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Resumen: La herbivoria secuencial tiene efectos significativos en los insectos que
atacan a las plantas posteriormente en tiempo y espacio, ya que las plantas pueden
reasignar nutrientes para la defensa o presentar una facilitacién hacia un segundo
herbivoro debido a la pérdida de recursos, volviendo mas susceptible a la planta
para futuros ataques. En el presente trabajo se estudiaron las interacciones
interespecificas de la planta Argemone ochroleuca (Papaveraceae) bajo condiciones
naturales en una época del afio de fructificacion, a lo largo del centro de México. Se
evalué como el clima determina la abundancia para la planta. Para esto fueron
colectados ejemplares de doce localidades de A. ochroleuca del centro de México y
se evaluaron distintos caracteres morfolégicos, asi como la tasa de infestacién de
sus enemigos naturales. Conotrachelus leucophaeus (Coleoptera: Curculionidae)
especialista de raiz y Sirocalodes wickhami (Coleoptera: Curculionidae) especialista
de semillas, y que ademas se presenta una variacion geografica en términos de
presencia/ ausencia de estos organismos. Los escarabajos presentaron una
correlacion positiva entre sus abundancias por poblacion, mientras que las variables
vegetales solo mostraron una correlacion positiva con el especialista de raiz. El
clima tuvo efectos significativos sobre caracteres vegetales, siendo el clima
templado donde las plantas presentaron los valores mas altos en términos de su
exito reproductivo. Los insectos especialistas de las estructuras vegetales raiz y
capsula presentaron nuevos registros de parasitoides; en Nuevo Laredo, Hidalgo,
donde fueron encontrados parasitoides de la especie Bracon hidalguenzis sp. nov.
(Solis et Zaldivar-Riveron, 2023) (Hymenoptera: Braconidae) del barrenador de raiz,
mientras que, en Huejotzingo, Puebla, fueron encontradas avispas de la familia
Pteromaidae (Hymenoptera: Pteromalidae) para el especialista de semillas. Las
respuestas de las plantas hacia ciertos herbivoros requieren de tiempo en
desarrollarse, lo que llega a beneficiar a los herbivoros subsecuentes. El aumento
de las ramificaciones se traduce como una respuesta compensatoria de tolerancia
en plantas dafiadas por herbivoros. El aumento en las ramificaciones junto con otras
de carécter reproductivo tuvo relacion significativa hacia barrenador de raiz, mas no
asi al de semillas. La herbivoria de raiz puede llegar interferir con la producciéon o
asignacion de defensa vegetal y por lo tanto beneficiar indirectamente a herbivoros
gue se encuentren sobre tierra. Este trabajo difiere de multiples estudios donde se
comparan gremios similares y su principal resultado es la competencia.

Palabras clave: Centro de México, Interacciones, Curculionidae, Papaveraceae,

raiz.



|. Introduccion

1.1 Las plantas como alimento por excelencia

La herbivoria incluye el consumo por parte de los insectos herbivoros de la
mayoria de las estructuras vegetales como: hojas, corteza, savia, raices, semillas,
frutos, flores, néctar y polen, lo cual convierte a las plantas en el alimento de mayor
consumo en el planeta (Dyer et al., 1993; Lehtila y Strauss, 1999). Entre los
principales depredadores de las plantas, se sabe que los insectos herbivoros
imponen grandes fuerzas selectivas (Abrahamson y Weiz, 1997; Futuyama vy
Agrawal, 2009; Vidal y Murphy, 2017), pudiendo en algunos casos llegar a disminuir
la diversidad vegetal, dado su grado de selectividad (Bakker et al., 2006; Gruner et
al., 2008). Esto ha llevado a las plantas a generar estrategias defensivas muy
diversas (Hagg et al.,, 2013) que incluyen: I) acciones de tolerancia que son
respuestas posteriores al consumo para amortiguar el impacto negativo del ataque
de los herbivoros, y II) acciones de resistencia (dos 0 mas estrategias que confieren
aptitud similar de beneficios contra la misma presion selectiva) (Simms y Triplett,
1994; Nufiez Farfan et al., 2007).

Estas estrategias se tienen que balancear entre costos y beneficios, pues la
defensa vegetal implica un alto costo energético que debe combinarse con las
necesidades de desarrollo y reproducciéon (Mauricio et al., 1997; Pilson, 2000;
Nufiez-Farfan et al., 2007). Por lo tanto, el valor adaptativo de defensa no solo
involucra los costos de resistencia, sino también la inevitable reduccion de
beneficios para la planta (Simms y Rausher, 1987; Jokela et al., 2000). Ejemplos de
la reduccion de beneficios son: la disminucion en la tasa de crecimiento (Siemens et
al., 2003), reduccion del niumero de semillas (Pilson, 2000), y la reduccion del

tamafio de los frutos (Weinig et al., 2003).



Las defensas vegetales se han agrupado en dos categorias: directas e
indirectas (Hagg et al., 2013). Las directas se expresan mediante caracteristicas
mecanicas de las plantas, por ejemplo: tricomas, espinas y dureza foliar (que
dificulta el acceso interno a la planta). Sumado a las caracteristicas mecénicas, la
produccién de compuestos quimicos, como lo son terpenos, alcaloides, fenoles y
hormonas esteroides entre otros, que afectan la calidad de la planta en términos
nutricionales, limita el rendimiento de los herbivoros, disminuyendo su crecimiento,
supervivencia y fecundidad (Rosenthal y Berenbaum, 1992; Bernays y Chapman,
1994; Karban y Baldwin, 1997; Stenberg y Moula, 2017). Un ejemplo de lo antes
mencionado se observa en las larvas de Tetraopes tetraophthalmus (Coleoptera:
Cerambycidae), las cuales sufren consecuencias por el latex secretado después de
dafar por herbivoria plantas de algodoncillo (Asclepias spp., Apocynaceae), ricas en
cardendlidos (esteroides que interrumpen el flujo de sodio-potasio). Este latex
pegajoso sirve como barrera fisica y quimica para los herbivoros (Rasmann et al.,
2009).

Las defensas indirectas engloban a todos los caracteres que por si solos no
reflejan un impacto negativo significativo para los herbivoros pero que pueden atraer
enemigos naturales de estos (como depredadores o parasitoides) y asi reducir el
impacto de los herbivoros. Este tipo de defensas incluyen a los volatiles inducidos
por herbivoros (HIPV), tal es el caso de los compuestos volatiles demostrado que
los HIPV, los cuales funcionan como sefiales honestas de la presencia de
herbivoros (Grunseich et al., 2020), evidenciandolos ante sus enemigos naturales.
Un ejemplo de esto se encuentra en los volatiles de hoja verde inducidos por el
barrenador de tallos Spodoptera frugiperda (Smith, 1797) (Lepidoptera: Noctuidae)

gue se alimenta de plantas de maiz (Zea mays, Poaceae) y atraen al depredador
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nocturno generalista Doru luteipes (Scudder, 1876) (Dermaptera), el cual, en
experimentos conductuales olfativos, mostré predileccion por plantas de maiz recién
atacadas por S. frugiperda (Naranjo-Guevara, 2017).

Es importante mencionar que ambas defensas directas e indirectas puede ser
constitutivas (estar siempre presentes) o inducidas (generadas como una respuesta
ante un agente de herbivoria) (Bezemer y van Dam, 2005, Mithéfer y Boland, 2012).
Las plantas que son mas propensas a tener dafios severos con frecuencia invierten
mas en defensa constitutiva (espinas, dureza foliar, metabolitos secundarios)
(Rosenthal y Janzen, 1979; Mithofer y Boland, 2012).

Asimismo, las defensas inducidas también pueden afectan negativamente el
crecimiento y la supervivencia de los herbivoros (Wu Baldwin, 2010). Estas
defensas estan mediadas por mecanismos morfolégicos bioquimicos y moleculares,
gue contrarrestan los ataques de los herbivoros, y estan conformadas por varias
enzimas (p. €j., las peroxidasas), algunos aminoacidos (fenilalanina) y metabolitos

secundarios, (p. €j., fenoles y taninos condensados) (War, 2012).

1.2. Tipos de herbivoros

Las plantas son los sistemas donde se llevan a cabo las interacciones
(Hunter y Price, 1992), estan expuestas a multiples agentes selectivos en los
ambientes naturales (Atsatt y O" Dowd, 1976; Grace y Tilman, 1990; Agrawal et al.,
2003). Entre estos agentes, se encuentran los insectos herbivoros especialistas y
generalistas (Ali y Agrawal, 2012). Los generalistas son aquellos que se alimentan
de un amplio conjunto especies relacionadas o no, mientras que en los especialistas
su alimentacion se restringe a escasas especies relacionadas (Coley et al., 2006),
gracias a gue comparten una historia evolutiva estrecha con las especies de las que

se alimentan (Kessler y Baldwin, 2002; Katsir et al., 2008).

