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Resumen de la tesis que presenta Gustavo Veldzquez Martinez como requisito parcial para la obtencion
del grado de Maestro en Ciencias de la Vida con orientacién en Biologia Ambiental

Efecto de los tricomas glandulares y estelados de Datura wrightii (Solanaceae) en la supervivencia y
desarrollo del escarabajo especialista Lema daturaphila (Chrysomelidae: Coleoptera)

Resumen aprobado por:

Dra. Maria Clara Arteaga Uribe Dr. Rafael Bello Bedoy
Co-Directora de tesis Co-Director de tesis

Las plantas poseen mecanismos de defensa contra el ataque de herbivoros como las barreras fisicas,
produccién de quimicos téxicos y atraccion de enemigos naturales. Los tricomas, son estructuras
desarrolladas a partir de células epidérmicas ubicadas en las partes aéreas de las plantas. Pueden cumplir
varias funciones, siendo la principal la proteccién contra el dafio causado por los insectos herbivoros. La
especie Datura wrightii es polimdrfica con respecto a la morfologia de los tricomas, ya que algunas plantas
estdn cubiertas por tricomas glandulares, y otras con tricomas no glandulares. Esta especie de planta es
atacada con frecuencia por insectos especializados, como el escarabajo crisomélido, Lema daturaphila.
Dado que ambos tipos de tricomas generan un impacto diferente contra los herbivoros, se espera que
afecten de manera distinta el desarrollo y supervivencia del herbivoro especialista. En este trabajo se
evalud el efecto que generan los tricomas de D. wrightii sobre el desempeiio de los escarabajos de la
especie L. daturaphila. Para ello, se compararon los caracteres de historia de vida de 16 parejas de
escarabajos provenientes de plantas de D. wrightii. Cuatro parejas mantenidas con plantas glandulares y
12 parejas con plantas no glandulares. Adicionalmente, se analizaron los caracteres de historia de vida y
la supervivencia entre las 16 familias de escarabajos crisomélidos. Los resultados indican una asociacion
nula entre el polimorfismo de los tricomas de las hojas de D. wrightii sobre los caracteres de historia de
vida y la supervivencia de los escarabajos L. daturaphila. Por otra parte, se encontraron diferencias en dos
de los caracteres de historia de vida evaluados, asi como en la supervivencia entre las 16 familias de L.
daturaphila. Lo anterior indica que los individuos de esta especie responden de manera diferencial a las
estrategias defensivas impuestas por la planta de D. wrightii. Por lo tanto, es plausible sugerir
primeramente que, el polimorfismo de los tricomas ya no estaria ejerciendo una presién de seleccion
sobre el desempefio de la especie L. daturaphila, por lo que es posible que este escarabajo haya
desarrollado estrategias para contrarrestar las defensas impuestas por la especie de D. wrightii.

Palabras clave: Tricomas, interaccion planta-herbivoria, escarabajos, polimorfismo, supervivencia



Abstract of the thesis presented by Gustavo Velazquez Martinez as a partial requirement to obtain the
Master of Science degree in Life Science with orientation in Environmental Biology

Effect of the glandular and stellate trichomes of Datura wrightii (Solanaceae) on the survival and
development of the specialist beetle Lema daturaphila (Chrysomelidae: Coleoptera)

Abstract approved by:

PhD. Maria Clara Arteaga Uribe PhD. Rafael Bello Bedoy
Co-director Co-director

Plants have defence mechanisms against the attack of herbivores such as physical barriers, production of
toxic chemicals and attraction of natural enemies. Trichomes are structures developed from epidermal
cells located in the aerial parts of plants. They can fulfil several functions, the main one being protection
against damage caused by herbivorous insects. The Datura wrightii species are polymorphic concerning
trichome morphology, as some plants are covered by glandular trichomes and others with non-glandular
trichomes. These plant species are frequently attacked by specialized insects, such as the chrysomelid
beetle, Lema daturaphila. Since both types of trichomes have a different impact against herbivores, they
are expected to affect the development and survival of the specialist herbivore differently. In this work,
the effect generated by D. wrightii trichomes on the performance of beetles of the species L. daturaphila
was evaluated. For this, the life history characters of 16 pairs of beetles from D. wrightii plants were
compared. Four pairs maintained with glandular plants and 12 pairs with non-glandular plants.
Additionally, life history characters and survival among the 16 families of chrysomelid beetles were
analyzed. The results indicate a null association between D. wrightii trichomes polymorphism on the life-
history traits and the survival of the beetles L. daturaphila. On the other hand, differences were found in
two of the evaluated life-history traits and survival between the 16 families of L. daturaphila. It indicates
that the individuals of this species respond differently to the defensive strategies imposed by the D.
wrightii plant. Therefore, it is plausible to suggest that the trichome polymorphism would no longer exert
selection pressure on the performance of the L. daturaphila species, so this beetle may have developed
strategies to counteract the defences imposed by the species of D. wrightii.

Keywords: Trichomes, genetic variation, beetles, polymorphism, survival
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Capitulo 1. Introduccidon

La interaccion entre plantas y herbivoros es considerada uno de los procesos ecoldgicos mas importantes
en la naturaleza. Se ha documentado que los herbivoros pueden consumir mas del 15% de la biomasa
producida anualmente, haciendo de la herbivoria, el principal conducto por el cual la energia ingresa a las
redes alimentarias (Johnson, 2011). Se estima que alrededor del 80% del material vegetal consumido por
los insectos, puede igualar, o ser mayor, a la biomasa vegetal consumida y reconstruida como
productividad secundaria por los herbivoros vertebrados (Rehman et al.,, 2009). Al mismo tiempo, el
consumo del tejido vegetal producido por los insectos provoca dafios a la mayoria de las plantas,

generando un impacto negativo en su supervivencia, crecimiento y reproduccién. (Whitman, 2009).

Un gran nimero de especies de insectos dependen de las plantas en algin momento de su vida. En muchas
especies, las hembras eligen y ovipositan sobre la planta donde se alimentaran y desarrollaran sus larvas.
Ademas, dado que las plantas pueden diferir enormemente en la calidad nutricional y defensiva intrinseca,
asi como en los niveles de mortalidad extrinseca, es decir, a la muerte asociada a enfermedades y/o
depredaciéon (McCoy y Gillooly, 2008), se esperaria que la seleccion de la planta huésped tenga
consecuencias significativas en el desarrollo y supervivencia de los insectos (Agosta, 2006). Asi, el
comportamiento, la alimentacién, el apareamiento y la oviposicién, estdn influenciados por seiiales
relacionadas con las plantas (Carrasco et al., 2015). Como regla general, cada especie de planta posee mas
de una caracteristica de defensa. Con base en las compensaciones de la asignacidn de recursos entre
diferentes partes del cuerpo, las especies de plantas pueden tener varias caracteristicas de defensa
coexistiendo en diferentes individuos en lugar de invertir todas las caracteristicas defensivas en uno solo

(Gongy Zhang, 2014).

Belete (2019), establecié que los mecanismos de defensa de las plantas operan a distintos niveles, que van
desde defensas externas, hasta complejas respuestas quimicas que conducen al envenenamiento del
atacante. La primera linea de defensa de las plantas esta presente en la superficie al exhibir una enorme
variedad de microtexturas y excrecencias unicelulares y multicelulares en la epidermis (Schoonhoven
et al.,, 2005). Por otro lado, las plantas secretan compuestos quimicos como flavonoides y fendlicos
quienes, por ejemplo, juegan un papel importante como disuasivos en la oviposicidon de los insectos.
Mientras que otras especies de plantas que sintetizan y liberan mezclas complejas de compuestos
organicos volatiles (COVs), también resisten al proceso de oviposicidn de los insectos, haciendo que el

dafio sea minimo (Chen, 2008). Se ha documentado que los componentes nutricionales de los tejidos
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vegetales tienen un efecto sobre desarrollo y la supervivencia en los insectos. Los aminodcidos, por
ejemplo, se utilizan en las etapas larvarias para el crecimiento y desarrollo, mientras que en los adultos,
las proteinas se asignan en la reproduccién y mantenimiento del cuerpo (Salgado y Saastamoinen, 2019).
Como resultado, la interaccidn entre plantas e insectos es considerada como un sistema dinamico, sujeto
a variaciones y cambios continuos. Las defensas que desarrollan las plantas para reducir el ataque de los
insectos, y paralelamente los insectos que desarrollan estrategias para superar las barreras de las plantas,
es la base de la teoria de coevolucion propuesta por Ehrlich y Raven en 1964 (Mello y Silva, 2002). Esta
teoria propone que dos especies evolucionan entre si, es decir, que hay un cambio fenotipico reciproco en
las especies que estan interactuando debido a la seleccién natural reciproca impuesta por cada una de
ellas (Futuyma, 2005). Este proceso, ha dado como resultado el desarrollo de un sistema de vigilancia en
plantas que tienen la capacidad de detectar moléculas o sefiales asociadas a los herbivoros, asi como
patrones generales de dafio celular y permitir el desarrollo de un sistema de proteccion (Abdul Rashid War
et al., 2012). Simultdaneamente, los insectos desarrollan un sistema de defensa contra las plantas como la
desintoxicacion y/o retencién de compuestos toxicos, o disuasion de las defensas impuestas por las

plantas (Volf et al., 2015).

