticas (Via 1991). Esto es porque los 

genes que codifican un carácter tienen un efecto positivo sobre la adecuación en un huésped pero 

tendrán un efecto negativo en otro (Rahusher 1984, Via 1991). Sorprendentemente, pese a que la 

especialización de los insectos es frecuentemente documentada, muy pocos estudios han detectado 

las correlaciones genética esperadas (ver Joshi y Thompson 1995, Fry 1990, 1996; excepto Vía 

1991). Sin embargo, la ausencia de correlaciones genéticas no implica que no ocurra la adaptación 

local en simpatria (Fry 1996), y en todo caso los estudios dejan ver que aún no se tiene claridad 

sobre cuáles son las condiciones ecológicas que favorecen o limitan la adaptación local en 

simpatria en la naturaleza. 

La plasticidad fenotípica puede ser una limitación al proceso de adaptación local a los huésped 

en simpatria (Fry 1996). Esta limitación es porque varios genotipos pueden expresar el mismo 

fenotipo o disminuir las diferencias fenotípicas entre ellos y de esta manera no son percibidos por 

la selección natural (Via y Lande 1985, Bazzas y Sultan 1987). Al evitar la acción de la selección 

natural los genotipos permanecen en la población y en consecuencia la variación genética para el 

uso de más de un huésped puede ser mantenida. Si la plasticidad es el mecanismo por el cual es 

posible el uso de más de un huésped disponible, entonces la plasticidad puede ser adaptativa y 

estar bajo la influencia de la selección natural (Via y Lande 1985, Kondrashov & Kondrashov 

1999, Shlichting y Piglucci 1998). 

En este trabajo se explora el fenómeno de adaptación local de Brevicoryne brassicae 

(Homoptera: Aphididae) a dos de. sus plantas más comunes en Los Altos' de Chiapas, Brassica 

oleraceae y B. campestris. Las especies difieren en contenido de glucosinolatos (Kjaer 1976) y 
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nitrógeno (L. Ruiz-Montoya, datos no publicados), así como en características morfológicas 

(Rollin 1993). Estas diferencias podrían implicar que cada huésped impone diferente régimen 

selectivo sobre Brevicoryne brassicae, y si existe variación genética, podría estar ocurriendo 

adaptación local. Se cuenta con evidencia de que las poblaciones asociadas a cada huésped difieren 

morfológicamente (Capítulo 2) y genéticamente (Ruiz-Montoya et al. 2003). Asimismo, se sabe 

que las poblaciones experimentan selección fuerte durante la fase de colonización consistente con 

un patrón de adaptación local (Ruiz-Montoya y Núñez Farfán 2003). Sin embargo estudios sobre 

el desempeño indican que Brevicoryne brassicae en Los Altos podría estar especializado a B. 

campestris (Ruiz-Montoya y Núñez Farfán 2003). Por otra parte, en la región de estudio 

Brevicoryne brassicae se reproduce preferentemente por partenogénesis. Esta forma de 

reproducción podría también implicar una situación en la que la plasticidad fenotípica puede ser 

fundamental para el mantenimiento de la variabilidad genética de Brevicoryne brassicae, necesaria 

para el uso de las dos especies huéspedes. En este trabajo se desarrollaron clones de Brevicoryne 

brassicae colectados en ambas especies huésped y se hizo un experimento de transferencia 

recíproca de organismos de los clones con propósito de determinar: (1) si existe diferenciación 

genética en el desempeño entre áfidos que usan diferentes especies huéspedes y si tal 

diferenciación involucra adaptación local, (3) si la intensidad y dirección de la selección sobre 

caracteres de historia de vida difiere entre huéspedes, (2) si ocurren compromisos en los caracteres 

de historia de vida expresados los dos huéspedes, y (4) si existe selección sobre la plasticidad 

fenotípica. 
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Materiales y métodos 

Especies hospederas. Brassica campestris y B. oleraceae fueron introducidas a México hace 

aproximadamente 450 años (Rollins 1993). En las últimas cinco décadas B. oleraceae ha sido 

cultivada en Los Altos de Chiapas durante el invierno y primavera (diciembre-marzo) (Trujillo

Vá.?:quez y García-Barrios 2001). B. campestris no es propiamente cultivada, es ruderal cuya 

crecimiento es tolerado dentro o en los bordes de los campos de cultivo de B. oleracea, maíz, 

papa o calabaza y en los campos abandonados. 

Las plantas de estas especies hospederas que se usaron para el desarrollo de clones o 

genotipos, y para el experimento de transferencia recíproca, se obtuvieron de semillas colectadas 

en campo en junio del 2000 en la localidad de Teopisca (92°28'25" Este; 16°38'19" Norte; 1800 

m snm; 17.25°C temperatura media anual; 700 mm precipitación media anual). Las semillas de B. 

campestris se recolectaron sobre diez plantas crecidas en campos abandonados, y las semillas de 

B. oleraceae fueron proporcionadas por un productor. Las semillas fueron directamente 

sembradas en macetas (de 20 cm diámetro y 30 cm de profundidad) con suelo procedente de 

bosques de pino-encino, sin fertilización y regadas cada cuatro días. Cada maceta fue cubierta con 

tela de organza y colocadas en un invernadero a temperatura y fotoperiodo ambiental (12 horas 

luz, y a una temperatura media diaria de 16°C). Cuando las plantas tuvieron un mes de haberse 

sembrado fueron utilizadas para el desarrollo de las clones y para el experimento de transferencia 

recíproca. 

Biología /y desarrollo de clones de Brevicoryne brassicae L. El pulgón cemzo de la col, 

Brevicoryne brassicae, se distribuye en las reglOnes templadas del mundo y se alimenta 

exclusivamente de especies de Cruciferae (Blackman y Eastop 2000). Brevicoryne brassicae 
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completa su ciclo de vida (fase sexual y asexual) en una sola especie de planta, no presenta 

alternancia de hospederas como ocurre en otras especies de pulgones o áfidos (Blackman y Eastop 

2000). En Los Altos de Chiapas, Brevic01yne brassicae se alimenta de malezas y plantas 

cultivadas de Cruciferae. Se le encuentra con mayor frecuencia en Brassica campestris y B. 

oleracea cultivar capitata. La evidencia de campo sugiere que en esta región las poblaciones se 

mantienen principalmente por partenogénesis (L. Ruiz-Montoya, observación personal). 

En mayo del 2001 se colectaron 20 hembras adultas sobre 20 plantas de cada especie 

huésped (total 40 hembras) en Teopisca. Las plantas estuvieron separadas por una distancia 

mínima de 10m. Cada hembra fue transferida a una nueva planta de invernadero de la misma 

especie en la que se encontraba en campo (huésped nativo). Se permitió su reproducción y la de la 

descendencia durante tres generaciones. Cada hembra y su descendencia representaron un 

genotipo en el experimento de transferencia recíproca. 