10
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Los generalistas son mas propensos a ser excluidos en plantas defendidas
por metabolitos secundarios (Becerra, 1997; Agrawal, 2005). Sin embargo, estos
insectos cuentan con un conjunto de mecanismos de supresion de defensas
vegetales, como por ejemplo la glucosa oxidasa salival (GOX) (Kessler y Baldwin,
2002; De Vos et al., 2005; Katsir et al., 2008), que les permiten consumir plantas
altamente toxicas (Musser et al., 2002; Pelser, 2005). Un estudio que analizé 23
familias de lepidopteros encontr6 que las especies generalistas, tienen niveles
relativamente altos de GOX, en comparacion con las especies mas especializadas
(Erb et al., 2012).

Los organismos especialistas suelen ser mas tolerantes a las defensas, lo
cual implica que no suelen recurrir a la supresion de las defensas vegetales (Ali y
Agrawal, 2012; Erb et al., 2012), atacando a las plantas mediante vias poco obvias y
usando incluso a su favor la fenologia vegetal (Dussourd et al., 1994; Karban y
Agrawal, 2002). Hasta hace poco, se consideraba que, gracias a su tolerancia a
compuestos quimicos especializados, los insectos especialistas evolucionaron
adaptaciones que les permitieron contrarrestar las principales caracteristicas
defensivas de las plantas, (Hagg et al., 2013; Heidel et al., 2015). Sin embargo, hoy
en dia se reconoce que las defensas vegetales dirigidas a especialistas se centran
mas en prolongar el desarrollo lo suficiente como para que sean encontrados por
sus enemigos naturales, mientras que las defensas dirigidas a los generalistas
tienden a aumentar su mortalidad (Richards et al., 2010).

Los insectos herbivoros también pueden clasificarse segun sus aparatos
bucales, estos pueden ser masticadores (usan sus mandibulas) o chupadores (usan
estiletes succionadores) (Han et al., 2009; He et al., 2011). Dependiendo del tipo de

alimentacién, estos insectos pueden desencadenar respuestas diferentes en las

11
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plantas (War et al., 2013). Los insectos que son chupadores drenan los nutrientes
vegetales y suelen transmitir virus patégenos (He et al., 2011), mientras que los

masticadores causan mayor cantidad de dafio tisular (War et al., 2013).

1.3. Interacciones entre herbivoros en la planta hospedera

Los insectos separados espacialmente pueden llegar a interactuar a través
de la resistencia sistémica inducida (capacidad para repeler ataques subsecuentes)
en una misma planta (Camarena-Gutiérrez y de la Torre-Almaraz 2007), como
puede ser la produccion de metabolitos secundarios y la produccion de volatiles
(Stam et al., 2014). Entre las interacciones interespecificas de insectos herbivoros,
destacan las que se han interpretado como negativas (competencia) y las positivas
(facilitacion) (Damman, 1993; Denno et al., 1995).

Se ha observado que el ataque secuencial de un gremio masticador en
etapas vegetales tempranas puede generar respuestas negativas en la
descendencia de la planta y afectar el desempefio de los gremios siguientes, como
es el caso de un masticador de semillas e incluso interferir con el éxito reproductivo
de los niveles troficos superiores (depredadores y parasitoides) (Turlings y Benrey
1998; Singer et al., 2012; Hernandez-Cumplido et al., 2016). Estos ataques
anticipados inducen cambios sistémicos en la misma planta en tejidos locales y
distantes (Masters et al., 1993; Wurst et al., 2008).

La herbivoria aérea tiene altas repercusiones hacia los herbivoros de raiz y
dependiendo del tipo de alimentacién (chupador o masticador) que se lleve a cabo
en la superficie sera el tipo de respuesta hacia el herbivoro bajo tierra, las cuales
pueden ser negativas (Huang et al.,, 2014) o positivas (Huang et al., 2012)
(Karssemeijer et al., 2019). En el caso de masticadores como Plutella xylostella

(Lepidoptera: Plutellidae), al alimentarse de hojas de la planta Brassica oleraceae,

12
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fungen como un factor atenuante para el rendimiento del herbivoro de raiz Delia
radicum (Diptera: Anthomyiidae). Esto se supo porque, en otro tratamiento fue
aplicado un afido Brevicorne brassicae (Hemiptera: Aphididae) en las mismas areas
de alimentacién que P. xylostella en el cual no hubo repercusiones sobre D. radicum
(Karssemeijer et al., 2019).

El estudio de la defensa vegetal se ha centrado principalmente en la
herbivoria de estructuras aéreas (Erb et al., 2009). No obstante, aspectos que tienen
gue ver con la herbivoria y defensa de las estructuras subterrdneas en conjuncion
con las aéreas quedan sin ser comprendidos del todo (Rasmann et al., 2008;
Johnson y Nielsen, 2012). Los mecanismos de resistencia y tolerancia mencionados
anteriormente suponen que las raices se encuentran en menor riesgo que los tejidos
vegetales (Karban y Baldwin, 1997). No obstante, los artropodos consumidores bajo

el suelo subsisten en gran parte de las raices de las plantas (Coleman et al., 2004).

1.4 Interaccion tritrofica

Al considerar el tercer nivel tréfico, las interacciones planta-insecto adquieren
un mayor acercamiento a la realidad (Price et al., 1980). Cuando se altera la
cantidad de enemigos naturales de los herbivoros, los niveles tréficos inferiores son
regulados y por lo tanto, se expresan los mecanismo top-down (Wilkinson y Sherratt,
2016). Mientras que una asociacion huésped-parasitoide puede complicarse aun
Mmas con una tercera especie, como en las interacciones tritroficas donde tanto los
huéspedes como los parasitoides pueden verse afectados directa e indirectamente
por las caracteristicas quimicas de la planta, siendo expresadas los mecanismos

bottom-up (Krishnan et al., 2015; Wilkinson y Sherratt, 2016).
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1.5 Mosaico geografico

Las diferencias ambientales también son responsables de moldear los
caracteres involucrados en las interacciones interespecificas, y pueden promover
variacién inter-poblacional en las interacciones de las especies (Thompson, 2005).
En consecuencia, a la heterogeneidad ambiental (p. ej. a lo largo de gradientes
latitudinales, altitud, topografia, vegetacion), las poblaciones pueden co-adaptarse,
divergir, especiar o en su defecto extinguirse, debido a la influencia de presiones
selectivas (Thompson, 2005; Craig et al., 2007). Como se postula en la teoria del
mosaico geografico, existen localidades en donde las interacciones son altamente
reciprocas (hot-spots) y localidades donde la reciprocidad es mas débil (cold-spots)
(Thompson, 2005). Esto a su vez se refleja en la presencia y abundancia de las
especies que conforman las interacciones (Moreira et al., 2015). Las interacciones
planta-insecto y enemigos naturales no son la excepcion (Craig et al., 2020).
1.6 Justificacion

En el presente estudio se evaluaron los efectos de la interaccion planta-
herbivoro tomando como modelo a la planta anual conocida comiunmente como
"chicalote"” (Argemone ochroleuca Sweet, Papaveraceae) y a sus herbivoros
especialistas Conotrachelus leucophaeaus, un consumidor de raiz y Sirocalodes
wikhami consumidor de semillas (Coleoptera: Curculionidae). Para ambos
especialistas no existe informacion de su ataque simultaneo en una misma
poblacién o planta y mucho menos se tiene registro de algin enemigo natural
(CABI, 2018). Sumado a lo anterior, se analizaron los efectos de estos insectos
sobre caracteres vegetales (biomasa, cantidad y peso de frutos, nimero de flores)
para cada una de las doce localidades de la planta y la interaccion interespecifica

entre los especialistas. De igual manera, se buscoé identificar a enemigos naturales
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para estos herbivoros especialistas, ya que no han sido reportados para ninguno de
ellos (van der Meijen et al., 2011). Por otra parte, al ser A. ochroleuca una maleza
de amplia distribucion con centro de origen en México y una planta invasora en
Africa y Australia (CABI, 2018), se busco ampliar el conocimiento en torno a las
interacciones que puede presentar con sus enemigos naturales, mediante
muestreos en distintas localidades donde se distribuye A. ochroleuca. Finalmente,
mediante este trabajo se podrd integrar informacion valiosa que pueda servir a

futuro para establecer un potencial control biologico.
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[l. Hipotesis

Al tener la chicalote (A. ochroleuca) dos insectos especialistas del mismo
gremio trofico (masticador), se espera que interfieran de manera negativa en la
misma planta donde estos coincidan.

Se espera que las caracteristicas abioticas marquen diferencias en cuanto a
presencia, abundancia, y supervivencia de ambos herbivoros especialistas, debido a
los requerimientos especificos de cada especialista.

Se espera encontrar miembros del tercer nivel tréfico asociados a ambos
especialistas, ya que se estima que cada insecto en el planeta, cuenta con al menos

un parasitoide.

[ll. Objetivos

General
- Describir las interacciones interespecificas entre los herbivoros especialistas
en la planta Argemone ochroleuca en doce localidades del centro de México.
Particulares
- Identificar las condiciones geograficas (tipo de clima, altitud, precipitacion y
temperatura) ideales en donde la planta A. ochroleuca tenga un mayor
rendimiento expresado en un aumento en el nimero de hojas, niumero de
ramificaciones, cantidad de flores, peso y nimero de capsulas, cantidad de
semillas y biomasa.
- Determinar qué condiciones abidticas influyen en la presencia y abundancia

de los dos insectos especialistas.
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- ldentificar atributos vegetales responsables de que los herbivoros
especialistas tengan un mejor rendimiento, traducido en nimero de individuos
especialistas.