De acuerdo con Bernays y Chapman (1994) la preferencia de los herbivoros por las especies de plantas, se
pueden dividir en insectos generalistas y especialistas. Los primeros, se desarrollan en una amplia variedad
de plantas y poseen complejos mecanismos de adaptacion. Mientras que los insectos especialistas, se crian
en pocas especies de plantas, lo que ayudaria a que tuvieran una forma de adaptacion mas eficiente (Mello
y Silva, 2002). La mayoria de estos insectos son especialistas, y suelen utilizar un nimero de huéspedes
con fitoquimicos similares para colonizar un nuevo nicho (Bernays, 2001). Sin embargo, la nocién de que
los especialistas sean inmunes a la defensas de las plantas estd muy extendida pero es incorrecta (Ali y
Agrawal, 2012), ya que existe informacion en la que se ha evaluado el efecto negativo que causan las
plantas sobre los herbivoros especializados (Berenbaum et al, 1989; Adler et al., 1995; Agrawal, 2003). Por
lo tanto, se ha propuesto que los insectos especialistas pueden presentar diferentes grados de
especializacién para hacer frente a las defensas de las plantas (Volf et al., 2015). Los primeros son los
insectos mondfagos, y son aquellos que en la naturaleza se encuentran solo en una o pocas especies de
plantas estrechamente relacionadas. Estan los insectos oligdfagos, quienes se alimentan de varias especies
de plantas que pertenecen a la misma familia. Por ultimo, se encuentran los insectos polifagos, los cuales
se caracterizan por alimentarse de muchas especies de plantas pertenecientes a diferentes familias
(Schoonhoven et al., 2005). De manera que, se esperaria que los herbivoros especialistas compartieran
una historia evolutiva mas intima con sus plantas hospederas, al tolerar sus defensas y usarlas en su

beneficio para desarrollar formas de reducir la depredacion y el parasitismo mas facilmente, en
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comparacién con los herbivoros generalistas (Anderson et al., 2014). Sin embargo, acorde a lo mencionado
por Ali y Agrawal (2012) y Mello y Silva (2002), existen algunos escenarios en los que los insectos
especialistas y sus plantas hospederas podrian coevolucionar, como: 1) que los especialistas puedan llegar
a ser tolerantes a las defensas de las plantas, y por lo tanto, no puedan beneficiarse de ellas; 2) que los
insectos especialistas pueden maximizar su adecuacién, protegiéndose de parasitoides y depredadores a
través del secuestro de compuestos toxicos de las plantas; 3) que las plantas reconozcan a los especialistas,
y asi defenderse adecuadamente, particularmente de aquellos con fuertes impactos en la adecuacion de

la planta.

Mecanismos y estrategias de defensa en plantas

Las plantas tienen mecanismos de defensa contra herbivoros que incluyen barreras fisicas, produccion de
guimicos tdxicos, y atraccion de enemigos naturales (War et al., 2012). Las estructuras fisicas son la primera
linea de defensa de las plantas contra los ataques de insectos herbivoros (Belete, 2019). Estas defensas
incluyen rasgos morfoldgicos y anatdmicos que reducen el dafio al disuadir a los herbivoros de alimentarse
permitiendo asi, la supervivencia, crecimiento y reproduccién de la planta. Los rasgos fisicos van desde
tricomas, espinas, hojas rugosas o endurecidas, incorporacion de minerales granulares en los tejidos (War
etal., 2012), hasta cambios microscdpicos en el grosor de la pared celular como resultado de la lignificacidn

y la suberizacion (Belete, 2019).

Especificamente, los tricomas, derivado del griego “trichos” que significa pelo (Jena et al., 2012), son
extensiones uni- o pluri- celulares de la epidermis de las plantas (Wagner y Wang, 2004). Los tricomas se
pueden encontrar en las hojas, pétalos, tallos, peciolos, pedunculos y cubiertas de semillas (Dai et al.,
2010; Chaudhary et al., 2018). Se han descrito importantes funciones de los tricomas, entre los que
destacan la reduccién de la pérdida de agua, proteccién contra la radiacion UV y defensa contra herbivoros
(Tabla 1, Jena et al., 2012). De todas ellas, el papel que desempefian los tricomas en la proteccién contra
los herbivoros es la que ha sido mas estudiada (Haberlandt, 1914; Donald, 1973). De acuerdo con Riddick
y Simmons (2014), se han realizado estudios que determinan los efectos beneficiosos, neutrales o nocivos
de los tricomas en la historia de vida de los insectos herbivoros y sus depredadores. Los parametros de los
rasgos de historia de vida tipicamente estudiados incluian, tiempo de desarrollo, oviposicidn, depredacion,
defensa y supervivencia (Riddick y Simmons 2014). Todos son heredables y por lo tanto, estdn sujetos a la

seleccién natural (Brown y Choe 2019).
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Los tricomas también afectan mecdnicamente al interferir con el movimiento de los insectos herbivoros en
la superficie de la planta, reduciendo asi, su acceso a la epidermis de las hojas (Chaudhary et al., 2018). Se
ha registrado ademas, que las caracteristicas morfoldgicas y mecanicas (densidad, tamafio, forma, textura
de la superficie) de los tricomas, puede influir en muchos aspectos de la fisiologia y ecologia de las plantas
(Wagner et al., 2004). Entre la diversidad morfolégica de los tricomas se encuentran dos que
particularmente llaman la atencién en la defensa contra herbivoros. Estos son los tricomas glandulares y
los no glandulares (Mayekiso et al., 2008; Bhatt et al., 2010; Kariyat et al., 2018). Los glandulares poseen
una estructura secretora (i. e., glandula) por la cual exudan compuestos quimicos como azlcares,
flavonoides, terpenoides y alcaloides. Los metabolitos secundarios secretados impiden el ataque de los
herbivoros (Nufiez-farfan, 2020). Por el contrario, los no glandulares carecen de dicha glandula y no
secretan compuestos quimicos. Este tipo de tricomas pueden ser no ramificados o ramificados (también
conocidos como estelados) (Nufiez-farfan, 2020). Estos actian principalmente como barreras mecanicas al
restringir el movimiento y reducir el consumo por insectos, asi como dafiar su sistema digestivo (Mayekiso

et al., 2008). Por lo que estas estructuras forman asi, una combinacidn de defensas estructurales y quimicas

que pueden llegar a ser letales para los insectos y
Defensas directas
otros organismos (T. / ) Shanower, 2014).
Rasgos D Defensasindirectas
Morfolégicos
' S
yJ Rasgos
Bioquimicos Atraccién de
AJ/IAS ! enemigos naturales
/S _— l NEF | VPIH
Transduccién | '

Inductores

Figura 1. Defensas de las plantas contra insectos (AJ= acido jasmodnico; AS= acido salicilico; NEF= Nectar extra florar;
VPIH= Volatiles de plantas inducidos por herbivoros) (War et al., 2018).
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Tabla 1. Modificada de Jena, et al (2012), mostrando las diversas funciones de los tricomas en la naturaleza (las letras
en negritas representan las funciones de defensa de las plantas) TS: Tricomas simples; TSG: Tricomas Secretores
Glandulares.

Funcién Tricoma Referencia
(Levin 1973); (Johnson 1975) ;(Kessier,
Reduccion en el movimiento de los insectos TSy TSG et al.,2002)
Regulacion de la temperatura TSy TSG (Johnson 1975) ;(Deli, et al., 1978)
Aumento del reflejo de la luz (incluido UV) TSy TSG (Ehleringer 1984)
Disminucién de la pérdida de agua por la
reflexion TSy TSG (Ehleringer 1984)
Reduccién de la abrasion mecanica TSy TSG (Ehleringer 1984)
Proteccion de organismos filoplanos TSy TSG (Uphof 1962); (Kessier, et al., 2002)
Reduccién de la humedad de la hoja TSy TSG (Beattie, et al, 1999)
Fotosintesis reducida a través de la
reflectancia TSy TSG (Brewer, et al. 1997)
Dispersidn y establecimiento de semillas TSy TSG (Uphof 1962); (Werker 2000)
(Johynson 1975); (Kelsey, et al., 1984)
Homedstasis epidérmica de Ca++ TSy TSG ;(Wollenweber 1984)
Recoleccién y dispersidn de polen TSy TSG (Kennedy 2003)
Disuasion de insectos y herbivoros TSG (Johnson 1975); (Behnke 1984)
Inmovilizacion de insectos TSG (Werker 2000)
(Choi, et al., 2001) ; (Salt, et al., 1995);
Toxicidad fungica y bacteriana/nutriciéon TSG (Kupper, et al., 2000)
Atraccion de polinizadores TSG (Werker 2000)
Secrecion de iones y metales contaminantes TSG (Macias, et al., 1999); (Werker, 2000)
Retencidn de agua y disminucién de la
desecacion TSG (Uphof 1962); (Werker 2000)
Alelopatia TSG (Macias, et al., 1999); (Werker, 2000)
(Sakai, et al., 1980); (Uphof 1962);
Asistencia en el establecimiento de semillas TS (Werker 2000)
Absorcion de agua y nutrientes TS (Johnson 1975)
Guia de polinizadores TS (Johnson 1975)

Algunas especies de plantas producen ambos tipos de tricomas. En algunos casos, dentro de la misma
especie hay individuos que Unicamente producen tricomas glandulares y otros que solo producen tricomas
no glandulares, lo que resulta en un sistema conocido como polimorfismo (Dalin et al., 2008). La expresion

polimérfica de tricomas glandulares y no glandulares resulta en diferentes niveles defensivos de la planta.
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Estudios han mostrado que las plantas glandulares son dafiadas en menor proporcién por los herbivoros,
o bien, pueden afectar en mayor medida el desempefio de los insectos que las consumen (Elle y Hare,
2000). Sin embargo, se ha encontrado que en diferentes plantas estos resultados pueden variar
dependiendo de los herbivoros y su estado ontogenético. Un trabajo realizado por Kariyat et al. (2018),
evalud el efecto de los tricomas dimoérficos de 11 especies de solandceas sobre la capacidad de
alimentacién de las orugas de la especie Manduca sexta. El estudio sugirié que los tricomas no glandulares
fueron mas efectivos que los glandulares para disuadir el inicio de la alimentacién por parte de las orugas
de primer y segundo estadio. Sin embargo, no afectaron significativamente la capacidad de las orugas del
tercer estadio para alimentarse, suscitando que la contribucién de ambos tipos de tricomas en las etapas

larvales avanzadas puede depender de los efectos posteriores al inicio de la alimentacion.