Experimento de transferencia recíproca Seis ninfas de cada genotipo de cada huésped nativo 

se transfirieron a plantas individuales de B. oleraceae y otras seis a B. campestris (huésped 

receptor). Cada ninfa fue revisada diariamente para registrar la edad a la primera reproducción y el 

número de ninfas depositadas durante los primeros trece días de su vida reproductiva. Cuando una 

ninfa no se estableció se colocaba una nueva, hasta un máximo de tres intentos por planta. El 

establecimiento por genotipo fue estimado como la proporción de ninfas establecidas. 

Análisis 

El establecimiento fue analizado para cada población asociada a cada huésped nativo 

separadamente. La frecuencia de establecimiento fue analizada mediante un análisis de tablas de 
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contingencia log-lineal, donde las fuentes de variación fueron genotipos, huésped receptor y la 

interacción (Crawley 1986). El análisis fue ejecutado en el módulo de CATMOD del programa 

SAS. La edad a la primera reproducción y número de ninfas fue analizada mediante análisis de 

vananzas mixtos (Ayres y Thomas 1990, Fry 1992, Sokal y Rohlf 1995) cuyas fuentes de 

variación fueron huésped nativo (HN), genotipos anidados en huésped nativo (G(HN»),huésped 

receptor (HR), y las interacciones G(HN)xHR y HNxHR. El factor HN puede ser indicativo de 

que las poblaciones asociadas a cada especie huésped difieren significativamente en su desempeño 

general. El factor HR fue útil para conocer si la especie en la que se desarrollan modifica 

significativamente los caracteres de historia de vida. La interacción HNxHR puede ser interpretada 

como el efecto del ambiente de la madre sobre el desempeño de su descendencia (Rossiter 1998). 

El factor G(HN) fue probado sobre la varianza de la interacción G(HN)xHR como una estimación 

de la respuesta diferencial de los genotipos al huésped receptor; de ser significativa puede ser 

considerada como evidencia de adaptación local de las poblaciones a las plantas huésped, siempre 

y cuando los cambios del promedio sean en la dirección esperada (Ayres y Thomas 1990, Fry 

1992, Windig 1997). 

Correlaciones genéticas. La correlación genética negativa entre un carácter expresado en dos o 

más especies huésped puede ser un indicador de la adaptación local de las poblaciones a cada 

especie huésped. Esto parte del supuesto de que los alelos que determinan el rasgo pueden 

incrementar la adecuación en uno de las especies, pero no en dos o más huéspedes 

simultáneamente, esto es, existe un compromiso (trade-oft) en el desempeño en más de un 

huésped (Rausher 1984, Vía 1991, Windig 1997, Roff 1992). Generalmente las correlaciones 

genéticas son estimadas entre dos caracteres expresados en un mismo individuo (Falconer y 
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Mackay 1996). Debido a que no es posible tener un valor de edad a la primera reproducción y 

número de ninfas en las dos especies para un mismos individuo, la correlación genética fue 

estimada mediante una correlación de Pearson de los promedios de cada genotipo en cada uno de 

los ambientes (Falconer y Mackay 1996, Roff 1992, Vía 1984, 1991). La correlación fue obtenida 

d· l" l " COV(X,Y) d d l b' d' 'd' 1 ' me lante a siguiente re aClOn: rg = ~ on e e su lO Ice g lO Ica a vananza o 
VAR(X)VAR(Y) 

covarianza de la media de los genotipos; X y Y se refieren al estado promedio de un carácter en 

las dos especies huésped probadas. Por ejemplo, X se refiere a la edad de la primera reproducción 

registrada en B, campestris y Y se refiere al mismo carácter pero observado en B. oleraceae. Para 

normalizar los datos la edad a la primera reproducción y número de ninfas los datos fueron 

transformados a su logaritmo. Para los valores de establecimiento se usó una transformación de 

arcoseno.,{ji¡, donde Pi es la proporción de establecimiento por genotipo. 

Análisis de selección natural. El análisis de selección fue realizado conforme al método de Lande 

y Arnold (1983), el cual consiste en una regresión múltiple lineal y cuadrática de uno o más 

caracteres de los individuos contra la adecuación relativa de los mismos. Los coeficientes de la 

regresión lineal son estimadores de la magnitud y dirección de la selección direccional. Los 

coeficientes de los términos cuadráticos son estimadores de la selección disruptiva o 

estabilizadora, y las interacciones indican una selección correlativa de los caracteres (Lande y 

Arnold 1983). 

El análisis de selección se hizo para cada especie huésped receptor y como covariable el 

huésped nativo. Este permitió saber si la selección actúa de manera diferencial sobre las 

poblaciones de acuerdo a su origen. En este sentido es de esperarse que la selección sea de mayor 
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intensidad sobre las poblaciones que proceden de un huésped alterno o foráneo . Se estimó la 

selección sobre edad a la primera reproducción y el componente de adecuación fue el número de 

ninfas. Los datos de edad a la primera reproducción fueron estandarizados de acuerdo al huésped 

receptor, asimismo el número de ninfas de cada individuo fue hecho relativo al promedio de la 

población. 

Selección sobre la plasticidad fenotípica. Para saber cómo podría actuar la selección sobre la 

plasticidad se realizó un análisis de selección sobre dos atributos de la plasticidad: el valor medio 

del carácter y la diferencia de las medias (de Jong 1990, Gavrilets y Scheiner 1993a ). La 

diferencia de las medias de cada ambiente por genotipos representa la plasticidad fenotípica del 

carácter, la cual es equivalente a la pendiente las normas de reacción (representación gráfica de la 

plasticidad) cuando éstas siguen una función lineal (de Jong 1990, Gavrilets y Scheiner 1993a). La 

media de los promedios obtenidos en cada ambiente representa el carácter promedio, interpretado 

como el valor central u óptimo que puede tener un carácter (Via y Lande 1985, de Jong 1990, 

Gavrilets y Scheiner 1993b). Se realizó un análisis de selección por el método de regresión 

múltiple (Lande y Arnold 1983) sobre estos parámetros para reconocer si la selección favorece a 

la plasticidad o el valor medio de un carácter. Como la respuesta de la plasticidad a la selección 

puede estar correlacionada con la respuesta del carácter medio, el análisis de selección se realizó 

mediante una regresión múltiple de la plasticidad (diferencia de las medias de los huéspedes), y 

carácter promedio (promedio de las medias en los huéspedes), contra la adecuación relativa. La 

estimación de la adecuación se realizó obteniendo para cada genotipo el promedio de las medias 

del número de ninfas en cada huésped. Este valor representó la adecuación absoluta de un 
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genotipo con una plasticidad (diferencia de las medias) y un carácter medio (promedio de las 

medias) . 