- Determinar qué tipo de interaccion (facilitacién, competencia o no relacioén) se
lleva a cabo entre ambos herbivoros especialistas.

- Identificar enemigos naturales relacionados a Conotrachelus leucophaeus y

Sirocalodes wickhami.

IV. Materiales y métodos
4.1. Sistema de estudio

Argemone ochroleuca Sweet (Papaveraceae), es una hierba anual nativa de
América Central. Habita en climas que van desde aridos a humedos, aunque es mas
comun encontrarla en regiones semi-templadas, subtropicales y templadas. Esta
planta se presenta en altitudes que van desde los 0 hasta 2250 m.s.n.m. (Flora of
North América, 2015), exceptuando Australia, en donde ha sido introducida y puede
ser encontrada desde el nivel del mar hasta los 2900 m.s.n.m. (Herbiguide, 2015).
A. ochroleuca se desarrolla bien en suelos pobres en nutrientes y generalmente, lo
hace mejor en areas donde el fésforo es limitante (Ramakrishnan y Gupta, 1972), lo
cual la vuelve una maleza muy resistente a este tipo de condiciones. Esta planta es
mas comun en areas perturbadas como son los bordes de caminos, vertederos
mineros, potreros y cultivos (CABI, 2018).

A. ochroleuca representa un gran problema en tierras agricolas debido a que
tiene el potencial de desplazar a especies nativas y disminuir la biodiversidad en
lugares fuera de su distribucién (CABI, 2018). La planta produce un aproximado de

400 semillas por cépsula y cada planta puede llegar a generar hasta 20, 000
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semillas (Northern Territory Government, 2015). Se ha demostrado que A.
ochroleuca reduce el rendimiento de muchos cereales (Rawson y Bath, 1980) y
tiene un efecto perjudicial sobre la produccidon en: Arachis hipogea (cacahuate),
Gossypium herbaceum (algodén), Medicago sativa (alfalfa), Nicotiana tabacum
(tabaco), Solanum tuberosum (papa), Sorghum bicolor (sorgo), Triticum aestivum
(trigo) y Zea mays (maiz), las espinas de A. ochroleuca son un problema para los
trabajadores del campo, ya que dificultan el deshierbe (CABI, 2018).

En cuanto a los enemigos naturales de A. ochroleuca, en México se
encuentran 23 especies de insectos, 15 masticadores (Coledpteros y Lepiddpteros )
y ocho chupadores de floema (Hemipteros), las especies son: Conotrachelus
leucophaeus; C. sp.; Sirocalodes wickhami (Coleoptera: Curculionidae), un morfo sin
identificar de la familia Erotylidae (Coleoptera: Erotylidae); Languria convexicollis; L.
sanguinicollis; L. mazardy (Coleoptera: Languridae); Omophoita octomaculata
(Coleoptera: Chrisomelidae); Blapstinus sp.; Lobometophon sp. (Coleoptera:
Tenebrionidae); Agrosoma bispinella; A. siklis; Scaphytopius sp. (Hemiptera:
Cicadellidae); Atrasonatus umbrosus; Largus cinctus (Hemiptera: Largidae); Lygus
mexicanus (Hemiptera: Miridae); Mitrapsylla sp. (Hemiptera: Psyllidae); Arrazonotus
umbrosus (Hemiptera: Riparochromidae); Copitarsia sp.; Tortricidae sp.; Amorbia
sp.; Aryrotaenia sp. y Clepsis sp. (Lepidoptera: Noctuidae) (Julien et al., 2012), de
las cuales se han reconocido a dos insectos especialistas C. leucophaeus y S.
wickhami (van der Westhuizen y Mpedi, 2011).

Conotrachelus leucophaeus (Champion, 1908) es uno de los principales
herbivoros especialistas registrados para A. ochroleuca, la mayoria de la
alimentacién en adultos se lleva a cabo en hojas senescentes y en los tallos

principales cerca de la superficie de la lamina, pero también en flores y capsulas.
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Los huevos de C. leucophaeus son ovipositados en la nervadura central de la hoja,
la axila de la hoja o cualquier lugar donde el tejido del tallo esté suave para tener un
mayor éxito en la oviposicion. Las larvas de C. leucophaeus bajan por el tallo hasta
la corona de la raiz lo cual lo hace altamente destructivo (van der Westhuizen, y
Mpedi, 2011). No se tienen datos biolégicos de esta especie, sin embargo, existen
representantes del género con el ciclo biolégico documentado: por ejemplo,
Delgado-Ochica y Saenz (2012), registraron para C. psidii un periodo de larva de 42
a 56 dias; mientras que para C. dubiae, Romero en 2018 registré un periodo larval
de 21 a 56 dias en condiciones de laboratorio.

El segundo especialista para A. ochroleuca es Sirocalodes wickhami
(Colonnelli 1979). Los adultos se alimentan de flores, capsulas y hojas, las hembras
ovipositan en los botones florales y en las capsulas jovenes, después las larvas de
S. wickhami se desarrollan y alimentan de las semillas, causando una disminucion
de la produccién de las semillas de hasta el 87%; si el recurso es limitado, algunas
larvas de S. wickhami pueden disponer de tallos y hojas jovenes (van der
Westhuizen y Mpedi, 2011). No existen estudios donde se documente el desarrollo

para integrantes del género Sirocalodes.

4.2 Colecta de material y localidades.

Las muestras se colectaron durante el periodo de septiembre-noviembre
(temporada seca) del afio 2018, sincronizado con los periodos de fructificacion de A.
ochroleuca (primavera-otofio), de acuerdo con la pagina Flora of North América
(2015) y la coincidencia en fechas de ejemplares presentes en el herbario nacional
de México (MEXU).

Se realizaron colectas en doce localidades a lo largo del centro de México,

comprendiendo cuatro estados los cuales son, Morelos, Puebla, Hidalgo y
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EDOMEX. En cada localidad se estableci6 como minimo un rango de cinco Km de
distancia y se colectaron aproximadamente quince individuos de la planta de A.

ochroleuca (Figura 1, Tabla 1).

> 7] Ciudad de México

Estado de México
Hidalgo
Morelos

/77771 Puebla

=
.
“Pg

(7]
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Figura 1.- Ubicacion de las localidades de A. ochroleuca. NL-Nuevo Laredo (HGO),
CG- Cafada Grande (HGO), TY- Tolcayuca (HGO), SL- Santa Lucia (EDOMEX),
TZ-Tepotzotlan (EDOMEX), SJ- San Juanico (EDOMEX), XO- Xochimilco (CDMX),
TN- Tepoztlan (MOR), YT- Yecapixtla (MOR), CH- Chignahuapan (PUE), HU-
Huejotzingo (PUE), VQ- Valsequillo (PUE).

En cada localidad se tomaron datos de georreferenciacion, altitud, conteo de
individuos de A. ochroleuca y tipo de vegetacion (Tabla 1). Usando la clasificacion

climatica de la pagina web del INEGI (2022), las localidades se dividieron en dos

categorias: semiseco templado (templado) y semicalido subhimedo con lluvias en
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verano (semicélido). a precipitacion media anual y el promedio de temperatura anual
por poblacion se tomaron de la pagina web de CONAGUA (2018).

Ademas, con el fin de recabar datos que delataran el potencial éxito
reproductivo de las poblaciones, para cada planta se registraron los siguientes
caracteres: numero de hojas, numero de ramificaciones, nimero de flores y longitud
de la base del tallo a la parte apical de cada individuo. Para evaluar la variacion inter
e intrapoblacional relacionada con la presencia de herbivoros especialistas, las
capsulas, al igual que las raices de todas las plantas fueron guardadas en papel
estraza, el resto de la estructura aérea fue colectada y prensada para su posterior
medicion de biomasa (peso seco) en el Laboratorio de Interacciones y Procesos

Ecologicos (Facultad de Ciencias, UNAM).

4.3. Estructuras reproductivas de A. ochroleuca

Con la finalidad de obtener datos que expresen el rendimiento de A. ochroleuca se
registré el numero de flores por planta, todas las capsulas por individuo fueron
guardadas en bolsas de papel estraza, ya que estas estructuras el herbivoro
especialista, S. wickhami, incuba en semillas. Posterior al desarrollo y emergencia
de individuos de este especialista se procedio a la deshidratacion de los frutos para
minimizar el dafio por microorganismos.