El género Datura

Uno de los géneros de plantas en donde también se ha evaluado el papel defensivo de los tricomas contra
los herbivoros, ha sido en el género Datura (Solanaceae), o popularmente conocido como “Toloache”. Este
grupo engloba aproximadamente 14 especies consideradas nativas del continente americano, y en donde
México, es un importante centro de diversidad del género (Luna-Cavazos y Bye, 2011). De acuerdo con
Karifiho-Betancourt (2015), todas las especies del génro Datura poseen tricomas, y se pueden dividir
también en tricomas glandulares y no glandulares. Se ha documentado ademas que, existen especies que
incluso presentan ambos fenotipos como D. innoxia, D. ceratocaula, D. stramonium y D. wrightii (Gémez-
Nucamendi et al., 2016; Hassan et al., 2016; Van Dam y Hare, 1999). Estudios en estas especies han
demostrado que algunas como Datura stramonium, D. inoxia, y D. wrightii son atacadas con frecuencia por
insectos especializados como los escarabajos crisomélidos Epitrix parvula y Lema daturaphila (Coleoptera:
Chrysomelidae) (Kariftho-Betancourt etal., 2015), asi como por herbivoros generalistas como el
saltamontes Sphenarium purpurascens (Orthoptera: Pyrgomorphidae) (Nunez-Farfan y Dirzo, 1994).
Aunado a ello, Datura wrightii también es consumida por insectos como el gusano del tabaco Manduca
sexta, una especie de gorgojo (Trichobaris compacta; Coleoptera: Curculionidae), la chince mirida,
Tupiocoris notatus (Hemimptera: Miridae), y otros herbivoros especializados en plantas de la familia

Solanaceae (Tabla 2, Hare y Elle, 2002; Karifiho-Betancourt et al., 2015).



Tabla 2. Insectos herbivoros que atacan a plantas de Datura wrightii (Hare y Elle, 2002).

Especies
Lema daturaphila Kogan y Goeden

Manduca sexta (Johansson)
Trichobaris compacta (Casey)
Epitrix hirtipennis y E. subcrinita

(Melsheimer y Le Conte)
Tupiocoris notatus (Distant)

Orden, Familia
Coleoptera,
Chrysomelidae
Lepidoptera,
Sphingidae
Coleoptera,
Curculionidae
Coleoptera,
Chrysomelidae
Hemiptera, Miridae

Modo de alimentacién
Elimina la [dmina de la hoja,
evitando las venas principales
Elimina toda o parte de hojas
enteras, incluyendo las venas
Hace pequefos agujeros,
principalmente en la base de la hoja
Hace pequefos agujeros,
usualmente no perfora la hoja
Insecto chupador, quita el
contenido de las células

Empoasca sp. Homoptera, Perfora y mata a las células, causa
Cicadellidae areas necroticas

Bemesia argentifolii Belows y Perring Homoptera, Perfora y mata a las células, quita el
Aleyrodidae contenido celular

Liriomyza trifolii (Burgess) Diptera, Larvas se alimentan de células

Agromyzidae foliares entre capas epidérmicas

1.1 Antecedentes

De los primeros estudios relacionados a la defensa en plantas del género Datura, se encuentra el de la
pubescencia (Peter et al., 1995). Un rasgo importante contra la herbivoria impuesta por los insectos, en el
que los tricomas mds densos, prolongados y erguidos, se defienden mejor contra el ataque de los insectos
(Nufiez-farfan, 2020). La investigacion realizada en torno a este sistema planta-herbivoria ha confirmado
lo descrito anteriormente (Tabla 3). Por ejemplo, Valverde et al (2001) demostraron que la densidad de
tricomas pertenecientes a las poblaciones de Datura stramonium, son un componente de resistencia a los
insectos herbivoros. Sin embargo, estudios mas recientes, como el realizado por Castillo et al (2013),
menciona que las plantas con una alta densidad de tricomas también son mas propensos a recibir mayor

dafio foliar.

Van Dam y Hare (1998b), establecieron que los tricomas, tanto glandulares como no glandulares, no
confieren resistencia de manera universal a los insectos herbivoros. En su estudio, evaluaron a algunas
especies de succionadores de savia (Bemisia argentifolii, Trialeurodes vaporariorum y T. abutilonea)
quienes fueron incapaces de colonizar plantas glandulares de Datura wrightii, a diferencia de otras especies
succionadoras como Tupiocoris notatus, donde sus larvas presentaron tasas de supervivencias mas altas y
periodos de desarrollo mas cortos que en plantas no glandulares. Por otra parte, Ali y Agrawal (2012)

demostraron que las poblaciones de plantas a menudo se distribuyen a lo largo de amplias areas
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geograficas, y por ende, estan expuestas a diferentes comunidades de herbivoros tanto generalistas como
especialistas. Se ha planteado que los rasgos defensivos son una barrera eficaz contra herbivoros
generalistas, ya que pueden alimentarse de plantas alternativas. Por otro lado, los herbivoros
especializados han desarrollado mecanismos para afrontar las defensas del hospedero (Castillo et al.,
2014). Por ejemplo, se ha demostrado que los herbivoros especializados pueden usar alcaloides tropano
como sefiales para la ubicaciéon de las plantas. En D. stramonium se ha documentado que la escopolamina
puede actuar como fagoestimulante para el escarabajo especialista E. pdrvula (Castillo et al., 2013).
Similarmente, Hare (2005) encontré que los tricomas glandulares contienen una serie de fitoquimicos
(ésteres de glucosa y acidos grasos) que son toxicos, y que pueden inhibir el crecimiento y supervivencia
de una amplia variedad de insectos herbivoros. No obstante, hallé que los efectos de los azucares variaban
ampliamente entre especies. En su trabajo, encontré que los tricomas glandulares de la especie D. wrightii,
confirieren resistencia al reducir el proceso de herbivoria del escarabajo del tabaco (Epitrix hirtipennis) y
Trichobaris compacta (una especie de gorgojo). En contraste, Lema daturaphila (su escarabajo

especialista), provoco el mismo dafio en plantas tanto glandulares como no glandulares.

Price et al. (1980) establecieron una hipédtesis en donde plantearon que las estructuras defensivas de las
plantas hacia los herbivoros podrian resultar de una seleccidon equilibrada debido a los beneficios que
generan dichas estructuras, y a los costos de los efectos perjudiciales sobre los enemigos naturales de los
herbivoros. Gassmann y Hare (2005) probaron esta hipdtesis al demostrar que el fenotipo glandular de la
planta D.wrightii, impone un costo ecolégico al disminuir las tasas de depredacién por parte de los
enemigos naturales de los herbivoros. En las especies estudiadas, L. daturaphila y T. notatus, la
supervivencia resultd ser mayor en plantas glandulares en comparacion con las no glandulares, cuando los
enemigos naturales estaban presentes. Sin embargo, la supervivencia de ambas especies fue similar en
ausencia de enemigos naturales, apoyando la idea de que los herbivoros podrian estar experimentando
una seleccidn natural para utilizar plantas glandulares que les proporcionen un espacio libre de sus

enemigos.

En los ultimos afios se ha tratado de comprender sobre el mantenimiento de la variacién genética en las
defensas de las plantas. La teoria propone que los enemigos naturales tienen el potencial de mantener la
variacion genética entre los rasgos de resistencia al crear una seleccion negativa dependiente de la
frecuencia (SDFN) (Garrido et al., 2016). Este régimen selectivo propone que los morfos raros son
favorecidos sobre los comunes, es decir, se espera que las frecuencias en la morfologia fluctien como
consecuencia de que la adecuacion esté condicionada a la frecuencia, y que las morfologias raras tengan

mayor adecuacion en relacidn a las comunes (Dominguez et al., 2009). Goldberg et al (2019), demostraron
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que la variacién dentro de las poblaciones en la frecuencia de tricomas glandulares y no glandulares en D.
wrightii se mantiene mediante seleccidn negativa dependiente de la frecuencia. Ademas, se registré que
el cambio en la frecuencia de los fenotipos se correlaciond con el dafio infligido por dos herbivoros
especialistas. Por un lado, T. notatus ocasiond un mayor dafio a las plantas glandulares, y L. daturaphila,
que provocé mayor dafio a medida que aumentd la frecuencia del fenotipo no glandular. Por lo que dichos
hallazgos sugieren que estos herbivoros contribuirian a equilibrar la seleccidn en el dimorfismo de tricomas

observados.

Los insectos han desarrollado diferentes patrones de asociacidn con las plantas hospederas, junto con
diferentes estrategias de historia de vida para la explotacion de sus hospederos (Mello y Silva., 2002).
Dichas estrategias describen el ciclo de vida del organismo, es decir, como es que se forma, cdmo funciona
internamente o como se comporta, asi como describir cuantitativamente las transiciones entre diferentes
partes del ciclo de vida (Nylin, 2008; Pérez Mendoza y Zufiiga-Vega, 2010). Por lo general, incluyen factores
tales como el nimero, tamario, y sexo de la decendencia, momento de la reproduccién, la edad y el tamano
a la madurez, asi como el patrén de crecimiento y la longevidad, entre otros. Todos estos son heredados y
por lo tanto, estan sujetos a la seleccién natural (Brown y Choe, 2019). De acuerdo con Wagner (2018), los
insectos tienen rasgos de historia de vida que los convierten en organismos ideales para estudios
evolutivos. Poseen tiempos de desarrollo muy cortos que, al combinarse con su fecundidad, les da a los
insectos el potencial de adaptarse (evolucionar) rapidamente. La investigacién relacionada al desarrollo del
ciclo de vida de los insectos sobre sus plantas hospederas, ha sido pobremente estudiado, y mas aun, en
plantas género Datura. Por ejemplo, Van Dam y Hare (1998a), estudiaron la actividad biolégica de los
tricomas glandulares y no glandulares de la especie D. wrightii en el desempefio y supervivencia de M.
sexta, a través de la diferencia en el tiempo de desarrollo, tasa de alimentacién y la oviposicion. En dicho
trabajo se encontré que, tanto la tasa de consumo, como el tiempo en el desarrollo de las larvas de M.
sexta, fue mayor en plantas no glandulares en comparacidon con las glandulares. No obstante, no
encontraron diferencias en la supervivencia de las larvas por parte de ambos fenotipos de D. wrightii. Otro
estudio fue el realizado por Garrido (2004), en donde evalué el efecto de la tolerancia de plantas de D.
stramonium sobre el desarrollo individual de los individuos de L. daturaphila. La autora de dicha
investigacion encontrd una correlacion genética significativa entre la duracién del desarrollo y el aumento
en masa de las larvas, y la duracidn del desarrollo con la eficiencia de consumo y masa de los adultos. Lo
cual sugiere que podria existir un compromiso (trade-off) entre la duracidn del desarrollo, la eficiencia y el
tamanio de los adultos. Por lo tanto, dado que la eficiencia es un atributo de los insectos, la seleccion natural
sobre la eficiencia podria afectar la evolucidn de las historias de vida de los herbivoros y asi afectar la

duracion del desarrollo y el tamafio de los adultos.



Tabla 3. Estudios en donde se ha utilizado como modelo de estudio al género Datura y los diversos insectos que se desarrollan sobre la planta (Continta).