Resultados 

Desempeño. El desempeño de BrevicOlyne brassicae fue en general mayor en B. campestris que 

en B. oleraceae. El establecimiento fue 10% más alto en B. campestris que en B. oleraceae. 

Brevicoryne brassicae se reprodujo más temprano (cinco días antes) y mayormente (10% más) en 

B. campestris que en B. oleraceae (Figura 1). El análisis de varianza, considerando las 

poblaciones asociadas a los dos huéspedes nativos simultáneamente, detectó diferencias 

significativas entre genotipos (G(HN) para la edad a la primera reproducción y número de ninfas, 

lo que indica presencia de variación genética en estos caracteres. Asimismo, se observó un efecto 

significativo del huésped receptor sólo en número de ninfas, y ninguna de las interacciones fue 

significativa para cualquiera de las características (Cuadro 1). En el establecimiento fue 

significativo el efecto del huésped para las dos poblaciones asociadas a cada huésped nativo 

(Cuadro 2). 

Cuando el análisis de varianza fue ejecutado separadamente en cualquiera de las plantas 

huéspedes nativas se encontraron diferencias significativas entre genotipos en la edad a la primera 

reproducción, un efecto significativo del huésped receptor y de la interacción G (HN)xHR. en el 

número de ninfas en la población asociada a B. campestris (Cuadro 3). En cambio en el huésped 

nativo B. oleraceae ninguno de los factores tuvo efecto sobre edad a la primera reproducción, y se 

detectaron efectos significativos de HR. y G (HN) sobre el número de ninfas (Cuadro 3). 
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Correlaciones genéticas. Los genotipos expresaron diferentes valores promedio tanto en la edad 

a la primera reproducción como en el número de ninfas en las dos especies huéspedes (Figura 2). 

Algunos genotipos mostraron un desempeño más alto en la especie huésped distinto a la nativa. La 

correlaciones genéticas a través de los huéspedes, tanto de edad a la primera reproducción como 

número de ninfas, fueron positiva pero no diferentes de cero (Figura 3). Para establecimiento se 

detectó una correlación genética negativa muy baja (r=-0 .019), que tampoco fue 

significativamente diferente de cero (Figura 2). 

Selección natural en cada huésped receptor. En el huésped receptor B. campestris se detectó 

selección direccional sobre edad a la primera reproducción. El análisis reveló una relación negativa 

entre edad a la primera reproducción y la adecuación (Cuadro 3B), indicando que la selección 

favorece a aquellos individuos que se reproducen tempranamente (Cuadro 4A). El análisis de 

covarianza no detectó diferencias en los gradientes de selección entre huéspedes nativos. En el 

huésped de prueba B. oleraceae no fue detectado algún tipo de selección (Cuadro 4A). 

Selección sobre la plasticidad fenotípica. La plasticidad fenotípica en todos los caracteres 

estudiados fue evidente en la representación gráfica de las normas de reacción, así como variación 

genética en la plasticidad (Figura 2). Sin embargo, la interacción G(HN)xHR, indicativa de 

plasticidad y de variación genética de la plasticidad, fue significativa sólo para el número de ninfas 

en los genotipos procedentes de B. campestris (Cuadro 3). El antlisis de selección mostró una 

baja pero significativa selección direccional sobre la expresión media (promedio de las medias) de 

edad a la primera reproducción, y no se detectó selección sobre la plasticidad de este carácter 
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(diferencia de medias), ni selección sobre los caracteres correlacionadas (Cuadro 4A). La relación 

entre el valor medio de la edad a la primera reproducción y la adecuación fue negativa, indicando 

que las valores fenotípicos medios bajos presentan la mayor adecuación. 

Discusión 

Se registró variación genética y selección direccional sobre la edad a la pnmera 

reproducción de Brevicoryne brassicae en la población asociada a B. campestris, y hubo variación 

genética en el número de ninfas en la población asociada a B. oleraceae. Las normas de reacción 

sugieren que los genotipos respondieron diferencial mente a las plantas sin embargo el análisis de 

varianza no reveló plasticidad fenotípica significativa. Consistentemente, no fue reconocido algún 

tipo de selección sobre el estimador de plasticidad (diferencia de las medias en cada huésped), 

pero sí sobre la media del carácter. Asimismo, no se encontraron correlaciones genéticas negativas 

de la expresión de los caracteres en los dos huéspedes, lo que significa que no se revelaron los 

compromisos esperados e indican que los genes que codifican las caracteristicas en cada especie 

huésped son probablemente diferentes. La selección natural incrementa la adecuación en cada 

huésped, y al mismo tiempo ocurre selección a favor de genotipos generalistas, es decir genotipos 

que puedan alimentarse de las dos plantas, probablemente con el costo de subutilizar una de las 

dos plantas. No obstante que no fue posible obtener evidencia estadística de la ocurrencia de 

plasticidad, esta no se descarta como un mecanismo para mantener la variabilidad genética que 

permite la alimentación de las dos especies huésped. 

El análisis de varianza, tomando separadamente las especies receptoras reveló que la 

población de Brevicoryne brassicae en Teopisca puede estar estructurada genéticamente en 
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función del huésped que usan. Se encontraron diferencias significativas entre genotipos en edad a 

la primera reproducción en la población asociada a B. campestris pero no en la población asociada 

a B. oleraceae, lo que indica que se expresa variación genética en ese carácter en B. campestris y 

la selección puede actuar libremente, lo cual parece que no es probable en B. oleraceae. Para el 

número de ninfas no hubo diferencias significativas entre los genotipos en la población asociada a 

B. campestris, sin embargo no se descarta la presencia de variación genética, ya que la interacción 

G(HN)xHR fue significativa. En contraste, se expresó variación genética en la población de B. 

oleraceae. Este hallazgo de que las poblaciones estén genéticamente estructuradas por el huésped 

es consistente con los resultados del análisis de la estructura genética mediante marcadores 

enzimáticos, donde se reveló una diferenciación genética de las poblaciones asociadas a estas 

especies de plantas en varias localidades de Los Altos de Chiapas, incluyendo la población de 

Teopisca (Ruiz-Montoya et al. 2003). 