Basado en los tiempos de estadios larvales para el género Conotrachelus
registrados por Delgado-Ochica y Sadenz (2012) y Romero (2018), después de tres
meses se dio por terminado el tiempo de incubacion total de los insectos, las
capsulas de A. ochroleuca fueron abiertas y se cuantificé el nUmero de semillas por
planta, muchas de ellas abrieron antes del conteo, asi que se hizo una extrapolacién

con las que no fueron abiertas para extraer un estimado.
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4.4. Insectos asociados a frutos y raices

Todas las capsulas (donde se desarrollaron los individuos de S. wickhami) y las
raices (donde crecieron los individuos de C. leucophaeus) de cada una de las
plantas colectadas de A. ochroleuca, fueron colocadas en recipientes plasticos de
250 ml y cubiertos con una malla fina. Estos recipientes se expusieron a ciclos de
luz 12:12. luz/oscuridad y se dejaron intactas para que los insectos de ambas
estructuras concluyeran su desarrollo

Se cuantificé el nimero de insectos que llegaron a adultos y todos los
especimenes encontrados fueron conservados en alcohol al 70% para su posterior
identificacion taxonomica. En el caso de curculiénidos se utilizaron las claves de
O’Brien y Wimber (1982), mientras que con himendpteros se utilizaron las claves de
Goulet, (1993) y Wharton (1997). Una vez que emergieron todos los insectos se
midio el largo y ancho de los frutos con un vernier digital, asi como el numero de

semillas presente en cada uno para determinar la produccion de semillas por planta.

4 5. Andlisis estadisticos

Se utilizé una prueba de distribucién de datos Shapiro-Wilk en JMP® Version
11(SAS), para determinar la normalidad, en cada uno de los datos, tanto vegetales
(biomasa de: raiz, cépsulas, total de la planta; niumero de: capsulas, semillas,
ramificaciones, hojas, flores, longitud de las plantas), como de los insectos
especialistas (nUmero de insectos por planta). Las pruebas detectaron valores
anormales en cada uno de los datos, excepto en longitud de las plantas.

Se utilizé una prueba de Kruskall-Wallis para examinar en cudl de los tipos de
climas (templado, o semicélido) tiene mejor desempefio A. ochroleuca, la misma
prueba estadistica fue requerida para comparar los tipos de vegetacion y habitat

artificial/natural. Utilizando los datos vegetales de biomasa total, biomasa de raices,
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las estructuras reproductivas (semillas, flores, capsulas) ademas de numero de
hojas y ramificaciones.

Esta misma prueba (Kruskall-Wallis) fue utilizada entre los tipos de climas y
las abundancias de los insectos especialistas de A. ochroleuca para conocer si el
clima les afecta de igual manera a ambos especialistas.

Fue utilizado Kruskall-Wallis entre el tipo de habitat artificial y/o natural contra
la biomasa y el nimero de estructuras vegetales, raiz, capsulas y tallos y hojas, con
el objetivo evaluar el desempefio de A. ochroleuca en estos hébitats. Para
determinar si existieron diferencias significativas, se utilizo la prueba post-hoc de
Wilcoxon.

Para determinar si el tipo de habitat (artificial y/o natural) es importante para
la presencia de los especialistas se utilizd la prueba de Kruskall-Wallis entre el
habitat natural y/o artificial y cada insecto especialista. Se realiz6 una prueba de
Wilcoxon para determinar si existieron diferencias significativas.

Con la finalidad de saber qué factores ambientales son preferidos para los
especialistas se utilizaron correlaciones de Spearman para determinar los efectos
de las variables abibticas, como lo son temperatura, precipitacion y altitud con
respecto a las abundancias de los herbivoros especialistas.

Fueron empleadas nuevamente correlaciones de Spearman entre numeros
de estructuras vegetales (hojas, flores, ramificaciones, capsulas) y los promedios de
herbivoros por planta, para analizar si las abundancias de los especialistas son
debido a algun caracter vegetal.

Para analizar la interaccién entre ambos insectos especialistas, fue utilizado

un ajuste lineal no paramétrico.
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Para incluir a los parasitoides con la poblacion donde fueron encontrados se
utilizé nuevamente un ajuste lineal. Para determinar si existia denso-dependencia

por parte de las avispas hacia los curculidnidos.

Tabla 1. Sitios de estudio con sus componentes ambientales o tipo de vegetacion,
altitud y numero de individuos por poblacion.

Localidad Tipo de habitat Altitud N (total) w O
Tepoztlan (Mor.) Pastizal 2273 30 -99.16 1950
Nuevo Laredo (Hgo.) Matorral xerofilo 1809 37 -99.19 20.28
Cafnada Grande Vertedero (Matorral) 1945 12
(Hgo.) 9859  20.18
Sta. Lucia Matorral xerofilo 2274 17
(EDOMEX) -98.56 19.44
Tolcayuca (Hgo.) Matorral xerofilo 2347 48 .98.53 1957
Chignahuapan (Pue.) Vegetacion sec. 2264 35 -98.06 19.03
Huejotzingo (Pue.) Vegetacion sec. 2080 30 .98.11 1957
Valsequillo (Pue.) Rural 2237 88 .98.21 19.07
San Juanico Vias férreas (Urbano) 2249 1,335
(EDOMEX) -99.06 19.31
Yecapixtla (Mor.) Cultivo de pepino 1620 50
(Agricultura de riego) .98.52 18.54
Tepotzotlan Vertedero (Vegetacion 1722 25
(EDOMEX) secundaria) -99.09 18.58
Xochimilco (CDMX) Urbano 2228 19 -99.04 19.15
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V. Resultados

Se encontraron 263 individuos del especialista de raiz C. leucophaeus. Este
se distribuy6 en cinco de las doce localidades: Tolcayuca (N=13), Nuevo Laredo
(N=177), Santa Lucia (N=5), Huejotzingo (N=20) y Cafiada Grande (N=48) y se
registro la mayoria de las veces en el tejido radicular (Figura 2, Anexo 3).

Se encontraron 243 organismos del especialista de capsula S. wickhami, el
cual tuvo presencia en nueve de las doce localidades: Tolcayuca (N=47), Nuevo
Laredo (N=36), Santa Lucia (N=18), Huejotzingo (N=55) y Caflada Grande (N=48),
Valsequillo (N=22), San Juanico (N=3), Xochimilco (N=4) y Chignahuapan (N=10)
(Figura 2, Tabla 1).

En todas las localidades en las que se presentd C. leucophaeus en las raices
se registro también la presencia de S. wickhami en las capsulas (Figura 2). Como
dato adicional, se reporta la presencia de Spodoptera sp. (Lepidoptera, Noctuidae)
alimentandose de hojas de A. ochroleuca en la localidad de Yecapixtla (Morelos), lo
cual es inusual para esta especie. Ademas, fueron integradas al sistema A.
ochroleuca dos morfoespecies parasitoides de sus herbivoros especialistas, los
cuales son: Bracon hidalguenzis. sp. nov. (Hymenoptera: Braconidae), presente en
el especialista de raiz y un pteromalido (Hymenoptera: Pteromalidae), presente en el
especialista de capsula.

Las avispas de raiz B. dorctorvenganzoi., emergieron dos semanas después
de la colecta, pero no para curculionidos de raiz de 4 a 6 semanas. Mientras que los
curculiénidos de semillas comenzaron a emerger de 5 a 8 semanas después de la

colecta, al igual que sus parasitoides de S. wickhami.
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Figura 2. Mapa de presencia ausencia de insectos especialistas. Color negro, sin

registro de herbivoros; especialista de semillas, color azul, especialista de raiz, se

encontré junto con el de capsula, medio circulo rojo y azul.
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Tabla 2. Promedio de curculidnidos especialistas (méas error estandar), para cada
planta por poblacion. Especialista de semillas (S. wickhami), especialista de raiz (C.
leucophaeus)

Localidad S. wickhami zEE C. leucophaeus zEE

Canada Grande (Hgo.) 4+2.37 4+2.33
Huejotzingo (Pue.) 4.6 £0.92 1.3+0.47
Valsequillo (Pue.) 1.4+0.85 0

San Juanico (EDOMEX) 0.2+0.14 0
Santa Lucia. (EDOMEX) 1.2 +0.56 0.3+0.23
Yecapixtla (Mor.) 0 0
Tepoztlan (Mor.) 0 0

Xochimilco (CDMX) 0.2 +0.26 0

Tepotzotlan (EDOMEX) 0 0
Nuevo Laredo (Hgo.) 24+1.16 11.8+£2.87
Tolcayuca (Hgo.) 3.5+ 3.65 0.9+0.92

Chignahuapan (Pue.) 0.6 £ 0.66 0

5.2. Rendimiento de la planta

Ocho de las localidades de A. ochroleuca se encontraron en clima templado,
mientras que las cuatro restantes, en el semicdlido (templado=52.47+93.97;
semicalido=28.32+71.2) (X?=53.43; gl=11; P<0.01)

En cuanto a los caracteres de la planta, se encontraron diferencias
significativas entre los climas para el numero de ramificaciones

(templado=16.79+1.83; semicalido=5.64+0.56) (X?=62.41; gl=11; P<0.01), nimero
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de hojas (templado=68.40+59.80; semicalido=34.03+23.60) (X?=62.41; gl=11;
P<0.01), y nimero de capsulas (templado: 17.25 + 1.86; semicalido: 4.50 + 0.40) (X2
=82.62; gl=11; P<0.01) (Figura 3).