Numero de . . Campo o . Presencia de
. Autor(es) Ao Revista Planta . Poblaciones i
estudio invernadero herbivoro
1 Van Dam y Hare 1998 Ecological Entomology Datura wrightii Ambos Cuatro Si
Journal of Chemical
2 Van Dam y Hare 1998 Ecology Datura wrightii Laboratorio Dos Si
3 Elle et al. 1999 Evolution Datura wrightii Laboratorio Cinco Si
Journal of Evolutionary
4 Valverte et al. 2001 Biology Datura stramonium Ambos Seis Si
5 Harey Elle 2001 Madrofio Datura wrightii Campo 56 No
6 Harey Elle 2002 Ecology Datura wrightii Laboratorio Cinco Si
Journal of Evolutionary
7 Valverte et al. 2003 Biology Datura stramonium Ambos Tres No
Journal of Chemical
8 Hare 2005 Ecology Datura wrightii Ambos Una Si
9 Gassman y Hare 2005 Oecologia Datura wrightii Laboratorio Una Si
10 Garrido y Fornoni | 2006 New Physiologist Datura stramonium Laboratorio Una Si
11 Carmonay Fornoni | 2012 New Physiologist Datura stramonium Ambos Una Si
12 Castillo et al. 2013 Ecology Res Datura stramonium Campo 28 Si
13 Castillo et al. 2014 Plos One Datura stramonium Campo Ocho Si
Arthopod Plant-
14 Bustos et al. 2019 Inetractions Datura stramonium Laboratorio Una Si
15 Goldberg et al. 2019 Evolution Letters Datura wrightii Campo 37 Si

10



Tabla 3. Estudios en donde se ha utilizado como modelo de estudio al género Datura los diversos insectos que se desarrollan sobre la planta (Continda).

Numero de
tudi Tipo de herbivoro Diferencias entre Glandular y No Glandular en dafio éSe midid caracter defensivo?
estudio
Succionador (tres
1 especies) Diferencias significativas Si
2 Masticador Diferencias en el peso y el tiempo (en dias) al llegar a prepupa No
Diferencias en la mortalidad de plantas glandulares que las no
3 Masticador y minador glandulares Si
4 No especifica No aplica Si
La frecuencia de plantas G aumenta con la precipitacién y
5 No aplica disminuye con un nivel imitado No
Masticador y
6 succionador Diferencias en la defoliacion entre tipo de planta y herbivoro Si
7 No aplica No aplica Si
Masticador y Diferencias de consumo entre plantas G que secretan ésteres
8 succionador de glucosa, y NG Si
Masticador y Diferencias entre el tipo de planta y la presencia de enemigos
9 succionador naturales de los herbivoros Si
10 Masticador No aplica Si
11 Masticador No aplica Si
12 Masticador No aplica Sl
13 Masticador No aplica Si
14 Masticador No aplica Si
Masticador y
15 succionador No aplica Si

11



Tabla 3 Estudios en donde se ha utilizado como modelo de estudio al género Datura los diversos insectos que se desarrollan sobre la planta (Continda).

Numero de . - :
. Caracter defensivo se midié Relacion entre caracter y daiio
estudio
1 Tricomas Negativa
2 Tricomas, azucares, alcaloides, fenoles Negativa
3 Tricomas Negativa
4 Tricomas Negativa
5 Tricomas No evaluado
6 Tricomas Negativa
7 Crecimiento y resistencia Variacion genética entre poblaciones en cuanto a la resistencia
8 Tricomas, ésteres de glucosa Los ésteres no ocasionaron un dafio severo a los insectos
9 Tricomas No hubo diferencias entre el dafio y el tipo de planta
10 Tolerancia No hay efecto entre la tolerancia y el dafio a herbivoros
11 Tolerancia y Resistencia Dafio difiere entre herbivoros especialistas y generalistas
12 Tricomas, Alcaloides Variacion entre poblaciones de Datura relacionado al dafio foliar
13 Tricomas, Alcaloides Variacion entre alcaloides y herbivoro (especialista o generalista)
14 Alcaloides Negativa (alcaloides-supervivencia)
15 Tricomas Dafio no esta correlacionado con los cambios dimorficos

12



Tabla 3 Estudios en donde se ha utilizado como modelo de estudio al género Datura los diversos insectos que se desarrollan sobre la planta.

Numero de Efecto en la adecuacion de la planta por el ., .
. ) Efecto en la adecuacion del insecto la planta
estudio herbivoro
1 Efecto negativo No evaluado
2 En ocasiones las larvas consumen toda la planta Efecto significativo de las plantas glandulares
3 No hubo diferencias significativas entre ambos tipos No evaluado
El fitness es mayor en poblaciones con mayor
4 resistencia No evaluado
5 No evaluado No evaluado
6 Efecto en la produccidn de semillas por herbivoria No evaluado
7 Crecimiento y resistencia No evaluado
8 No evaluado No hubo un dafio significativo en las tres especies de insectos
9 No evaluado Mayor efecto por parte de plantas glandulares
10 No evaluado Resistencia afecta negativamente la supervivencia del insecto
Diferencias en la produccién de frutos por
11 presencia/asusencia de herbivoros No evaluado
A mayor concentracién de atropina y densidad de Rasgos defensivos en plantas no tuvieron efecto en los herbivoros
12 tricomas, reciben mas dafio especialistas
Los niveles de atropina no previenen el ataque de los

13 herbivoros No evaluado
14 No evaluado Efecto de la escopolamina en la supervivencia
15 No evaluado No evaluado

13
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1.2 Justificacion

La investigacion realizada para comprender el papel de los tricomas en las interacciones planta-herbivoria
ha sido variada e importante. Sin embargo, de acuerdo con Nufiez-farfan (2020) adn se carece de total
comprension sobre ciertos aspectos de los tricomas. Por un lado, estan los tricomas glandulares, que
varian en los mecanismos por los cuales confieren resistencia como, efectos insecticidas, y/o repelentes,
asi como inhibidores de la alimentacién u oviposicion de los insectos herbivoros (T. Shanower, 2014). Este
conocimiento ha ayudado a los programas de mejoramiento clasico, asi como la ingenieria genética
dirigida para optimizar la densidad y fisiologia de los tricomas y facilitar la produccién de aceites esenciales,
o para proteccion de los cultivos (Glas et al., 2012). Por otro lado, estan los tricomas no glandulares, que
no solo protegen a las plantas de los estresores bidticos sino también de los abidticos (Dalin et al., 2008).
Por lo que ambos fenotipos comprenden un sistema altamente complejo y que ha planteado desafios en
el desarrollo de variedades de plantas con resistencia a plagas de insectos o virus (War et al., 2018), y
evitar enormes pérdidas econdmicas (Stokstad, 2019). Se considera que los insectos herbivoros son
responsables de una quinta parte de la produccién agricola total del mundo anualmente (Dhaliwal, 2015).
En México, las ultimas encuestas nacionales agropecuarias, reportan pérdidas de mas del 70% de las
unidades de produccién agropecuaria debida a causas climaticas, plagas y enfermedades (Zepeda, 2018;
Roldan, 2019). En los sistemas agricolas, existen parcelas que estan compuestas de monocultivos, lo cual
provoca un aumento en la vulnerabilidad a plagas, causando que los herbivoros puedan alimentarse de la
planta sin ser afectado (Begofia, 2006). Por otro lado, los insectos son considerados uno de los mejores
grupos debido a su enorme diversidad, y la cual es explicada por su pequefio tamafo corporal, alta
movilidad, altas tasas reproductivas, metamorfosis y adaptabilidad a diversos climas (Akunne et al., 2013).
A medida que los ecosistemas naturales y agricolas enfrentan grandes desafios ambientales, como
pandemias en los cultivos, entender cémo los herbivoros responden a un sistema polimérfico de defensa
nos ayudaria a comprender y planear mejores estrategias que coadyuven a la resistencia de cultivos.
Ademas, ayudaria a comprender mads a fondo la crisis ambiental que se esta enfrentando actualmente, ya
que la continua exploracidn esta revelando cdmo las interacciones ecolégicas seran moldeadas por los

cambios globales y cdmo se podria mitigar potencialmente (Savary et al., 2019).
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1.3 Hipoétesis

Debido a que las plantas de Datura wrightii muestran una variacién dimérfica en el tipo de tricomas
(glandulares y estelados), y que tienen caracteristicas que les confieren un valor defensivo diferente, se
espera que afecten de manera distinta el desempefio (tanto en supervivencia como desarrollo) de su

herbivoro especialista, Lema daturaphila.

1.4 Objetivos
1.4.1 Objetivo general

Evaluar el efecto de los tricomas glandulares y estelados de Datura wrightii en la supervivencia y desarrollo

de escarabajos de la especie Lema daturaphila.

1.4.2 Objetivos especificos

e Analizar el efecto de los tricomas glandulares y no glandulares en los caracteres de historia de
vida de L. daturaphila

e Evaluar la variacion de los caracteres de historia de vida de L. daturaphila desarrollados en
plantas de D. wrightii

e Evaluar la supervivencia de los individuos de L. daturaphila a través de los dias a la adultez
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Capitulo 2. Metodologia

2.1 Sistemas de estudio

El escarabajo crisomélido, Lema daturaphila (Chrysomelidae), es conocido cominmente como “escarabajo
tri rayado de la papa” (Kogan y Goeden, 1970a). Los adultos presentan un cuerpo alargado, con la cabeza
y el térax por lo regular mas angosto que los élitros. Las hembras regularmente son mas grandes que los
machos, siendo esta la Unica caracteristica asociada con el dimorfismo sexual de la especie (Hernandez,
2006). La parte dorsal presenta un color amarillo claro testaceo (forma tipica) (Figura 2); sin embargo,
existe un amplio gradiente de coloracién que va desde el amarillo (forma clara) hasta el negro (forma
meldanica) (Garrido, 2004). Estos escarabajos también son conocidos por ser consumidores restringidos al
grupo de plantas pertenecientes a la familia de las solandceas, y mostrando una marcada preferencia

alimenticia de plantas correspondientes al género Datura (Kogan y Goeden, 1970b).