Un resultado interesante surgió del análisis del éxito en el establecimiento el cual es 

dependiente del genotipo, de la especie nativa y de la especie receptora y de las interacciones de 

estos factores. Esta fase de la interacción de Brevicoryne brassicae con sus plantas hospederas en 

Teopisca parece ser altamente crítica, al igual que se observó en la población de la localidad de 

Balún, ubicada en la misma región de Los Altos de Chiapas (Ruiz-Montoya y Núñez-Farfán 

2003). El éxito en el establecimiento puede ser interpretado como preferencia por un huésped y su 

relación genética con los componentes de la adecuación puede ser importante en el eventual 

proceso de aislamiento reproductivo de las poblaciones asociadas a B. campestris y B. oleraceae 

(Mayr 1976, Calliaud y Vía 2000, Berlocher y Feder 2002). Con el propósito de conocer la 

relación genética del establecimiento con edad a la primera reproducción y número de ninfas 

calculé las correlaciones genéticas entre estos caracteres. Ninguna de las correlaciones fueron 
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significativamente distintas de cero, lo que indica que el establecimiento no se relaciona 

genéticamente con los caracteres de historia de vida. Por lo que es posible que los genotipos con 

la mayor probabilidad de establecimiento en cualquiera de las especies huésped, no necesariamente 

presentan el mayor desempeño. La falta de asociación podría implicar un obstáculo para la 

divergencia genética entre las poblaciones (Calliaud y Via 2000). 

Selección natural. El análisis de selección detectó selección direccional sobre la edad a la primera 

reproducción en ambas plantas huésped, en la misma dirección pero en intensidad distinta. No 

hubo selección en contra de los organismos procedente del huésped distinto al del receptor. Estos 

resultados son consistentes con los encontrados en trabajos previos con esta especie con 

poblaciones ubicadas en la misma región de estudio (Ruiz-Montoya y Núñez-Farfán 2003). Hasta 

el momento no se tiene conocimiento de trabajos que hayan estimado la intensidad de selección en 

cada especie huésped en insectos fitófagos contra los cuales se puedan comparar los resultados. 

La acción de la selección divergente sobre los insectos ha sido inferida a partir de la 

evaluación del desempeño de los insectos en diferentes huéspedes (Via 1991). La selección del 

tipo disruptuva ha sido considerada como la forma de selección que podría promover la 

divergencia adaptativa de las poblaciones simpátricas (Mayr 1976, Maynard Smith 1966). Los 

resultados del presente trabajo muestran la presencia de selección direccional en B. campestris, 

pero estudios previos han detectado este forma de selección en B. oleraceae. Estos cambios en la 

intensidad o presencia de selección pueden llegar a promover una diferenciación genética entre las 

poblaciones (Weis et al. 1992). De hecho, es posible que la diferenciación genética observada en 

caracteres de historia de vida de Brevicoryne brassicae, se deba en parte a la diferencia en 

intensidad de selección en cada huésped, tanto en la población de Teopisca estudiada en el 
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presente' trabajo, como en la población de Balún Canal de los estudios previos (Ruiz-Montoya y 

Núñez-Farfán 2003). 

Correlaciones genéticas. El análisis de correlación entre estados de carácter expresados en las 

dos especies huésped reveló correlaciones genéticas positivas las cuales, sin embargo, no fueron 

estadísticamente distintas de cero. La ausencia de correlaciones genética en los caracteres de 

historia de vida de Brevicoryne brassicae expresados en las dos plantas huésped sugiere que los 

genes que codifican los atributos son diferentes en cada huésped (Via 1984, 1991, F alconer y 

Mackay 1996). 

Este resultado incrementa la frecuencia de trabajos donde la correlación genética negativa 

no es detectada (Via 1984, Rausher 1984, Weber 1985, Jaenike 1989, ver Joshi y Thompson 

1995, Futuyma et al. 1994, Fry 1996). Sin embargo, la ausencia de correlaciones genéticas 

negativas en la adecuación o sus componentes no es suficiente para descartar la presencia de 

compromisos (Fry 1996), Y no se descarta la posibilidad de que no sean reconocidas las 

correlaciones esperadas debido a fallas en el diseño experimental. Por ejemplo, la alta variación 

observada dentro de un mismo genotipo de Brevicoryne brassicae revela que es necesano 

considerar un mayor número de organismos por genotipo en estudios futuros. 

Las correlaciones genéticas observadas podrían indicar que las poblaciones de Brevicoryne 

brassicae no están localmente adaptadas a los huéspedes probados (Via 2001). Sin embargo la 

ausencia de correlaciones genética negativas no representan evidencia de que la divergencia 

genética entre las poblaciones no pueda ser activada y que con el transcurso de las generaciones 

resulte en especiación simpátrica (Fry 1996, Kawecki 1997). En las poblaciones de Brevicoryne 

brassicae se cuenta con evidencia de baja pero significativa diferenciación genética (Ruiz-
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Montoya et al. 2003). Para derivar en una eventual especiación simpatrica sería necesano 

incrementar la diferenciación genética y la promoción de una aislamiento reproductivo. Ambos 

eventos parecen dificiles de ocurrir en estas poblaciones. La diferenciación podría surgir de una 

selección de mayor intensidad en cada huésped y/o por deriva genética, pero el efecto de ambos 

procesos puede ser disminuido por un flujo genético libre, el cual es.-altamente probable entre las 

poblaciones estudiadas. Algunos autores han señalado que el aislamiento reproductivo podría 

resultar de la correlación genética entre preferencia y el desempeño (referencias), pero no se 

encontró una correlación positiva entre estos caracteres. 

Selección sobre la plasticidad fenotípica. La representación gráfica de las normas de reacción 

revelan que los genotipos expresan diferente fenotipo en cada huésped, sin embargo esta respuesta 

ambiental fue estadísticamente significativa sólo para el número de ninfas en la población asociada 

a B. campestris (G(HN)xHR). Es posible que debido a la alta variación fenotípica que ocurrió 

dentro de cada genotipo el análisis de varianza tuvo poco poder para detectar una G(HN)xHR 

significativa. 

La plasticidad fenotípica y variación genética en la plasticidad, fue observada en el número 

de ninfas en la población asociada a B. campestris (Figura 1, Cuadro 3). La importancia evolutiva 

de la plasticidad fenotípica es que en un huésped dado varios genotipos pueden expresar el mismo 

fenotipo o disminuir las diferencias fenotípicas entre genotipos y de esta manera no son percibidos 

por la selección natural (Vi a y Lande 1985, Bazzas y Sultan 1987). Al evitarse la acción de la 

selección natural los genotipos permanecen en la población, y en consecuencia la variación 

genética puede ser mantenida. En este sentido la plasticidad puede tener importancia dual en 
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Brevicoryne brassicae, por un lado mantiene la variación genética y por otro limita la formación 

de poblaciones especializadas (Levins y MacArthur 1966, Windig 1994, Spitze y Sadler 1996). 