Los atributos vegetales de A. ochroleuca (biomasa, cantidad de estructuras)
mostraron diferencias significativas para los diferentes habitats ya sean naturales
y/o artificiales en biomasa: tallos y hojas juntos (X?=16.94; gl=4; P=0.02), capsulas
(X?=15.98; gl=4; P=0.03) y raiz (X>= 11.7; gl=4; P= 0.0195), nimero de hojas
(X?=22.4; gl=4; P=0.02), nimero de ramificaciones (X?=37.9; gl=4; P<0.01) nimero
de capsulas (X?=22.83; gl=4; P=0.02) (Figura 4). La cantidad de flores por habitat no

tuvo diferencias significativas (X?=4; gl=4; P=0.3) (Figura 5).

A B
~—~ 160 [ S
2 1w AS) *
= 120 N 25 4
= 80 ®
% 60 'g 15 4
E 40 % 10
o 20
Ioa) 0 g 5
O nzONZL >IT 20 o
O SExrrZE0oIT>Swy o 0
O 0 az0NJ >ITD20On
160 = C 0. OV >FXEFZEFOIT>O0 D
© 45
140 = —_— -
a 120 é 1
E T 8 35
o 10 4 ° 30 J
T w ° 25
o
= o 20 J
5] 60 [
E E 15 o
2 40 S 10 J
20 zZ s
0 °
O 4 ON 2 >IT D0On O 4 azZ2z0NZJd >IT DO N
on TEXEzZECITIS A On SEXFZEOCITIS®
17} E
8 50 c_ws 250 1 E
i) 45 E
Q 40 200 =
i s :
= 30 150 o
E 3
© 20 o 100 4
o 15 @
© 0 £ 50 o
o >
g 0 Pz 04
O 1 azONId>ITD0On _| - IDQOn
E OhSEXFZFOIS® On $ERNZ 25283

Figura 3.- Desempefio vegetal de A. ochroleuca por poblacion. Se presentan los
parametros: A) biomasa total, B) biomasa de raiz; C) numero de hojas; D) namero

de cépsulas E) numero de ramificaciones y F) numero de semillas. Las barras
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claras, representan el clima semicalido mientras que las barras oscuras representan
el clima templado. Las leyendas representan: NL-Nuevo Laredo (HGO), CG-
Cafiada Grande (HGO), TY- Tolcayuca (HGO), SL- Santa Lucia (EDOMEX), TZ-
Tepotzotlan (EDOMEX), SJ- San Juanico (EDOMEX), XO- Xochimilco (CDMX), TN-
Tepoztlan (MOR), YT- Yecapixtla (MOR), CH- Chignahuapan (PUE), HU-
Huejotzingo (PUE), VQ- Valsequillo (PUE).
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Figura 4.- Desempefio vegetativo de A. ochroleuca en habitat natural y/o artificial y
namero A) biomasa de tallo y hojas, capsulas y raiz de A. ochroleuca B) cantidad de
estructuras (nimero de hojas, ndmero de ramificaciones y numero capsulas).

Pruebas post hoc de Wilcoxon.
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Figura 5.- Cantidad de flores por tipo de habitat, natural y/o artificial (X?=4; gl=4
P=0.3). Las barras significan el promedio de flores por planta, para cada habitat
natural y/o artificial. De acuerdo con las pruebas post-hoc de Wilcoxon no mostraron

diferencias significativas.
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5.3. Desempefio de herbivoros a climas vy altitud

Los resultados del efecto de las variables climaticas sobre ambos herbivoros
no fueron significativos para ambos insectos. El promedio de herbivoros de raiz C.
leucophaeus en el clima templado fue de 1.75+0.50, mientras que en el clima
semicalido fue de 0.94+0.53. Por otra parte, el promedio de los herbivoros de
capsula S. wickhami en el clima templado fue de 1.51+0.50, mientras que para el
clima semicalido 1.19+0.55 (Figura 6). Los habitats naturales y/o artificiales
marcaron diferencia significativa solo para C. leucophaeus (X?=33; gl=3 P<0.01), S.
wickhami (X?=13; gl=3 P=0.09), teniendo en el matorral xerofilo la mayor cantidad de

ambos herbivoros especialistas (Figura 7).
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Figura 6.- Numero de herbivoros (promedios) en cada clima. A) Herbivoro de raiz
C. leucophaeus (templado=1.75+0.50; semicalido=0.94+0.53) B); promedio de
herbivoros de cépsula S. wickhami (templado=1.51+0.50; semicalido=1.19+0.55),

por clima.
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Figura 7.- Herbivoros especialistas en distintos habitats naturales y no naturales.
Para ambos herbivoros. Las pruebas post-hoc de Wilcoxon no mostraron diferencias

significativas para S. wickhami

El gradiente altitudinal marcé una correlacion negativa con la presencia de C.
leucophaeus. A menor altitud mayor cantidad de este especialista de raiz (r>=0.12;
P<0.01) (Figura 8). La precipitacion solo fue significativa para C. leucophaeus
mostrando una correlacion negativa; S. wickhami (r?=0.01; P=0.06); C. leucophaeus
(r>= 0.17; P<0.01) (Figura 9). La temperatura no tuvo una correlacion significativa
con las abundancias de ambos insectos especialistas (capsula S. wickhami (r°=0.03;

P=0.9) herbivoros de raiz C. leucophaeus (r’°=0.05; P=0.2) (Figura 10).
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Figura 9. Respuesta de herbivoros ante el promedio de precipitacion media anual.

A) herbivoros de capsula S. wickhami; B) herbivoros de raiz C. leucophaeus.
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Figura 10. Respuesta de ambos herbivoros ante la temperatura media anual. A)

herbivoros de capsula S. wickhami; B) herbivoros de raiz C. leucophaeus.
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5.4. Desempefio de herbivoros en estructuras vegetales

Los caracteres vegetales (numero de hojas, niamero de ramificaciones,
namero de flores y nUmero de capsulas) tuvieron una correlacion significativa con la
abundancia del herbivoro de raiz C. leucophaeus teniendo mayor correlacion el
numero de capsulas y de ramificaciones: ramificaciones (r’=0.42; P<0.01); capsulas

(r>=0.42; P<0.01); hojas (r?=0.31; P<0.01); flores (r?=0.23; P<0.01) (Figura 11).
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Figura 11. Desempefio de herbivoros de raiz ante distintos caracteres vegetales A)
herbivoros de raiz y niumero de hojas; B) herbivoros de raiz y ramificaciones; C)

herbivoros de raiz y flores por planta; D) herbivoros de raiz y nimero de capsulas.
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Se encontr6 una correlacion significativa entre el especialista de raiz C.

leucophaeus y la cantidad de biomasa de las raices y las capsulas. Teniendo mayor

afinidad a la biomasa de las capsulas (r?=0.51; P<0.01), que por la de biomasa de

las raices (r?= 0.13; P=0.02) (Figura 12).
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Figura 12.- Biomasa de raiz y capsulas ante abundancias de herbivoros de raiz.

Biomasa de raiz (A) y de capsulas (B).

Los porcentajes de ambos herbivoros muestran a las localidades en las que

se encontr06 mayor y menor cantidad para ambos insectos especialistas. C.

leucophaeus (NL-67.3%; SL 1.9%) y S. wickhami (HZ-22.6%; SJ-1.23%) (Figura 13).

Para S. wickhami hubo seis localidades donde emergieron adultos, mientras

gque para C. leucophaeus solo hubo una (Tabla 3). Los enemigos naturales

(parasitoides) de los herbivoros se encontraron en tres localidades: Chignahuapan y

Huejotzingo, con parasitoides de herbivoros de capsulas (Figura 14 A) y Nuevo

Laredo con parasitoides de herbivoros de raiz (Figura 14 B).
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Figura 13. Porcentajes para cada herbivoro especialista por localidad. C.

leucophaeus especialista de raiz y S. wickhami especialista de capsula.
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Tabla 3. Componentes ambientales para cada localidad, cantidad de herbivoros
especialistas total, adultos y avispas asociadas, fueron colocadas en las columnas
de los insectos especialistas la cantidad de adultos entre paréntesis, media de

precipitacion anual.