Todo el ciclo de vida de este insecto se desarrolla sobre las plantas del género Datura, con excepcion de
la pupa. Los adultos emergen del suelo y rapidamente comienzan a aparearse utilizando a las plantas de
Datura como hospederos (Hernandez, 2006). Las hembras ovipositan en el envés de las hojas agrupadas
en puestas que contienen de entre 5 y 30 huevos. Estos son de color amarillo ovoides de 1mm, y cubiertos
con una sustancia pegajosa que se oscurece hasta el momento de la eclosién (Villanueva, 2019). La
eclosién ocurre a los 4-5 dias de ser puesto. Las larvas inician el consumo de tejido foliar de la planta,
alcanzando su tamafio maximo a los 13 dias (Garrido, 2004). Lema daturaphila presenta cuatro estadios
larvales (Kogan y Goeden, 1970a). Durante el primer estadio, las larvas realizan pequefias cavidades sobre
la epidermis y parénquima superior; al alcanzar el segundo estadio, las larvas mastican todo el mesdfilo
consumiendo la totalidad de las hojas. Las larvas de los ultimos estadios llegan a alimentarse de peciolos,
frutos inmaduros y flores. Una vez completada la etapa larvaria, éstas se entierran para entrar a estadio

de pupa. Los adultos regresan a alimentarse y reproducirse sobre la planta (Figura 3) (Garrido, 2004).

La especie Datura wrightii Regel (Solanaceae) es una hierba perenne autocompatible que se distribuye en
lugares secos del suroeste de los Estados Unidos y norte de México (Bronstein et al., 2009). La temporada
de crecimiento de esta hierba es de mayo a octubre anualmente (Figura 2). Las plantas pueden germinar

de semilla o rebrotar de rizomas que permanecen inactivos todo el afio (Bello-Bedoy, México, obs. pers.).
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4tO estadio

Adulto Pupa

Figura 2. Ciclo de vida de Lema daturaphila
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La época de floracidn ocurre entre abril y noviembre, produciendo flores blancas vistosas de 8-12 cm de
largo. Las flores presentan antesis nocturna, y pueden permanecer abiertas por varias horas durante el dia
siguiente. Por la noche, las flores son polinizadas por esfingidos de la especie Manduca sexta
principalmente (Van Dam y Hare, 1998a). Dentro de las poblaciones de esta planta, los tricomas
glandulares poseen una gldndula secretora que les da una textura pegajosa. Mientras que otras plantas
estan cubiertas con una mayor densidad de tricomas con textura aterciopelada (Hare, 2005). Esta
diferencia estd bajo control de un solo gen, con la condicién glandular (pegajosa) dominante sobre la no

glandular (Hare y Elle, 2002).

Figura 3. Lema daturaphila y Datura wrightii (Naturalista, 2017)

2.2 Area de studio

La recoleccién de los individuos se llevé a cabo en el municipio de Ensenada, Baja California, México
(31°51°00°°N y 116°37°30°°0) (Figura 3). El sitio se caracteriza por presentar dos tipos de clima: 1) los
templados humedos, que se presentan en las partes altas de las sierras y, 2) los secos, que se localizan en
el resto del municipio (INAFED, 2001). Existen ademas cuatro subtipos climaticos: 1) subtipo de clima seco
templado, 2) subtipo de clima muy seco y calido, 3) subtipo de climas muy secos y semicalido, y 6) subtipo
de clima muy seco templado. La precipitacion pluvial promedio anual es de 266.5 mm, pero varia segun

las regiones de desierto, costa y montafias (INEGI, 2017).



19

A17 417 A17 A17 116
1 1 1 1
oL L &N
™ ™
117 ~1:6 -115 -1;]4
] Sonora [°
oL )
™ ™
Ensenada
8- s # 8

O Ejido "El Porvenir" -

Pedregal Playitas

& e
o 4 e
O Parque ecolégico "Cafién de i
’X Doria Petra" 00204 08 12 16
L) T T Ll
= o Universidad Auténoma _ . . o
Lo de Baja California E
T T T T
-117 -117 -117 117 -116

Figura 4. Ubicacidon de los cuatro sitios (puntos de color verde) de recoleccion de los escarabajos L. daturaphila

2.3 Recolecta de ejemplares

Durante los meses de agosto y septiembre del afio 2020, se realizaron seis visitas a distintos puntos del
municipio de Ensenada para recolectar ejemplares de escarabajos de la especie L. daturaphila que se
encontraban sobre las plantas de D. wrightii. Los sitios visitados fueron: L.A. Cetto, Valle de Guadalupe
(32°07°12"°N y 116°31°16°°0), San Antonio de las Minas, Villa Juadrez (32°00°06"°'N y 117°16°33°°0),
Pedregal Playitas (31°52'26"'N y 116°39°37°°0), Universidad Auténoma de Baja California, Sauzal
(31°51°33"'N y 116°39°24°°0), Cafidén de Dofia Petra (31°53'52"'Ny 116°36'55°0) y el ejido “El Porvenir”
(32°02°15"'N y 116°39°52°°0). Se recolectaron en total 16 parejas (4 parejas de plantas glandulares y 12

de plantas no glandulares) provenientes de cuatro sitios (Figura 4).

La recolecta de se realizé directamente por medio de una busqueda exhaustiva sobre, y debajo de las hojas

de la planta D. wrightii para ubicar a las parejas de escarabajos. Las parejas recolectadas fueron colocadas
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dentro de contenedores de plastico de 14 oz, anotando la fecha de recoleccién, coordenadas y tipo de
planta, es decir, qué tipo de tricomas presentaban las plantas (glandulares o no glandulares),
verificdndolas con el tacto y con una lupa 10x (Figura 5). Las parejas de escarabajos que fueron
recolectadas se transportaron al insectario del Laboratorio de Genética y Evolucién de la Universidad

Auténoma de Baja California.

Figura 5. Planta de Datura wrightii y sus hojas con tricomas a) glandulares y b) no glandulares. Para las fotos de los
tricomas se utilizé un microscopio estereoscépico marca Zeiss con un aumento de 20x.

2.4 Crecimiento de individuos

Las 16 parejas de escarabajos fueron mantenidas bajo condiciones controladas de temperatura (20 a
25°C), humedad relativa (70%) y utilizando luz natural. Cada pareja fue colocada en un contenedor
transparente tipo bisagra de 14 oz, con medidas de 13x13x8cm y 13cm de didmetro. Cada pieza fue
perforada de la parte superior con cinco orificios para mantener el flujo de oxigeno. Dentro de cada
contenedor se colocd como base un pedazo de papel estraza, y cuando era necesario, un trozo de algoddn
para mantener la humedad. Diariamente, los contenedores fueron rociados con agua utilizando un
atomizador comercial. Asi mismo, los insectos fueron alimentados con hojas de D. wrightii, de acuerdo
con el fenotipo donde originalmente se recolectaron, es decir, las cuatro parejas procedentes de plantas
glandulares fueron mantenidas con hojas glandulares, y las 12 parejas provenientes de plantas no
glandulares, con hojas con fenotipo no glandular. Posteriormente, los contenedores fueron etiquetados
con la misma informacion de su recoleccién (sitio de recoleccidn, fenotipo de la planta y fecha de
recoleccidn). El tejido foliar era cambiado cada dos dias por una hoja fresca de aproximadamente 3-8 cm
de largo, y proveniente de las plantas ubicadas dentro de la Universidad Autdnoma de Baja California. El
tejido foliar fue recolectado una misma planta para toda la fase de crecimiento y la experimental, es decir,

una planta de D. wrightii con tricomas glandulares y otra con tricomas no glandulares (Figura 6).
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Figura 6. Contenedor tipo bisagra donde se mantenian a los escarabajos L. daturaphila. A la izquierda se muestra
como se mantenian a los escarabajos por dentro. A la derecha se muestra al contenedor cerrado para evitar que los
insectos escaparan.

Las 16 parejas de L. daturaphila fueron sometidas a un proceso de aclimatacion a las condiciones de
laboratorio mediante un proceso de crianza con el propédsito de observar cual era el comportamiento de
oviposiciéon reflejado en el nimero de puestas y el nimero de huevos dentro de cada puesta. Dicho
registro se realizd por un periodo de 26 dias y de manera desfazada, puesto que las 16 parejas de
escarabajos no fueron recolectadas en la misma fecha. Inicialmente, se registraron los datos del nimero
de puestas y nimero de huevos por puesta de ocho parejas; ya en el quinceavo dia, se comenzé el registro
del nimero de puestas y numero de huevos de las ocho parejas restantes que fueron recolectadas un dia
anterior. Para el conteo de puestas y nimero de huevos se utilizé un microscopio estereoscépico marca
Zeiss. Simultdneamente, cada puesta fue separada y colocada dentro de una caja de Petri de pldstico de
100x15 mm y siendo etiquetada con el nimero de puesta y de la pareja correspondiente. Una vez que los
huevos eclosionaron, las larvas fueron alimentadas diariamente con hojas frescas de aproximadamente 3-
8 cm de largo, y hasta el dia en el que pasaron a la fase de pupa. Posteriormente, una vez que se llegaron
a la fase adulta, fueron trasplantados a los contenedores tipo bisagra de 14 oz con las mismas

caracteristicas antes mencionadas.

2.5 Diseiio experimental: efecto de tricomas glandulares y no glandulares en L.

daturaphila

Una vez que el proceso de aclimatacién concluyd, se prosiguié a evaluar el efecto de los tricomas
glandulares y no glandulares de D. wrightii sobre los caracteres de historia de vida y la supervivencia en

los escarabajos L. daturaphila. El primero fue el esfuerzo reproductivo, reflejado con el nimero de huevos
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por cada pareja. El siguiente fue el éxito de eclosion, que corresponde al nimero de larvas que emergieron
de los huevos. Posteriormente se registraron el numero de larvas que llegaron a pupa, y el nUmero de
individuos que llegaron a la fase adulta para evaluar la supervivencia de los escarabajos. Cada puesta
recolectada fue colocada dentro de una caja Petri de pldstico de 10x15 mm, y encima de hojas de plantas
de D.wrightii de entre 3-8 cm de largo. Dentro de cada caja se colocd un trozo de papel estraza, y

diariamente era rociado con agua utilizando un atomizador comercial (Figura 7).

Figura 7. Contenedor tipo bisagra donde se mantenian a los escarabajos L. daturaphila junto a sus cuatro puestas
correspondientes a cada réplica. A la derecha se muestra como se mantenian a los individuos dentro de las cajas de
Petri, las cuales eran cerradas para que las larvas no se escaparan. Ademas, la caja fue reforzada con una liga para
aumentar la seguridad.