Schlichting y Pigliuchi (1995) establecen la hipótesis de que la plasticidad fenotípica puede 

ser un carácter que está bajo la acción directa de la selección natural en ambientes heterogéneo. 

Otra visión es que la plasticidad es el resultado de la selección en dos ambientes (Via y Lande 

1985, Via 1984). En este trabajo no se encontró selección sobre la plasticidad, y una selección 

moderada sobre el valor medio. Este resultado podrían indicar que la selección favorece un 

fenotipo que pueda ser igualmente exitoso en ambos ambientes (Rossiter 1987, Via y Lande 

1985). 

Adaptación local de Brevicoryne brassicae y especiación simpátrica. En general, los 

resultados sugieren que Brevicoryne brassicae se encuentra localmente adaptada a B. campestris 

en Teopisca, al igual que la población de Balún Canal (Ruiz-Montoya y Nuñéz Farfán 2003). Los 

resultados indican que existe variación genética sobre la cual la selección natural puede actuar y 

promover la adaptación local. Sin embargo, es posible que la plasticidad y el flujo génico imponen 

limitaciones a la selección natural en cada huésped, lo cual retrasa o impide la adaptación local. 

Maynard Smith (1966) señala que una divergencia genética en poblaciones simpátricas es 

posible satisfaciendo primero un polimorfismo estable y que posteriormente se promueva un 

aislamiento a través de (1) que se favorezca el apareamiento entre organismos genéticamente 

similares cuya adecuación es mayor sólo en uno de los ambientes, (2) que exista preferencia por 

una de las especies, esto es que las hembras depositen su descendencia en la especie donde 

crecieron. Estudios recientes sugieren, adicionalmente, que el aislamiento reproductivo en 
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simpatría puede ser altamente favorecido si existe un desequilibrio de ligamiento entre preferencia 

y sobrevivencia (Rausher 1984, Kagata y Ohgushi 2001). 

En especies de áfidos donde existe la fase de reproducción sexual y asexual y con 

alternancia de huésped, se ha visto especificidad sólo en la fase sexual y se debe a que los 

migrantes (formas sexuales o sexúparas1
) muestran preferencia por la especie huésped donde nació 

(Hardie et al. 1995, Sandstrom y Pettersson 2000). Las observaciones hechas sobre el ciclo de 

vida de Brevicoryne brassicae indican que su ciclo es preferentemente partenogenético, 

constituido de las formas áptera y aladas (L. Ruiz-Montoya, observación personal). Algunos 

estudios sobre los patrones de reconocimiento del huésped indican que Brevicoryne brassicae 

muestra preferencia por algunas especies de plantas (Gabrys y Pawluk 1999). Los resultados de 

establecimiento podrían indicar que las fonnas ápteras de Brevicoryne brassicae tienen preferencia 

por uno de los huéspedes, pero sólo estudios realizados para este propósito podrían soportar esta 

hipótesis. 

Sin embargo, se sabe que la dispersión de las fonnas partenogenéticas, ápteras y aladas, es 

esencialmente aleatoria (Wool et al. 1997, Dixon 1998, Ward et al. 1998). La distinción del 

huésped por parte de los áfidos es hecha una vez que el áfido está sobre la planta (Hardie et al. 

1995). Si la planta es preliminannente aceptada, entonces introduce los estiletes y dependiendo de 

razones aún no claras, puede pennanecer sobre la planta alimentarse y reproducirse, o bien 

después de un determinado tiempo deja la planta (Hardie et al. 1995, Caillaud 1999, Powell et al. 

1999, Be,rnays y Funk 2000, Caillaud y Via 2000, Ponder et al. 2000). En este escenario la 

densidad y distribución las plantas puede jugar un papel muy importante en la interacción de 

Brevicoryne brassicae con sus plantas huéspedes (Holdren y Ehrlich 1982, Ward et al. 1998). 
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Otros factores que pueden ser relevantes en promover o disminuir la divergencia de las 

poblaciones son la presencia, densidad y eficiencia de los depredadores y parasitoides (Bemays 

1989, Hacker & Bertness 1995, Mopper et al. 1995). Estudios que consideren dichos factores 

podrían ayudar a explicar el patrón de la variación genética y fenotípica observada en Brevicoryne 

brassicae. 
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Cuadro l . Análisis de varianza mixto sobre caracteres de historia de vida de Brevicoryne 

brassicae colectado en dos especies huésped, B. campestris y B. oleraceae y 

recíprocamente transferidos. 

Carácter Fuente de Variación g.l. CM F P 

Número de ninfas Huésped nativo (HN) 1 0.0009 0.0081 0.928 

Huésped receptor (HR) ·· 1 0.8094 13 .043 <0.001 

Genotipos (G(HN)) 33 0.1149 l.7816 0.004 

HNxHR 1 0.0101 0.0206 0.686 

G(HN)xHR 33 0.0745 0.9089 0.216 

Error 259 00620 

Total 328 

Edad a la primera reproducción Huésped nativo (HN) 1 0.0105 0.7220 0.401 

Huésped receptor (HR) 1 0.0219 2.2727 0.132 

Genotipos (G(HN)) 33 0.0148 l.5363 0.036 

HNxHR 1 2.Ox10-s 0.0021 0.9631 

G(HN)xHR 33 00084 0.8716 0.672 

Error 259 .0096 

Total 328 
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Cuadro 2. Análisis de frecuencia log lineal para establecimiento de genotipos 

de Brevicoryne brassicae asociados a dos plantas huésped: B. 

campestris y B. oleraceae. 

Huésped Nativo Fuentes de Variación g.l. X2 p 

Brassica campestris Genotipos (G) 15* 

Huésped receptor (HR) 1 3.95 0.046 

Brassica oleraceae Genotipos (G) 16 17.91 0.96 

Huésped receptor (HR) 1 5.19 0.02 
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Cuadro 3. Análisis de varianza mixto de caracteres de historia de vida de Brevicoryne brassicae en cada población 

asociadas a B. campestris y B. o/eraceae. 