Precipitacion  S. wickhami  C. leucophaeus

Localidad N Plantas Altitud mm?3 (Adultos) (Adultos) Avispas
Tepotzotlan 15 (30) 2237 817 0 0 0
Cafiada Grande 12 (12) 1945 347 48 (20) 48 0
Chignahuapan 15 (35) 2264 712 10 0 3 (Pteromalidae)
Huejotzingo 15 (30) 2080 1010 55 (3) 20 80 (Pteromalidae)
Nuevo Laredo 15 (37) 1809 196 36 (8) 177 (8) 9 (Bracon.)
San Juanico 15 (1335) 2249 759 3 0 0
Santa Lucia 15 (17) 2274 405 18 (3) 5 0
Tepoztlan 15 (30) 1722 772 0 0 0
Tolcayuca 14 (48) 2347 432 47 (11) 13 0
Valsequillo 15 (88) 2237 711 22 (4) 0
Xochimilco 15 (19) 2228 1029 4
Yecapixtla 15 (50) 1620 844

Figura 14.- Avispas parasitoides asociadas a herbivoros que consumen distintas

estructuras de la planta Argemone ochroleuca. A) Chalcidoidea encontrada en
herbivoros de capsulas de A. ochroleuca. (Chalcidoidea: Pteromalidae). B), B.

hidalguenzis. avispa encontrada en herbivoros de raices de A. ochroleuca.
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5.5. Interaccion entre especialistas

Se encontré una correlacion positiva significativa entre ambos herbivoros
presentes en las localidades donde hubo especialistas (r>=0.17; P<0.01) (Figura 15).
En la localidad donde se encontré el parasitoide de raiz hubo una denso-
dependencia para la cantidad de herbivoros de cépsulas y sus parasitoides (r>=
0.05; P< 0.01) (Figura 16). Se present6 un 5% de parasitismo en la localidad Nuevo

Laredo (Figura 17).
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Figura 15. - Relacion positiva entre herbivoros de raiz y de capsula, presentes en

todas las localidades.
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Figura 16.- Relacion entre herbivoros de raiz y sus parasitoides (B. hidalguenzis.)

38



39

A B

H Herbivoros de raiz Parasitoides

95% kL — tmm

Figura 17.- A) porcentaje de parasitismo de curculiénidos de raiz (C. leucophaeus)
en la poblacion Nuevo Laredo, Hgo. B) parasitoide de herbivoro de raiz B.

hidalguenzis.
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Figura 18.- Interacciones en A. ochroleuca a lo largo del centro de México,
incluyendo parasitoides de los herbivoros especialistas. A); S. wickhami adulto B);
Larvas de S. wickhami C): parasitoide de larvas de S. wickhami D); Adulto de C.
leucophaeus E); Larvas de C. leucophaeus F); parasitoide de larvas de C.
leucophaeus. llustracion hecha por Elisa Marin.
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VI. Discusioén

Este estudio demostr6 que las presiones ambientales (altitud y precipitacion)
a las que estan sometidos los insectos herbivoros que se encuentran bajo el suelo
les afectan de manera diferencial. Ademas, se observo una denso-dependencia
positiva entre el nimero y biomasa de la planta hospedera con respecto a las
abundancias de herbivoros especialistas. También se observé que mas de un
insecto especialista puede estar explotando simultdneamente al mismo parche de
plantas, sin aparentemente intervenir negativamente. Finalmente, fueron
encontrados parasitoides de los herbivoros especialistas de capsulas y de raiz, y

particularmente este Ultimo representa una especie no descrita anteriormente.

6.1. Rendimiento de A. ochroleuca

La planta anual A. ochroleuca mostré diferencias significativas en sus
caracteres relacionados a rendimiento entre localidades, los sitios de clima templado
tuvieron un mayor rendimiento en atributos vegetativos (niumero de hojas, nimero
de ramificaciones) y de un atributo reproductivo (capsulas) en comparacion con las
de climas semicalidos. En latitudes donde es considerada maleza invasiva por
ejemplo Arabia Saudita, se ha reportado para A. ochroleuca un aumento de la
cantidad de cobertura foliar como un rasgo funcional efectivo, ya que predice la
estrategia de la planta, asi como la tasa de captura de nutrientes (Westoby, 2002;
Van Kleunen, 2010; Assaeed, 2020). A. ochroleuca ha tenido que regular sus
estrategias de vida presentando fructificacion entre junio-julio (Sanaa et al., 2012).
Se ha planteado que estas estrategias de cambio de fenologia en plantas invasivas
son utiles para evitar la competencia por los polinizadores con la flora nativa
(Celesti-Grapow et al., 2003). Sumado a lo anterior, cuando A. ochroleuca se
encuentra en etapas sucesionales tempranas cuenta con sistemas de auto cruza y
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entrecruza, es decir que una misma planta puede auto fecundarse o ser fecundada
por plantas vecinas gracias al polen que es facilitado por sus polinizadores, entre
ellos Apis mellifera (Hymenoptera: Apoidea) (Rios, 2015).
En cuanto a los hébitats naturales y/o artificiales en los que se encontré a

A. ochroleuca en este estudio, se observo variacién significativa en todos los
parametros vegetativos y reproductivos medidos. Sin embargo, en comparacién con
estudios en donde A. ochroleuca es invasora los datos muestran una menor
cantidad de inversidbn en estructuras reproductivas, tales como las flores. Al
comparar los valores minimos obtenidos en poblaciones de la misma especie en
Arabia Saudita, donde las poblaciones con valores minimos se encontraban en las
montafias, con un promedio minimo de cinco flores por individuo (Assaeed et al.,
2020), en comparacion con el promedio que se encontr0 en México donde el
maximo fue de dos flores por individuo en los valores mas altos. Esto se debe a
rasgos que expresan las especies fuera de su area natural de distribucion donde las
especies exoticas son mas fértiles que las nativas (Richardson et al., 2007). Como
observacion personal, A. ochroleuca es poco competitiva con la vegetacion
circundante, teniendo que ocupar como sustrato los lugares en donde no tiene
competidores ya sean vertederos de escombro o cumulos de grava o arena para

construcciéon (Anexo 1).

6.2 Condiciones abidticas en los insectos especialistas

El tipo de clima no fue significativo para ambos herbivoros, a diferencia de la
precipitacion, la cual mostré diferencias significativas para la presencia del
especialista de raiz C. leucophaeus, al igual que lo reportado por Harrington y
colaboradores (2001). Estos autores mencionan que en condiciones de sequia

aumentan las concentraciones de metabolitos secundarios en el floema. De igual
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manera las hojas tienden a engrosar y generar una capa de cera volviéndolas
menos apetecibles a insectos plaga. En el caso del especialista de raiz la baja
precipitacion, resulté ser una condicionante para las maximas abundancias de este
insecto, ya que a pesar de que esta bien documentada la correlacién entre la
emergencia de gorgojos adultos de sus madrigueras subterrdneas y el aumento de
las lluvias (Alverson et al.,, 1984; Schraer et al., 1998; Bonal et al.,, 2015;
Bogdziewicz et al., 2020), la sincronizacion de la actividad larvaria de gorgojos y sus
lluvias no sigue ese patron (Bogdziewicz et al., 2020).

La precipitacion anual solo mostro resultados significativos para el herbivoro
especialista de raiz C. leucophaeus, evidenciando una correlacion negativa entre el
aumento de precipitacion y las abundancias del especialista de raiz: a mayor
precipitacion, menor es la abundancia de este organismo. Petzoldt y Seaman
(2006), encontraron que los ambientes muy humedos son propicios para el
desarrollo de hongos y bacterias que vuelven mas intenso el ataque de los insectos
herbivoros. Ofuya y Reichmuth, en 2002, midieron el efecto que tiene la humedad,
sobre el gorgojo Callosobruchus maculatus (Coleoptera: Bruchidae), encontrando
gue las condiciones de baja humedad afectan negativamente el desarrollo y
longevidad. Sin embargo, el género Conotrachelus, llega a enterrarse en un rango
de distancia que va de los 8.5-12cm para pupar (Delgado-Ochica y Saenz, 2012;
Romero, 2018). Ha sido reportado para el barrenador de raiz en citricos Diaprepes
abbreviatus (Coleoptera: Curculionidae) el como los altos contenidos de humedad
resultan ser perjudiciales para sus larvas en el suelo, mientras que, en los suelos
con baja humedad la cantidad de larvas que llegan a pupar disminuye (Lapointe y

Shapiro 1999).
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En el género Conotrachelus la mayoria de las especies atacan el tejido aéreo
tanto las larvas como los adultos (Delgado-Ochica y Saenz, 2012; Romero, 2018).
Sin embargo, C. leucophaeus tiene actividad larvaria subterranea y concordando
con los resultados de Lapointe y Shapiro en (1999) en la localidad con menor
incidencia de lluvias Nuevo Laredo hubo mayor cantidad de C. leucophaeus sin
embargo la cantidad de larvas que llegaron a pupar fue minima.