El tejido foliar fue recolectado de plantas glandulares y no glandulares que se hallaban dentro del campus
de la Universidad Auténoma de Baja California. Una vez que las larvas eclosionaron, fueron alimentadas
diariamente con hojas frescas de plantas con fenotipo glandular y no glandular, respectivamente. De
septiembre a octubre, tanto los adultos como las larvas se mantuvieron en las condiciones de temperatura
entre 20 a 25°C, humedad relativa de 70% y bajo luz natural. Durante los meses de noviembre y diciembre,
esta temperatura se alcanzé utilizando un calefactor, y combinando el fotoperiodo con luz natural y luz
controlada (12:12). Para este ultimo, se utilizaron seis tubos LED de 120 cm y 20 Watts de potencia
montadas en una tabla. Diariamente se registrd el nimero de huevos colocados por cada una de las parejas
de L. daturaphila, nimero de larvas emergidas, asi como el nimero de dias entre estadios desde el 1¢
estadio hasta la fase adulta. El experimento concluyd hasta que todos los individuos llegaron a la fase

adulta.
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De 64 puestas esperadas (cuatro puestas por las 16 familias de escarabajos), 52 fueron obtenidas en total
por 15 familias de escarabajos. La pareja numero 7 tuvo dos puestas, las parejas 1y 5 Unicamente tuvieron
una puesta durante el periodo experimental, y la pareja 8 fenecié antes de iniciar dicha fase de
experimentacion. Especificamente, 13 puestas procedieron de cuatro parejas de plantas glandulares, y 39

puestas provenientes de las 11 parejas recolectadas de plantas no glandulares.

2.6 Analisis estadistico

Oviposicion

Con el propésito de evaluar diferencias en el comportamiento de oviposicion de las 16 parejas de L.
daturaphila entre plantas glandulares y no glandulares de D. wrightii, se realizé una prueba de la U de
Mann-Whitney, utilizando como variables de respuesta el numero de puestas y nimero de huevos por
puesta. Previo a la prueba, se realizaron las pruebas de Shapiro-Wilk para confirmar la normalidad de los
datos y test de Levene para corroborar la homogeneidad de varianzas. Estos andlisis estadisticos se

realizaron con el lenguaje de programacion R 4.0.3.

Experimento. Caracteres de historia de vida y supervivencia

Para determinar si existieron diferencias en los caracteres de historia de vida de las familias de L.
daturaphila alimentadas con plantas glandulares y no glandulares, se realizé una prueba de U de Mann-
Whitney. Las variables de respuesta utilizadas fueron, el nUmero de huevos, nimero de larvas emergidas,
nuimero de pupas y numero de adultos. Para determinar si existieron diferencias en los caracteres de
historia de vida entre las familias de L. daturaphila, se realizd una prueba de Kruska-Wallis.
Posteriormente, con el fin de conocer qué parejas difirieron significativamente, se aplico el estadistico de
Dunn. Por otro lado, para el analisis de supervivencia se utilizd una comparaciéon de las curvas de
supervivencia de Kaplan-Meier mediante un analisis de Log-Rank, con un nivel de significancia del 95%.
Estas curvas evaluan la probabilidad de supervivencia en funcién del tiempo de observaciéon del bioensayo.

El analisis de los datos se realizé utilizando el lenguaje de programacion R 4.0.3.
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Capitulo 3. Resultados

3.1 Comportamiento de oviposicion

Las parejas de L. daturaphila provenientes de plantas glandulares y no glandulares de D. wrihtii, no
mostraron diferencias significativas en cuanto al nimero de puestas (W= 40, p= 0.059, n= 16), ni en el
numero de huevos por puesta (W= 31, p= 0.44, n= 16) en condiciones ambientales controladas (Figuras
10a y 10b). Sin embargo, si se observé una variacion en el nimero de puestas a lo largo de la etapa
observacional. El promedio semanal del nimero de puestas de las parejas que primeramente fueron
recolectadas (1-8) fue 4.84 = 1.9, mientras que el promedio semanal de las ocho familias que
posteriormente se recolectaron (9-16) fue de 4.5 + 1.8. En el gréafico de la figura ocho se puede observar
gue la pareja numero dos, procedente de plantas glandulares, fue quien mostré una trayectoria
ascendente de oviposicion, alcanzando un maximo de 36 puestas. En el grafico nimero 14 (Anexos), se
aprecia otra perspectiva de estos resultados, al mostrar el promedio acumulado de puestas de cada una

de las 16 parejas a lo largo de 26 dias.
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Figura 8. Trayectoria diaria en la acumulacién del nUmero de puestas de las 16 parejas de L. daturaphila provenientes
de plantas de D. wrightii con fenotipo glandular y no glandular. A partir del dia 14 se comenzd el conteo de las parejas
9-16. “G” corresponde a glandular y “NG” a no glandular, a un lado se muestra en nimero de pareja.
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La trayectoria total acumulada del nimero de huevos por cada una de las parejas de L. daturaphila
también fue variable. La pareja numero dos, procedente de plantas glandulares, fue la que produjo un
mayor numero de huevos dentro de cada puesta. Por otro lado, la pareja niumero cinco, proveniente de
plantas no glandulares, no tuvo puestas durante dicho periodo, por lo que fue excluida del grafico (Figura
9). Aunado a lo anterior, el grafico numero 15 (Anexos), muestra el promedio acumulado de huevos de
cada una de las 16 parejas de L. daturaphila a lo largo de 12 dias. El promedio del nimero de huevos al
final del periodo de observacion fue de 238.25+165.18 de las parejas procedentes de plantas glandulares,
mientras que las parejas originarias de plantas no glandulares colocaron en promedio 156.6+ 87 huevos,

qgue fue 34% mejor en relacién con el de las plantas no glandulares.
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Figura 9. Trayectoria diaria en la acumulacién del nimero de huevos de 15 parejas de L. daturaphila provenientes de
plantas de D. wrightii con fenotipo glandular y no glandular. La pareja nimero cinco fue excluida al no presentar
puesta alguna durante los 12 dias de observacién. “G” corresponde a glandular y “NG” a no glandular, a un lado se
muestra el nimero de cada pareja de escarabajo.

3.2 Efecto de los tricomas sobre los caracteres de historia de vida de L.

daturaphila

Los resultados obtenidos del experimento indicaron de manera general que, en la progenie proveniente

de las cuatro parejas recolectadas en plantas glandulares, y mantenida con hojas de plantas glandulares,
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no se encontré un efecto significativo en los rasgos de historia de vida impuesto por los tricomas de D.
wrightii. Por otro lado, la progenie procedente de las 11 parejas recolectadas en plantas no glandulares, y
que se desarrollaron con hojas de plantas no glandulares, tampoco presenté un efecto significativo en los

rasgos de historia de vida por parte de los tricomas de D. wrightii.

El nimero promedio de huevos por puesta no mostro diferencias significativas entre parejas alimentadas
de plantas glandulares (1-4) y no glandulares (5-16) de D. wrightii (W= 241.5, p=0.80, n=15). El nimero de
huevos promedio (+ error estandar) por puesta de las parejas de plantas glandulares fue de 24.16 + 6.60,
mientras que el nimero de huevos promedio para las parejas de plantas no glandulares fue de 25+11
(Figura 10c). En cuanto al éxito de eclosion, los analisis estadisticos tampoco detectaron diferencias
significativas en el niUmero de larvas emergidas entre individuos alimentados con plantas glandulares y no
glandulares de D. wrightii (W= 271, p= 0.71, n=15). El nimero de larvas promedio (+ error estandar) fue
de 19.66 + 5.9 para las familias de plantas glandulares, y para las no glandulares, fue de 19.55 + 10.30
(Figura 10d). Asi mismo, no se encontraron diferencias significativas en el nimero de larvas promedio (+
error estandar) que llegaron a fase de pupa entre plantas glandulares y no glandulares (W= 188, p= 0.16,
n=15). El nimero promedio de pupas alcanzadas (+ error estdndar) por las larvas alimentadas de plantas
glandulares fue de 1.5 + 1.56, mientras que el promedio de las que fueron alimentadas con plantas no
glandulares fue de 3 + 2.95 (Figura 10e). Los analisis estadisticos revelaron que el nimero de pupas de L.
daturaphila que pasaron a la etapa adulta, no fue significativo (W= 291, p= 0.28, n= 15) entre individuos
alimentados de plantas glandulares y no glandulares de D. wrightii. El nimero de adultos promedio (x
error estandar) que sucedié de las pupas mantenidas con plantas glandulares, fue de 1 + 1.43, y para

aquellos mantenidos con plantas no glandulares, fue de 1.82 + 1.99 (Figura 10f).

3.3 Variacidn en los caracteres de historia de vida de L. daturaphila

Los resultados del andlisis de Kruskal-Wallis mostraron diferencias significativas entre las 15 parejas en
cuanto al nimero de huevos promedio por puesta de L. daturaphila (KW= 25.16, g.1.=14, p= 0.033, n= 15).
El rango de variacion del nimero promedio de huevos fue de entre 28.7 para las parejas nimero nueve y
uno; la pareja numero cinco también obtuvo el mismo valor que la uno. Esto resulta una diferencia del
27% entre los extremos. La pareja numero nueve puso en promedio mayor nimero de huevos, mientras
que el esfuerzo reproductivo de las parejas uno y cinco, fue menor (Figura 11a). Asi mismo, el nimero de

larvas que emergieron de los huevos colocados, mostraron diferencias significativas entre las 15 parejas
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(KW= 31.48, g.l.= 14, p= 0.0047, n= 15). La pareja nUmero nueve puso en promedio un nimero mayor de
huevos, mientras que el esfuerzo reproductivo de las parejas nimero uno y cinco, fue menor (Figura 11a).
Por otra parte, el nimero de larvas que emergieron de los huevos colocados mostraron diferencias
significativas entre las 15 parejas (KW= 31.48, g.l.= 14, p= 0.0047, n= 15). Los huevos puestos por la pareja
namero nueve presentaron un mayor éxito de eclosién en comparacién a los colocados por la pareja
namero seis, quien tuvo el menor éxito de eclosién (Figura 12b). Posteriormente, la prueba post hoc de
Dunn sefialé que, de las 15 parejas evaluadas, nueve parejas difirieron entre si significativamente en el
esfuerzo reproductivo (nimero de huevos colocados). Mientras que la misma prueba indicé que, de 15
parejas evaluadas, 11 parejas difirieron entre si significativamente en el éxito de eclosién (nimero de
larvas emergidas) (Tabla 4). El nimero promedio de larvas que llegaron a la fase de pupa, y nimero de
adultos sucedidos de la fase de pupa, no mostraron diferencias significativas entre las 15 parejas de L.
daturaphila (Pupas: KW=16.24, g.l.= 14, p=0.29, n=15; Adultos: KW= 21.20, g.I= 14, p= 0.096, n=15; Figura
11cy 11d).