Huésped nativo Carácter Fuentes de variación g./ 

Brassica campestris Edad a la primera reproducción Genotipos (G) 17 

Huésped receptor (HR) 1 

GxHR 17 

Error 134 

Número de ninfas Genotipos (G) 17 

Huésped receptor (HR) 1 

GxHR 17 

Error 133 

Brassica oleraceae Edad a la primera reproducción Genotipos (G) 16 

Número de ninfas 

Huésped receptor (HR) 1 

GxHR 16 

Error 

Genotipos (G) 

Huésped receptor (HR) 

GxHR 

Error 

MS F P 

0.017 1.756 .04 

0.011 1.204 0.27 

0.937 0.937 0.53 

0.0097 

0.045 0.716 0.781 

0.502 7.949 0.005 

0.112 1.774 0.037 

0.012 1.299 0.20 

0.010 1.071 0.30 

0.007 0.801 0.68 

0.009 

0.188 3.101 <0.001 

0.318 5.224 0.02 

0.034 0.571 0.90 

0.061 0.061 
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Cuadro 4. Análisis de selección sobre edad a la primera reproducción de Brevicoryne 

brassicae dos especies huésped. A. Los coeficientes de regresión lineal representan 

gradientes de selección direccional, y los cuadraticos son indicativos de selección 

disruptiva . B. Análisis de varianza y / ajustada para la regresión lineal y cuadrática. 

-A-

Huésped receptor 

B. campestris 

B. oleracea 

-B-

Huesped receptor 

B. campestris 

B. oleracea 

Coeficiente lineal 

-0.232 ±O.054* 

-0.072±O.042 NS 

Modelo 

Lineal 

Fuente MS 

de 

variación 

Modelo 8.574 

Error 0.48 

Cuadrático Modelo 4.605 

Error 0.479 

Lineal Modelo 0.877 

Error 0.302 

Cuadrático Modelo 0.519 

Error 0.303 

NS, no significativo; *P< 0.05; **, < 0.01. 

Coeficiente cuadrático 

y 

0.051 NS 

0.018 NS 

di 

1 

158 

2 

157 

1 

168 

2 

167 

F ,-2 adj 

17.846** 0.095 

9.605** 0.097 

0.01 

1.711 NS 0.008 
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Cuadro 5. (A) Gradientes de selección direccional W), normalizadora o disruptivauntiva (y;) 

y correlacionada (Yii) del valor promedio y plasticidad de la edad a la primera 

reproducción de BrevicOlyne brassicae, expresado en dos especies huésped. (B) 

Análisis de varianza de la regresión lineal y cuadrática. 

-A-

Huésped receptor 

Valor medio 

Plasticidad 

Valor medio x 

Plasticidad 

-B-

Regresión 

Lineal 

Cuadrático 

-0.089±0.039 * -0.071 NS 

-0.013±0.039 NS -0.036 NS 

Source SM 

Modelo 0.135 

Error 0.051 

Modelo 0.090 

Error 1.464 

di 
2 

32 

5 

29 

NS, no significativo; *P< 0.05; **, < 0.01. 

F 

-0.029 NS 

2· d r ajusta a. 

0.087 

1. 787 NS 0.104 
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FE DE ERRATAS 

En la página 113 se presenta una figura sin leyenda. La leyenda que debe llevar es: 

Figura 1. Caracteres de historia de vida de Brevicoryne brassicae estimados en 

experimentos de transferencia recíproca entre dos especies huésped. A, Proporción de 

establecimiento (+ 1 intervalo de confianza del 95%). B, media para la edad a la primera 

reproducción (+1 EE). e, media de número de ninfas (+1 EE). 
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de confianza del 95 %). B, media para la edad a la primera reproducción (+ lEE). C, media de 113 
número de ninfas (+EE) . 



o 
'E 
Q) 

'E 
'0 
Q) 

:o 
0.80 ro -IJ) 

Q) 
Q) 
"O 
C 0.60 -o 
'0 
'-o 
a. 
o 
'- 0.40 a. 0.40 +---.---------

20 B 
ro~ 
'- .- 18 Q)"O 
E-
'C c 
a.:2 16 roO -o 
ro :::¡ 

"0"8 14 
ro '-
"Oa. 
w~ 12 

20 E 

18 

16 

14 

10 12 ~--------------~-

e 
32 

IJ) 

~ 

35F~ 

.S 26 25 
c 
Q) 
"O 

20 o 
'-Q) 

E 
14 -:::¡ 

15 

z 

8 5~~-----------~-

B. oleraceae B. campestris B. oleraceae B. campestris 

Huésped receptor Huésped receptor 

Figura 2. Normas de reacción de caracteres de historia de vida de genotipos de Brevicoryne 

brassicae asociados a dos huéspedes, Brassica oleraceae y Brassica campestris. A, B, e, son 

caracteres de historia de vida de genotipos colectados en B. campestris. D, E, F corresponde 

a los genotipos asociadoas a B. oleraceae 

114 



1.0 )+( <DO!OK)+( ~ O O ~ ~ r=-0.019 

al p = 0.91 
)+( )+( O 

O> o 0.8 )+( O 
~ "Oc )+( 

e .~ 
:2E Q) O O co u .-

~ 0.6 '- u )+( 0-a..g ~ O O )+( 
ern~ 

0.4 eLo>o 

0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.9 1 1.1 
Proporción de establecimiento en B. campestris 

......... 21 
ro ~ r = 0.250 
'- .- 19 ~ 

)+( 
0>"0 

o)+( P = 0.15 E-- O .- e Q) 17 )+( )+(~ ~ '--o )+( a.._ co 
cc9~)+( ro 8 Q) 15 O O 

)+( "ti0 _ (,) 

)+( )+( ro :::J ~ )+( 
"O 

"oo~ 13 O 
ro a. o )+( 
"O O> • 11 )+( W'-CO 

9 
12 14 16 18 20 

Edada a la primera reproducción (Días) en B. campestris 

/ 

40 r = 0.296 
(/) 

P= 0 .. 08 ro 35 )+( -e 
30 )+( 'c Q) 

O> 
co O 

"O ~ 25 ~ O 
O )+( O 

o ~ 20 )+( )+( O ¡ '- Q) O O 0>-
E o 15 

':::J . 
zCO 10 )+( 

5 
12 14 16 18 20 

Número de ninfas B. campestris 

Figura 3. Análisis de correlación de caracteres de historia de vida de genotipos de Brevicoryne 

brassicae asociados en campo a B. campestris y B. oleracea y desarrollados en estas 

mismas especies en condiciones de laboratorio. Los círculos corresponden a los genotipos 

colectados en B. campestris y los asteriscos a los genotípicos colectados en B. oleraceae. 

115 



Discusión general 

Este trabajo se realizó con el objetivo de reconocer si en la interacción de Brevicorynae 

brassicae con sus plantas huésped, Brassica oleraceae y B. campestris en Los Altos de 

Chiapas, se presenta el fenómeno de adaptación local. No se econtró un patrón de 

adaptación local del desempeño de Brevicoryne brassicae en las especies huésped elegidas. 