El gradiente altitudinal mostré diferencias significativas en las abundancias
del especialista de raiz C. leucophaeus, a menor altitud, mayor la cantidad de esta
especie. A diferencia del trabajo de Molau (1989), donde se muestra que la
depredacion de semillas por parte de larvas de lepiddpteros oligéfagos fue menor en
900 metros de altitud que en 400 metros de altitud usando como sistema el burnet
japonés blanco Sanguisorba tenuifolia (Rosaceae). En el presente trabajo, las
localidades del centro de México donde coincidieron las ubicaciones de A.
ochroleuca presentaron altitudes a partir de los 1,800 hasta los 2,400 m.s.n.m.
Siendo la altitud de 1,800 m donde se registr6 mayor intensidad de interacciones en
el segundo y el tercer nivel trofico. No obstante, en trabajos donde se ha evaluado la
severidad de la infestacion de curculiénidos en gradientes altitudinales como es el
caso de Trichobaris championi en el tomate con cascara Physalis sp. (Solanaceae)
presente de 1720- 2240 m y Heilipus lauri Presente en Persea americana var.
drymifolia (Lauraceae) observado de 570-2100 m (Coleoptera: Curculionidae),
presentes en México, los resultados mostraron que, a mayor altitud, mayor
porcentaje de infestacion (Huerta-Paniagua et al., 2004; Ortega-Licona et al, 2019).
Las planta domesticada y las especies cultivadas suelen ser mas susceptibles al
ataque de insectos herbivoros que sus contrapartes silvestres (Whitehead et al.,

2017). Sumado a lo anterior, la falta de una identidad taxondémica precisa en el caso
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del tomate, deja un amplio rango de posibles hospederos. En territorio mexicano se
estiman 15 spp., comestibles de tomate con cascara (Santiaguillo y Blas, 2009).
Debido la comparacién entre un sistema de estudio silvestre (A. ochroleuca) y otros
domesticados (Physalis spp; Persea americana var. drymifolia), los datos de los
curculionidos del aguacate y el tomate en contraste con el barrenador de raiz de A.
ochroleuca pueden mostrar patrones tan opuestos en sus abundancias a lo largo del

gradiente altitudinal, sin mencionar que son especies que atacan tejido aéreo.

6.3. Interacciones con la planta

A. ochroleuca no se encontro rodeada por otra especie vegetal en diez de las
doce localidades muestreadas. En un estudio, donde se ha puesto a prueba la
intensidad de la herbivoria y la disminucion de la vegetacién que rodea a Asclepias
syriaca (Apocynaceae) por parte de su especialista Rhyssomatus lineaticollis,
(Coleoptera: Curculionidae) en un ambiente boscoso, donde A. syriaca aumenté en
follaje, pero también en la cantidad de ramificaciones muertas y la cantidad de dafio
de alimentacién por parte del adulto especialista y sus oviposiciones Sin embargo,
las ramificaciones que quedaron aumentaron en grosor (Agrawal y van Zandt,
2003).

La abundancia del especialista C. leucophaeus mostré una relacién positiva y
significativa con el nimero de estructuras vegetales (ramificaciones, hojas, capsulas
y flores). En contraparte, la abundancia del especialista de semillas S. wickhami no
mostré relacion alguna con ninguna estructura de A. ochroleuca. Las plantas que
crecen vigorosamente suelen representar una fuente de alimento de mayor calidad
para los herbivoros (Price, 1991).

S. wickhami tuvo presencia en el resto de los habitats naturales y/o artificiales

con excepcion del agricola de riego. Este amplio rango de distribucién en diferentes
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habitats y poblaciones coincide con lo observado en otros sistemas planta-
herbivoro. Por ejemplo, Nakladal (2015) encontr6 una estrecha relacion de
Sirocalodes quercicola (Coleoptera: Curculionidae) con su planta huésped, Fumaria
officinalis (Papaveraceae) en Moravia, Republica Checa. La planta huésped es una
maleza de amplia distribucion, siendo registrada la presencia del herbivoro
especialista S. quercicola en todos los ambientes donde tuvo presencia la planta,
abarcando condiciones de alta y baja humedad (Dickmann, 1972; Benedikt, 2010).

El estudio anterior es compatible con los resultados encontrados en este
trabajo donde se aborda la infestacion por parte del género Sirocalodes hacia
Papaveraceae. Sirocalodes wickhami puede ser el herbivoro mas especializado
para consumir a Argemone ochroleuca, en comparacion con el especialista de
raices C. leucophaeus. Este ultimo actia mas como un oportunista, aprovechando
las localidades ya establecidas de S. wickhami-A. ochroleuca, atacando a la planta
cuando ya se encuentra vulnerable por el dafio de S. wickhami. Sin embargo, no fue
posible obtener informacion de los tiempos de desarrollo en los especialistas, ya que
se encontraban en estadios larvales intermedios cuando las plantas fueron
colectadas. Lo cual pudo haber aportado valiosa informacion a cerca del orden de
llegada hacia la planta hospedera.

Para integrantes del género Sirocalodes no existen informacion del ciclo de
vida, mientras que para especimenes del genero Conotrachelus todos los registros
del periodo de vida existentes, se centran en especies que atacan frutos y no raices,
sin embargo, todos pupan en tierra, C. perseae; C. dimidiatus; C. aguacate; C.
eugeniae; C. psidii; C.dubiae (Pérez-Alanncone, 2008; Delgado-Ochica y Saenz
2012; Becerril-Gardufio, 2017; Romero, 2018). En estudios donde se ha registrado

el atague subterrAneo a papaveradceas por parte de Ethelcus denticulatus
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(Coleoptera: Curculionidae) en raices de Papaver somniferum (Rhoedales;
Papaveraceae) la variable mas importante para la infestacion fue el incremento
gradual de la temperatura, atribuyendo la aparicién de adultos, a un desplazamiento
de sus lugares de hibernacion por la desecacion del suelo (Islomoglu, 2017). En el
presente trabajo la temperatura no presento un efecto significativo, pero a diferencia
del estudio de Islomoglu, (2017) los especialistas de raiz estaban en desarrollo y no
como adultos hibernando, sin embargo C. leucophaeus evité lugares con alta

precipitacion.

6.4 Interacciones entre especialistas

Se encontr6 una correlacion positiva entre las abundancias de ambos
insectos especialistas presentes en las mismas plantas. Metaanalisis como el de
Johnson y colaboradores (2012), sugieren que cuando se trata de herbivoros
aereos, el primero en explotar a la planta puede tener efectos negativos sobre el
desempeiio de herbivoros subterraneos. Por la alta ocurrencia en climas y habitats
tanto naturales como artificiales en las poblaciones es muy probable que el primero
en llegar sea S. wickhami. Kaplan y colaboradores en (2008) encontraron que
cuando las plantas albergan simultaneamente consumidores por encima y debajo
del suelo puede ocurrir facilitacibn o competencia, como en el caso de Nicotiana
tabacum (Solanaceae), donde demostraron que el dafio causado por los nematodos
herbivoros de raiz interfiere con la dinamica de translocacién hacia la superficie, lo
gue se expresd con un efecto positivo sobre insectos fitofagos de la superficie,
Manduca sexta (Lepidoptera: Sphingidae) masticador de hojas y tallos jévenes.

La mayor cantidad de individuos adultos de S. wickhami presentes en las
mismas poblaciones que C. leucophaeus y la alta mortandad larval de C.

leucophaeus podria sugerir una interaccion negativa entre los dos tipos de
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herbivoros, ya que la tendencia en gremios masticadores es la competencia
(Karssemeijer et al., 2019). Sin embrago, en este caso la condicionante para la
infestacion de C. leucophaeus es la presencia de S. wickhami, el depredador de
semillas. Las semillas representan un recurso que puede ser viable por hasta siete
meses posterior a la muerte de A. ochroleuca (CABI, 2020). La herbivoria de
semillas silvestres como en el caso de lo observado por Miranda-Pérez et al., 2016,
indican una presion selectiva en cuanto a las concentraciones de alcaloides en toda
la planta. Esto incluso antes de ser consumidas las semillas, ya que Trichobaris
soror (Coleoptera: Curculionidae), un granivoro especialista de semillas inmaduras
de Datura stramonium (Solanaceae) al igual que S. wickhami, se alimenta de los
tejidos tanto florales como laminares y al momento de ovipositar suelen crear un
gran dafo en el fruto (Bello-Bedoy y Nufez-Farfan, 2010). En el presente trabajo la
poblacién con mayores abundancias de especialistas (Nuevo Laredo) también fue la
gue presentd una menor precipitacion. En Reino Unido, Staley y colaboradores en
(2007) evaluaron mediante experimentos en Cinopodium vulgareae (Lamiaceae), la
interaccion entre un minador de hojas Stephensia brunnichella (Lepidoptera:
Elachistidae) y las larvas de un masticador de raiz, Agriotes sp. (Coleoptera:
Elateridae), con diferentes niveles de desecacion en el sustrato. Resultando en una
nula interaccion entre los herbivoros en el caso de sequia severa. Sin embargo, en
este experimento las plantas no estaban en una etapa reproductiva, a diferencia de
A. ochroleuca en campo, aun asi, se sugiere que no hay interaccién negativa entre
el especialista de raiz y el de capsula.

En las plantas en etapa reproductiva el gasto en la defensa (constitutiva) no
es una solucién viable en términos de aptitud (Heil y Baldwin, 2002), razén por la

cual, la relacién entre estructuras reproductoras y abundancia de C. leucophaeus es
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positiva y significativa. Para el especialista en semillas S. wickhami solo fue
significativo el niumero de ramificaciones. Se ha detectado que el aumento en el
namero de ramificaciones y una floracion temprana es una respuesta sobre
compensatoria de tolerancia en plantas dafiadas por herbivoros (Juenger y
Bergelson, 2000), mientras que las respuestas de sobrecompensacién en la
naturaleza han sido reportadas en frecuencias muy altas al dafio por herbivoros a lo
largo de extendidas generaciones (Gronemeyer, 1997). En el presente estudio,
teniendo como modelo una hierba anual, y especialistas presumiblemente
univoltinos (una generacion por afio), asegura que el dafio sobre la planta sea
causado Unicamente por los mismos adultos, resultando en que ambos insectos
especialistas adultos convergen en sus dietas flores, hojas, capsulas (van der
Westhuizen y Mpedi, 2011).