Tabla 4. Prueba post hoc que muestra las comparaciones multiples en el esfuerzo reproductivo (nimero de huevos)
y el éxito de eclosion (nimero de larvas emergidas de los huevos) entre parejas de L. daturaphila. Las diferencias
significativas que se muestran son menores a 0.05.

Contraste entre parejas P-valor del esfuerzo Contraste P-valor del éxito
reproductivo entre parejas de eclosién

10 difiere con la 11 0.058 11 difiere con la 6 0.007
10 difiere con la 15 0.041 15 difiere con la 6 0.006
16 difiere con la 7 0.045 10 difiere con la 9 0.013
14 difiere con la 9 0.009 12 difiere con la 9 0.005
1 difiere con la 9 0.021 13 difiere con la 9 0.008
3 difiere con la 9 0.006 16 difiere con la 9 0.014
5 difiere con la 9 0.023 6 difiere con la 9 0.001
6 difiere con la 9 0.004 5 difiere con la 9 0.025
4 difiere con la 9 0.048

3 difiere con la 9 0.019

1 difiere con la 9 0.025
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Figura 10. Comparacién del comportamiento de oviposicion y de los caracteres de historia de vida entre individuos
de L. daturaphila asociados a plantas glandulares y no glandulares de D. wrightii. A) NGmero de puestas. B) Nimero
de huevos. C) Esfuerzo reproductivo. D) Exito de eclosién. E) Nimero de pupas. F) Nimero de adultos
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Figura 11. Comparacién de los caracteres de historia de vida entre las 15 familias de escarabajos L. daturaphila,
mantenidas con plantas de D. wrightii. A) Esfuerzo reproductivo. B) Exito de eclosién. C) Nimero de pupas. D)
Numero de adultos

3.4 Analisis de supervivencia

La probabilidad de supervivencia se analizé para un total de 970 individuos provenientes de 15 parejas de
escarabajos. Las curvas de supervivencia Kaplan-Meier no mostraron diferencias significativas entre los
individuos de L. daturaphila desarrollados en plantas glandulares y no glandulares de D. wrightii (Log-Rank,
X?= 1.7, g.l.= 1, p= 0.2, n= 970). En la figura 13 se observan las curvas Kaplan-Meier, mostrando una
tendencia por parte de las larvas alimentadas con plantas glandulares a morir antes que las larvas
mantenidas con plantas no glandulares. Se observa que, del primer dia al treceavo, hubo una pequefia
diferencia en cuanto al nimero de individuos que morian. Sin embargo, las curvas de supervivencia se

traslapan a partir del dia 14, indicando un nimero similar de muertos, y de individuos que llegaron a la
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etapa adulta (representado por el simbolo +). Por otra parte, el andlisis realizado entre la progenie
procedente de las 15 parejas de L. daturaphila, si mostré diferencias significativas (Log-Rank, X>=79.2, g.l.=
14, p<0.0001, n=970). En la figura 12, se observa la tendencia de cada una de las curvas, representadas
por cada familia de escarabajos, una variabilidad marcada en cuanto al tiempo en la mortalidad de las
larvas a través de los dias, y las que sobrevivieron llegando a la etapa adulta (representado con el simbolo
+). Aunado a ello, en ambas graficas (Figura 12 y 13) se puede apreciar una variacion en el tiempo en el

que los organismos alcanzaron la etapa adulta.

Glandular =+ Mo glandular

1.001

0.751

0.50 1

0.25 1

Probabilidad de supervivencia

0.001

0 12 24 36
Dias a la adultez

Figura 12. Probabilidad de supervivencia de larvas de L. daturaphila mantenidos con plantas glandulares (curva roja)
y no glandulares (curva azul) de D. wrightii. Los simbolos + sobre las curvas indican los individuos que llegaron a la
etapa adulta (datos censurados).
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Figura 13. Probabilidad de supervivencia de 15 familias de L. daturaphila desarrolladas en plantas de D. wrightii. Los
simbolos + sobre las curvas indican los individuos que llegaron a la etapa adulta (datos censurados)
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Capitulo 4. Discusion

La investigacién en torno a la defensa impuesta por los tricomas de las plantas contra la herbivoria, ha
evidenciado que los tricomas glandulares y no glandulares impactan de manera distinta en la supervivencia
y desarrollo de los insectos (Peter et al., 1995; Dalin et al., 2008; Xing et al., 2017). Por un lado, los tricomas
glandulares suelen producir sustancias quimicas, que dependiendo de la familia y la especie, poseen una
amplia gama de compuestos de defensa como alcaloides, glucosinolatos, terpenoides e inhibidores de
proteinas (Glas et al., 2012). Dichos compuestos suelen afectar el metabolismo de los insectos, alterar la
membrana de las células y el transporte de nutrientes, ocasionando una reduccién en la alimentacidn,
crecimiento, desarrollo, y por lo tanto, provocar la mortalidad de las especies herbivoras afectadas (Nufiez-
farfan, 2020). Por otro lado, se ha encontrado que los tricomas no glandulares poseen un modo de defensa
variado en las diferentes etapas del ciclo de vida de los insectos, al ser una superficie hostil para los
organismos masticadores de cuerpo blando, y en larvas recién nacidas que tienden a alimentarse de la
epidermis de la hoja al emerger (Kariyat et al., 2019). Sin embargo, se ha demostrado que el efecto de las
defensas puede variar dependiendo del tipo de insecto y de su historia de especializacion a los hospederos,
lo que sugiere, que hay insectos que puedan superar las defensas impuestas por los tricomas

(Schoonhoven et al., 2005).

4.1 Desarrollo de L. daturaphila en plantas de D. wrightii

La especie D. wrightii exhibe un dimorfismo notable al tacto en donde la planta presenta o una textura
“pegajosa” que produce solamente tricomas glandulares, o una textura “aterciopelada” que estd cubierta
de tricomas no glandulares (Elle et al., 1999). Asi mismo, las hojas de esta especie contienen un conjunto
nocivo de alcaloides y otras defensas quimicas que disuaden la alimentacidn de los herbivoros generalistas
(Kariftho et al., 2015). En consecuencia, esta planta tiene una pequefia, pero bien definida comunidad de
herbivoros especialistas con los que se relaciona, siendo el escarabajo tri rayado de la papa, L. daturaphila,
uno de los herbivoros mas importantes al ser considerado una plaga de importancia en cultivos, como en
el caso del tomatillo (género Physalis) (Goldberg, 2020). Investigaciones anteriores han apuntado que este
escarabajo infesta a ambos fenotipos de tricomas de la planta D. wrightii, en comparacion con los otros
herbivoros especialistas (Hare, 2005). Por lo que una de las preguntas principales de este estudio fue

observar si los tricomas glandulares o no glandulares de la planta D. wrightii, afectaba de manera
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diferencial el desempefio (en términos de desarrollo y supervivencia) del escarabajo especialista, L.

daturaphila.

Los resultados del comportamiento oviposicional mostraron que el nimero promedio de puestas y de
huevos colocados por las hembras de L. daturaphila sobre las hojas glandulares y no glandulares de D.
wrightii, fue muy similar a lo largo de 26 dias. Complementario a lo anterior, los resultados del esfuerzo
reproductivo (numero de huevos) indicaron que no hubo una diferencia significativa entre las parejas que
se mantuvieron con hojas glandulares, y aquellas que consumieron hojas no glandulares de D. wrightii.
Estos resultados demuestran que la morfologia “pegajosa” o la “aterciopelada” de los tricomas, no influye
sobre el comportamiento oviposicional de L. daturaphila. Lo anterior se relaciona a lo hallado por Van Dam
y Hare (1998a), al no encontrar diferencias significativas en la oviposicion de las hembras de |la especie M.
sexta sobre plantas glandulares y no glandulares de D. wrightii. Dichos autores argumentan la posibilidad
de que las hembras estén ovipositando sobre huéspedes que les puedan proporcionar un espacio libre de
enemigos naturales. Incluso, se ha documentado que los tricomas con la morfologia glandular pueden
reducir las tasas de parasitacion en algunas especies de insectos (Van Dam y Hare, 1998a). Esto también
se puede apoyar con lo dicho por Shanower (2008) al establecer una correlacidon positiva entre la
oviposicion de los insectos y el aumento en la densidad de tricomas de muchas especies de plantas.
Permitiendo asi, un mejor desarrollo y supervivencia de los huevos y larvas al mejorar los factores

ambientales, como el incremento en los niveles de humedad (Shanower, 2008).

Otra posible razén por la cual el polimorfismo de los tricomas de D. wrightii no afectd en la oviposicion de
las hembras de L. daturaphila, es que estos pueden atraer a ciertos insectos especialistas para ovipositar
(Oriani y Vendramim, 2010). Un ejemplo de esto se puede apreciar en el trabajo realizado por Van Dam y
Hare (1998b), en donde demostraron que los azucares acilo secretados por los tricomas glandulares de D.
wrightii, estimulan la oviposicién del insecto chupador de savia, Tupiocoris notatus. Similarmente, Lynny
Bronstein (2004) reportaron que las plantas de D. wrightii son polinizadas por polillas adultas de la especie
M. sexta, quienes, ademas dependen casi exclusivamente de seiiales olfativas para localizar e identificar
las plantas hospederas para la oviposicidn. En el caso de L. daturaphila, aun es desconocido el mecanismo
que utilizan para localizar a las plantas de D. wrightii, aunque acorde con Kogan y Goeden (1970b) esta
especie de planta si estaria ayudando al escarabajo a su crecimiento y desarrollo, provocando los estimulos

necesarios para detener la dispersién, iniciar la alimentacidon, y promover la oviposicion.