Los resultados indican que probablemente Brevicoryne brassicae está especializada a B. 

campestris en la región de estudio. Asimismo, se observó que sus poblaciones presentan 

una estructura genética y morfológica relacionada a la identidad del huésped que usan 

localmente. Una fracción considerable de la variación fenotípica observada es de origen 

ambiental, lo cual podria ser una limitación importante al proceso de adaptación local de 

Brevicoryne brassicae a las dos especies probadas. La influencia del ambiente materno es 

considerada parte de la variación de origen ambiental, sin embargo, en este trabajo no se 

encontró evidencia de que el ambiente de la madre influyera en el desempeño de su 

descendencia. 

Del análisis genético (enzimas) (Capítulo 1) y morfológico (Capítulo 2) en 

poblaciones naturales se desprende que la especie huésped contribuye altamente a la 

conformación de la estructura poblacional de Brevicoryne brassicae en Los Altos de 

Chiapas. No es nuevo que poblaciones de áfidos separadas geográficamente muestren algún 

grado d~ diferenciación (ver Tomiuk y W6hrmann 1980). En contraste, relacionar la 

diferenciación genética como producto de la asociación con las especies de plantas huésped 

es un trabajo que se está desarrollando recientemente (por ejemplo Anstead 2002, Lushai 

2002). La diferenciación genética y fenotípica de las poblaciones de Brevicoryne brassicae 

asociadas a B. campestris y B. oleraceae cobra mayor relevancia en el contexto de la 
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hipótesis de especiación simpátrica. En los últimos años ha habido mucho interés por reunir 

evidencia empírica que apoye la idea de que la formación de especies puede ser tan 

probable como la especiación alopatrica en la naturaleza (Johannesson 2001, Via 2002). La 

diferencia más importante entre los dos modelos de especiación es que en la especiación 

alopatrica es perfectamente reconocida una barrera fisica que impide el libre flujo genético 

entre las poblaciones, mientras que en condición simpátrica no se reconoce tal barrera 

(Kondrashov y Kondrashov 1999). El aislamiento reproductivo puede surgir de la 

evolución por sp.lección natural de caracteres que afectan directamente a la reproducción y 

sobrevivencia de los organismos (Johannesson 2001). La diferenciación de las poblaciones 

simpátricamente distribuidas y especializadas a condiciones micro-ambientales puede ser 

una etapa incipiente de la especiación simpátrica. Las poblaciones de Brevicoryne 

brassicae asociadas a las dos especies podrían ser un ejemplo de esta fase. 

Sin embargo, aunque los estudios sobre diferenciación genética y morfológica, son 

básicos y necesarios, no permiten una valoración precisa del potencial de especiación 

simpátrica, ya que es esencial mostrar un desempeño diferencial en los ambientes (especies 

huésped) simpátricamente distribuidos, así como la estructura genética subyacente. La 

diferenciación genética de iso/allo-enzimas aporta indicios de los procesos evolutivos a los 

que están sometidos las poblaciones, pero no permite una valoración de cual es el fenotipo 

que se favorece en cada huésped. La variación fenotípica, por su parte, sugiere el fenotipo 

que prevalece en cada huésped pero se carece de cuánto contribuye el ambiente y cuanto el 

componente genético a esta variación. Ninguna de las dos aproximaciones permite una 

estimación del desempeño. En este sentido, los experimentos de transferencias recíprocas 

son una herramienta muy valiosa (Boecklen y Mopper 1998). Este tipo de experimentos 
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permiten: (1) hacer una estimación de la intensidad y dirección de la selección natural sobre 

caracteres de los insectos que afectan el desempeño en cada huésped, (2) valorar la 

adaptación mediante la estimación del desempeño en el huésped nativo y el foráneo, (3) Y 

al mismo tiempo es posible estimar cuanto de la variación puede ser ambiental y cuanto 

genético. 

En este trabajo se hicieron tres experimentos de transferencia recíproca (Capítulos 3 

y 4) . Todos mostraron que Brevicoryne brassicae tiene un mejor desempefto (en términos 

número de ninfas depositadas) en B. campestris que en B oleraceae. Lo cual sugiere que 

Brevicoryne brassicae está especializada a B. campestris en la región de estudio. La 

selección sobre edad a la primera reproducción fue en el mismo sentido en ambas especies 

(selección direccional) pero con intensidad mayor en B. campestris, lo cual podría indicar 

que la especialización es producto de la selección natural, y también la selección natural 

podría estar relacionado a los hallazgos de diferenciación genética y morfológica de las 

poblaciones en campo. Sin embargo, ninguno de los experimentos arrojó un patrón de 

adaptación local de las características evaluadas, excepto el establecimiento. Debido a que 

se trabajó con organismos partenogenéticos surge la posibilidad de que el ambiente de la 

madre influyera en la respuesta de la descendencia. Sin embargo, el experimento diseñado 

para valorar el efecto del ambiente de la madre sobre el desempeño de la progenie no 

detectó efecto alguno (Capítulo 3), por lo que es poco probable que el ambiente de la madre 

no influya determinantemente en la respuesta de los organismos. Via (1991) tampoco 

encontró un efecto del ambiente materno en su estudio de adaptación local con 

Acyrtosiphon pisum (el pulgón de la alfalfa). La influencia del ambiente de la madre 

( efectos maternos) se ha observado en distintos caracteres de historia de vida de los 
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insectos. Por ejemplo, en Stator limbatus (Coleoptera) se encontraron efectos maternos en 

el tamaño del huevo (Fox & Savalli 2000); en Lymantria dispar (Lepidopetera) la 

experiencia de la madre influyó en el crecimiento y potencial reproductivo de la 

descendencia (Rossiter 1991). Sin embargo, en otras especies no ha sido el caso. Por 

ejemplo en Eurosta soladignis (Diptera) no hubo efectos maternos para la preferencia del 

huésped (Craig et al. 2001) y en Ophraella notulata, no se registraron efectos matemos en 

la tasa de consumo y sobrevivencia (Futuyma et al. 1993). Es probable que el efecto del 

ambiente materno no es necesariamente un atributo general a las especies de insectos, ni de 

pulgones. 

La interacción genotipo x ambiente es una fuente de variación ponderada en el 

análisis de vananza que resulta particularmente útil como indicadora de plasticidad y 

adaptación local en los experimentos de transferencia recíproca. En runguno de los 

experimentos la interacción genotipo x ambiente fue significativa. Reconozco tres razones 

biológicamente importantes que pudieron evitar la significancia estadística: (1) la alta 

susceptibilidad de los pulgones a los cambios ambientales, (2) el efecto de un flujo génico 

alto entre las poblaciones naturales asociadas a cada huésped, y (3) a que es posible que la 

preferencia del huésped y los componentes de la adecuación no se encuentren 

genéticamente ligados. 