Se sugiere una facilitacion por parte del granivoro para que el barrenador de
raiz colonice la planta. Se ha reportado que los insectosmasticadores a menudo
tienen un impacto negativo en los insectos que se alimentan de raices (Hunt-Joshi y
Blossey, 2005; Erb et al.,, 2012). Estos impactos han sido detectados como
modificaciones en los metabolitos secundarios, como lo son taninos y glucosinolatos
(Soler et al., 2013; Huang et al., 2014), Esto ha sido demostrado con estudios donde
el consumo de estructuras aéreas induce respuestas de defensa en las raices
(Johnson et al., 2016), o el aumento de biomasa (Mc Nickle y Evans, 2018).

La familia Papaveraceae se caracteriza por presentar cierto grupo de
metabolitos  secundarios nitrogenados, los cuales son alcaloides
bencilisoquinolinicos (ABI'S) (de la Cruz et al., 2012), estos ademas de reserva de
nitrégeno desempefian un papel como barrera contra microorganismos e insectos

herbivoros. Algunos de los principales derivados son la sanguinarina y berberina, los
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cuales segun Facchini y De Luca, (1995), presentan una dinamica de
compartimentacion, esto quiere decir distintas estructuras de sintesis vy
almacenamiento. La sanguinarina se acumula y sintetiza en raiz, mientras que la
berberina es sintetizada y almacenada en todos los 6rganos (Facchini y De Luca,
1995). En este trabajo solo se observaron abundancias de herbivoros y su afinidad
con caracteres ambientales y vegetales, se sugiere un analisis en el que se tomen
en cuenta a estos metabolitos secundarios, y el como las fluctuaciones de estos
varian segun la infestacién de herbivoros. Por lo tanto, se recomienda un analisis de

alcaloides en estructuras aéreas y subterraneas.

6.5 Enemigos naturales

El parasitoide del especialista de raiz B. hidalguenzis. tuvo presencia solo en
una localidad (Nuevo Laredo: Hgo.), infestando el 5% del total de los insectos
presentes en la localidad, mientras que el Pteromalidae parasitoide de S. wickhami
fue encontrado en dos localidades Chignahuapan (80) y Huejotzingo (3). Debido a la
presencia de terceros niveles troficos relacionados con especialistas, que a su vez
se relacionan con la densodependencia de los especialistas, en estas localidades
Nuevo Laredo y Chignahuapan las interacciones son mas fuertes, sin embargo, se
sugiere que la poblacion de NL es candidata a ser un hot spot ya que la prevalencia
de la vegetacion natural (matorral xeréfilo) y la cantidad de precipitacién anual, han
creado las condiciones ideales para el desarrollo y pululacion del herbivoro de raiz
(Thompson, 2005).

Se ha observado que los parasitoides tienen un rango de distribucion limitado
de docenas de metros o hasta kildmetros, las diferencias poblacionales pueden ser
explicadas por factores geograficos que involucran la distancia y las barreras

geograficas como lo reportan algunos autores (Alttoff, 2008; Seyahooei et al., 2011;
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Villanueva-Hernandez, 2022). En el caso de algunos parasitoides solitarios, como lo
reportan Elzinga y colaboradores en (2007) descubrieron que Eribalus tristis
(Hymenoptera: Braconidae), parasitoide de Hadena bicruris (Lepidoptera:
Noctuidae), presenta un patron de distribucibn muy limitado en comparacion los
otros dos bracoénidos gregarios con los que se les comparé.

El parasitoide asociado a C. leucophaeus Bracon hidalguenzis sp. nov. (Solis
de la Rosa et; Zaldivar-Riverdn) (Braconino) es de habito solitario. La mayoria de las
hembras de Braconinos se dispersa de su parche de plantas en cuanto nacen, para
evitar problemas de endogamia. Ademas de que las especies en climas templados
tienen un mayor rango de distribucion que las especies de climas tropicales (Garcia
Robledo et al., 2016), Desafortunadamente esta fue la Unica localidad donde se
encontrd B. hidalguenzis., teniendo el sitio de colecta mas cercano (Cafiada Grande,
Hgo.) en la que se encontr6 registro del hospedero a 50 km de distancia, lo cual
deja un amplio rango de distancia sin ser verificada y donde podrian mantenerse
mas poblaciones de B. hidalguenzis.

La morfologia de B. hidalguenzis lo excluye del resto Braconidos que se han
reportado con habitos fasoriales, los cuales cuentan con un engrosamiento tanto de
coxas como de los fémures y tienen los tarsos cortos ademas de que el ovipisitor
apenas se proyecta mas alla del metasoma como en el caso de Betilobracon
(Hymenoptera: Braconidae: Betylobraconinae), algunos Aleiodes y Bulborogas
(Hymenoptera: Braconidae: Rogadinae) (Butcher et al., 2012; Quicke, 2015). Sin
embargo, existen especies del genero Bracon que parasitan a larvas de gorgojos de
Cylas formicarius (Coleoptera: Brentidae) asociados a raices de cultivos de camote
Ipomoea batatas (Convolvulaceae) en Japon. Estos parasitoides son B. yasudai y B.

cylasoborus (Maeto y Uesato, 2007), los cuales al igual que B. hidalguenzis
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asociado a A. ochroleuca, no cuentan con modificaciones fosoriales. Asimismo,
tampoco se tiene registro del proceso de parasitacion en camotes bajo tierra, sin
embargo, en el caso de los dos sistemas es muy probable que la oviposicion
parasitoide-herbivoro se lleve a cabo en las coronas de las raices, siguiendo tanto
las galerias larvales como el espacio generado por grietas en el suelo, producto de
la desecacion del sustrato (Anexo 2), como fue reportado en Cuba por Cisneros.
(2010), para la entrada de adultos de C. formicarius a los tubérculos de I. batatas.
De esta manera, es posible que al igual que ingresan los gorgojos adultos también
lo hagan sus parasitoides.

Perturbaciones antropogénicas son causantes de la reduccion de parches
vegetales en malezas, como lo reporta Villanueva-Hernandez en 2022, donde
evalué el parasitismo de Emersonella lemae (Hymenoptera: Eulophidae), un
parasitoide de Lema trilineata (Coleoptera: Chrysomelidae), especialista de Datura
stramonium (Solanaceae), planta anual y considerada al igual que A. ochroleuca,
como una maleza de ambientes perturbados, ya sean caminos, veredas y lotes
baldios, mismas areas que son sujetas a campafas de deshierbe (Gobierno del
Estado de Hidalgo, 2022). A. ochroleuca ademas de estar presente en los
ambientes antes mencionados, llega a encontrarse en agrosistemas mexicanos,
donde el deshierbe es habitual, ya sea manual o mediante medios quimicos (Pérez

et al., 2010; Reyes et al., 2015), reduciendo la cantidad de parches de esta hierba.

VIl. Conclusiones

La planta A. ochroleuca muestra preferencia por lugares templados, esto
expresado en el aumento de la cantidad de estructuras y biomasa.

El especialista de raiz C. leucophaeus mostré preferencias por atributos
vegetales (nUmero de ramificaciones, niumero de hojas, numero de flores, nimero

52



53

de capsulas), mientras que el especialista de capsulas S. wickhami domin6é en
mayor cantidad de habitats tanto naturales como artificiales. Por el dafio causado a
estructuras reproductivas y la presencia en la mayoria de los ambientes, naturales
yl/o artificiales. Convierte a S. wickhami es el especialista mas dafiino para A.
ochroleuca.

Pese a la alta mortalidad de C. leucophaeus y la mayor cantidad de adultos
emergentes de S. wickhami en localidades donde coincidieron, se sugiere que
existe una facilitacion por parte del especialista de semillas S. wickhami hacia el
especialista de raiz C. leucophaeus. Para asegurar tal interaccion hacen falta mas
estudios donde se muestre un analisis quimico de ambas estructuras en cuales se
desarrollan los especialistas simultaneamente, teniendo como objetivo a los ABI'S
sanguinarina y berberina (compuestos nitrogenados presentes en la familia
Papaveraceae) analizando como fluctian estos compuestos y la posible facilitacion
de estos especialistas. Asi mismo un experimento controlado, donde se tenga al
especialista de raiz desarrollandose en la planta viva.

El consumo por parte de los especialistas y la alta competencia con la
vegetacion y las camparfias de deshierbe en el centro de origen de A. ochroleuca
(México) mantienen a las poblaciones de esta planta bajo control.

Se integran al sistema Argemone ochroleuca dos avispas asociadas a
distintas estructuras capsulas y raices. B. hidalguenzis. Especie recién descrita
como parasitoide de C. leucophaeus, ademas un Pteromalidae parasitoide de S.

wickhami.
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IX Anexo

Anexo 2. Grietas de suelo arido.
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Anexo 3. Conotrachelus leucophaeus en epidermis de la raiz de A. ochroleuca.
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