La susceptibilidad de los genotipos al ambiente fue reconocida en el análisis de las 

normas de reacción (Capítulo 4), las cuales reflejan la plasticidad fenotípica de los 

genotipos. La plasticidad fenotípica puede representar una limitación a la selección natural 

ya que no permite que ocurra una respuesta a la selección; esto es, impide que ocurran 

cambios en la genética de la población (Via y LandeI985). Por lo tanto, la adaptación local 
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de Brevicoryne brassicae a las plantas puede verse retrasada debido a la presencia de 

plasticidad fenotípica. 

Sin embargo, en ambientes heterogéneos la plasticidad fenotípica puede ser de gran 

importancia para el mantenimiento de las poblaciones de Brevicoryne brassicae, ya que es 

un mecanismo que podría permitir conservación de la variabilidad genética para la 

explotación de las dos especies huéspedes. El cambio en escala espacial o temporal de la 

presencia y densidad de las plantas, en el tipo y densidad de enemigos naturales en cada 

huésped, puede constituir un ambiente hetercgéneo para los insectos, donde la plasticidad 

puede claramente ser importante para responder a los cambios ambientales (Levins 1968, 

Meyers & Bu1l2002). 

El conjunto de genotipos de Brevicoryne brassicae analizados fueron en menor o 

mayor proporción capaces de colonizar a Brevicoryne brassicae y B. oleraceae. Algunos 

genotipos mostraron un desempeño más alto en el huésped nativo, pero para otros el 

desempeño fue mayor en el huésped alterno. Esto me permite sugerir que las poblaciones 

de Brevicoryne brassicae asociadas a B. oleracea y B. campestris en el campo pueden 

estar compuestas por genotipos tanto óptimos como suboptimos, producto de un libre flujo 

genético y facilitado por la capacidad plástica de los mismos. Esta situación hace dificil el 

proceso de adaptación local de Brevicoryne brassicae a los dos especies huésped en 

condiciones de simpatría. 

Recientemente se presentó un debate sobre si la plasticidad es un carácter en sí 

mismo bajo evolución o si es el resultado de selección en dos ambientes (ver Via et al. 

1995). El primer enfoque considera que las normas, reflejo de plasticidad, están sujetas a la 

selección, y el análisis ha consistido en demostrar que la interacción genotipo x ambiente 
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resulte estadísticamente significativa o evidencia de selección sobre parámetros de la 

plasticidad como son la magnitud del cambio y el patrón (lineal o curva) (Gavrilets & 

Scheiner. 1993a, b, Schlichting y Pigliucci 1995). La segunda aproximación de la 

plasticidad se basa en que los genes que codifican un carácter tienen un efecto positivo en 

la adecuación en un ambiente y negativo en otro, lo cual puede ser demostrado mediante 

correlaciones genéticas de un carácter expresado en dos ambientes por un mismo genotipo 

(Via y Lande 1985). En este estudio se usaron ambas aproximaciones. En la primera forma 

de análisis, la interacción genotipo ambiente no fue significativa, y no se detectó selección 

sobre la plasticidad de edad a la primera reproducción. En la aproximación mediante 

correlaciones genética indicaron que los genes que codifican las características en cada 

huésped son independientes. Los resultados de las dos aproximaciones son congruentes. 

Por lo que es posible que la plasticidad observada en las características de Brevicoryne 

brassicae son el resultado de selección en cada huésped, y puede ser una limitación 

importante al proceso de adaptación local de Brevicoryne brassicae. 

La diferenciación genética de las poblaciones de B. asociadas a B. campestris y B. 

oleraceae cada especie podría incrementarse si la selección en cada planta es de tal 

intensidad que disminuya el efecto homogeneizador del flujo génico (Calliaudi y 

Via 2001), si los organismos muestran preferencia por algún huésped y ésta se correlaciona 

genéticamente con el desempeño (Maynard Smith 1966, Mayr 1976, Rausher 1984, Jaenike 

y Holt. 1991, Calliaud 1999, Caillaud y Via. 2000, Kagata y Ohgushi 2001),. Los análisis 

de selección mostraron que ocurre selección direccional dentro de cada especies huésped, 

sin embargo posiblemente no es lo suficientemente fuerte para disminuir el flujo génico, el 

cual es mayor entre huéspedes que entre localidades (Capítulo 3). 
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Los resultados de establecimiento podrían indicar que las formas ápteras de 

Brevicoryne brassicae pueden tener preferencia por un huésped (Capítulos 3 y 4). 

Asimismo, existen estudios que documentan variación en la preferencia de Brevicoryne 

brassicae por especies de Brassicas (Cole 1997, Gabrys y Pawluk 1999). Contar con 

evidencia del grado preferencia de Brevicoryne brassicae por B.J:ampestris y B. oleraceae 

y la variación genética en el carácter puede ser de gran importancia para ayudar a explicar 

los patrones de variación fenotípica y desempeños observados en este estudio. Los estudios 

de preferencia podrían ser interesantes llevarlos a cabo con las formas aladas, ya que son 

las que hacen la dispersión de los clones (Dixon 1998). 

El análisis de correlación genética entre establecimiento y el resto de los caracteres 

de historia de vida indican que la preferencia y el desempeño podrían no estar ligados 

genéticamente, y por lo tanto un incremento en la diferenciación o aislamiento reproductivo 

podría no favorecerse en Brevicoryne brassicae. Sin embargo, la relación entre preferencia 

y desempeño es parte de la interacción de Brevicoryne brassicae con sus especies huésped 

que debiera ser establecido en estudios futuros. 

Otros factores que pueden ser relevantes en promover o disminuir la divergencia de 

las poblaciones son la presencia, densidad y eficiencia de los depredadores y parasitoides 

en cada huésped (Hacker & Bertness 1995, Mopper et al. 1995). Estudios que consideren 

dichos factores podrían ayudar a explicar el patrón de la variación genética y fenotípica de 

Brevicoryne brassicae. 

El estudio de la adaptación local de Brevicoryne brassicae y de los insectos en 

general requiere de mayor evidencia sobre la variación en las presiones selectivas entre 
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especies huésped, del análisis detallado del flujo génico, y de experimentos de selección 

donde se evalúe el desempeño de más de una generación en los ambientes de prueba. 

En conclusión, la evolución de la interacción entre B. brassicae y B. campestris y B. 

oleraceae parece determinada por la interacción de tres procesos: selección natural que 

ajusta localmente, migración que reduce el progreso consistente en la adaptación local, y 

deriva génica determinada por las capacidades de vuelo y mortalidad estocástica de 

distintos genotipos de B. brassicae. 
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