El polimorfismo de los tricomas de D. wrightii tampoco tuvo un efecto significativo en cuanto al éxito de

eclosién (nimero de larvas emergidas) de los huevos colocados por las parejas de L. daturaphila. Una
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caracteristica que podria ayudar a favorecer que la mayoria de las larvas eclosionen, es que los huevos de
estos escarabajos crisomélidos estan recubiertos por una capa mucilaginosa que ayuda a mantenerlos
unidos entre ellos y a la superficie de las hojas (Garrido, 2004). Los huevos ademads, son colocados en el
envés de las hojas (Villanueva Hernandez, 2019), lo que podria evitar que se encuentren directamente
expuestos a factores abidticos como la desecacion, y a factores bidticos como algunos depredadores. Lo
anterior se puede apoyar por lo mencionado por Riddick y Simmons (2014), en donde los tricomas tanto
glandulares como no glandulares, no solamente ayudan a las plantas contra los insectos herbivoros, sino
gue también pueden tener efectos dafinos en los enemigos naturales de dichos insectos. Por ejemplo, se
ha demostrado que la pubescencia de los tricomas glandulares ocasiona que algunos depredadores de
insectos queden atrapados, provocando su muerte por desecacién o inaniciéon. Por el contrario, los
tricomas no glandulares unicamente afectarian negativamente a los enemigos naturales al inhibir el
movimiento (Gassmann y Hare, 2005). También, es posible que una alta densidad de tricomas oculten los
huevos de los insectos herbivoros, lo que dificultaria a los depredadores y parasitos llegar a ellos (Suleman

et al.,2020).

4.2 Variacion entre familias de L. daturaphila

Los caracteres de historia de vida de los insectos varian entre las especies (Leather y Bernays, 1994). La
variacion en el fenotipo de estos rasgos es relevante porque permite responder a los retos que impone el
ambiente, por ejemplo, las plantas que consumen. Los datos obtenidos en este estudio nos permitieron
evaluar el efecto de los tricomas sobre los caracteres de historia de vida de las progenies, y si es que existia
una influencia sobre dichos caracteres. Los resultados mostraron que, no hubo una asociacidn entre el
polimorfismo de los tricomas de las hojas de D. wrightii, sobre el esfuerzo reproductivo (nimero de
huevos), éxito de eclosién (numero de larvas emergidas), nimero de larvas promedio que puparon, ni en
el numero de pupas promedio que llegaron a la etapa adulta. Por otro lado, la informacién obtenida en
este trabajo demostrd que los individuos de L. daturaphila si mostraron diferencias en algunos de los
caracteres como lo fue en el esfuerzo reproductivo y el éxito de eclosion, apoyando la idea de que la
variacion en la constitucidn genética de las parejas confiere una ventaja en algunos individuos (Futuyma,

2005).

En otras especies de insectos se ha demostrado que el patrén de oviposicién puede depender de la

preferencia de las hembras por ovipositar sobre un hospedero en particular (Bergamini y Almeida-Neto,
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2015), o de la calidad nutricional del hospedero (Awmack, 2002), por lo que influiria en la asignaciéon de
recursos para la produccion de los huevos. Asi, la variacidn en la oviposiciéon observada en este estudio
sugiere que el nimero de puestas y huevos no esta determinado por el fenotipo glandular y no glandular
de los tricomas de D. wrightii. Mas bien, seria explicado por la variacion en la capacidad reproductiva
intrinseca de cada una de las parejas con una mayor adecuacion. Ademas, este estudio se realizé en
condiciones controladas, los individuos fueron mantenidos en condiciones idénticas y, de acuerdo con
nuestro conocimiento, estuvieron libres de posibles enfermedades y enemigos naturales. Por lo que es
factible que las hembras de L. daturaphila debieron basar su decisidén en las caracteristicas quimicas de las
hojas de D. wrightii. Esto se puede relacionar a lo mencionado por Awmack (2002), donde las hembras
gue llegan a encontrar plantas con bajos componentes nutricionales pueden modificar su comportamiento
de oviposicidn, ya sea reduciendo la cantidad de huevos que pone en cada planta, o en algunos casos,
ajustando el tamafio o el contenido nutricional de los huevos. Mientras que, en casos mads extremos, las
hembras pueden reabsorber huevos o embriones, y utilizar los nutrientes obtenidos para aumentar su
longevidad, y por lo tanto, su potencial para encontrar plantas hospederas de mejor calidad para su
descendencia (Awmack, 2002). Por otra parte, Janz (2014) alude a que existe una alta heredabilidad de la
preferencia por la oviposicidn en insectos, indicando asi un fuerte componente genético en la eleccion del
huésped; y aunque en un principio se estudid en gorgojos, mas tarde se confirmé en otros grupos como
mariposas y escarabajos crisomélidos (Janz, 2014). Otro aspecto importante es lo argumentado por Altesor
y Gonzalez (2018), donde en especies de insectos sin cuidado parental y larvas que presentan un
movimiento muy lento, la eleccién de oviposicidon de la hembra determinara en gran medida el éxito de
las larvas recién nacidas. Por lo tanto, elegir la planta huésped adecuada puede ser un elemento
importante de aptitud en el que la seleccidn desempefia un papel relevante. En consecuencia, se esperaria
que las hembras tuvieran la capacidad de discriminar entre plantas y elegir la planta que mas favorezca el

rendimiento de la descendencia.

4.3 Supervivencia de escarabajos L. daturaphila

En el presente trabajo se demostré que no hubo diferencias significativas en la supervivencia de los
escarabajos L. daturaphila que se desarrollaron al consumir hojas glandulares, entre aquellos que lo
hicieron con hojas no glandulares de D. wrightii. En figura 12 se observa que ambas curvas siguieron una
trayectoria similar en cuanto al nimero de individuos que murieron y los que sobrevivieron. La caida mas

pronunciada ocurrié justo al principio en ambas curvas. Después de eso, las caidas comenzaron a ser mas
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constantes. La probabilidad de supervivencia de los individuos alimentados con hojas glandulares fue
ligeramente menor durante 20 dias. Posterior a eso, ambas curvas empezaron a traslaparse hasta el final
del desarrollo. Por otra parte, no todas las larvas llegaron al mismo tiempo a estadio adulto. Las larvas
mantenidas con hojas no glandulares alcanzaron la etapa adulta mas rapido que las alimentadas con hojas
glandulares. Dichos se resultados se pueden asociar con los obtenidos por Van Dam y Hare (1998a),
quienes tampoco encontraron diferencias significativas en la supervivencia entre individuos de M. sexta
desarrollados en plantas glandulares y no glandulares de D. wrightii. Aunado a ello, los autores
encontraron que las larvas que consumieron plantas glandulares presentaron un tiempo de desarrollo mas
prolongado que las alimentadas con plantas no glandulares. De acuerdo con Forkner y Hare (2000), los
tricomas glandulares de D. wrightii producen ésteres de glucosa, los cuales afectan el desarrollo y Ia
supervivencia de ciertos insectos como la mosca blanca, afidos y algunas mariposas. No obstante, en el
trabajo realizado por Hare (2005) se demostrd que dichos compuestos no causaron algun efecto negativo
sobre la supervivencia y desarrollo de los adultos L. daturaphila. Incluso reporta que los adultos
simplemente se alimentan de la planta de D. wrightii ingiriendo la glandula como el tallo hasta que la capa

de tricomas es lo suficientemente corta para comenzar a alimentarse del tejido laminar (Hare, 2005).

A pesar del marcado descenso en las curvas de supervivencia de las larvas de L. daturaphila desarrolladas
sobre las hojas dimérficas de D. wrightii de esta tesis, aun se desconoce como afecta de manera fisioldgica
el consumo de ambos tipos de tricomas. Aunque se podria especular que, debido a ciertos
comportamientos, es posible que puedan llegar a superar las defensas de dichas estructuras fisicas de las
plantas. Por ejemplo, se ha documentado que posterior a la eclosidn, las larvas de primer estadio inician
el consumo del tejido foliar de manera gregaria (Kogan y Goeden, 1970a), lo que podria aminorar el dafio

provocado por los tricomas. Aun asi, se necesitarian suficientes estudios para develar dicha conjetura.

Contrario a lo encontrado anteriormente, otro de los resultados obtenidos en este trabajo mostré
variacion en la supervivencia entre 15 familias de L. daturaphila. En la figura 13 se puede observar una
diferencia marcada en cada una de las curvas de supervivencia. Algunas curvas muestran caidas mas
estrepitosas que otras en los diferentes etadios. Ademas, se puede observar que no todas las larvas
llegaron a la etapa adulta al mismo tiempo, algunas les tomé mas tiempo que otras. Estos resultados se
pueden comparar con lo encontrado por Garrido y Fornoni (2006), quienes también detectaron variacion
en la supervivencia entre familias de L. daturaphila, pero que se desarrollaron sobre plantas de la especie
D. stramonium. De acuerdo con estos autores, la resistencia, un rasgo relacionado a los rasgos defensivos
de la planta (defensas quimicas y mecanicas) que reducen el desarrollo y supervivencia de los insectos

herbivoros (Chun et al., 2010), afectd negativamente el desempefio, preferencia de los escarabajos L.
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daturaphila. Esto indicd que la expresion de la resistencia constituye una presién de seleccién sobre la
poblacién de los herbivoros especialistas. Aunado a ello, algunos autores han establecido que la resistencia
de las plantas reduce la abundancia de los herbivoros (Garrido, 2004; Steppuhn y Baldwin, 2008;
Chaudhary et al., 2018). En poblaciones donde la mayoria de las plantas presentan una estrategia de
resistencia, la presién de seleccion sobre los consumidores se incrementaria, ocasionado una disminucion
en el tamafio poblacional de los herbivoros (Garrido, 2004). Similarmente, un estudio realizado por Segura
et al. (2019) demostré que la variacidn en la supervivencia de L. daturaphila, aun puede representar una
fuente de potencial adaptativo. Dichos autores llevaron a cabo un experimento en donde seleccionaron
artificialmente escarabajos para aumentar su supervivencia sobre el huesped. Esta seleccidn, redujo
significativamente la mortalidad, evidenciando que la variacién genética en la supervivencia permite una
mejora en la adecuacion de los escarabajos. Otro aspecto importante fue que los escarabajos L.
daturaphila son aun sensibles (en términos de suepervivencia) a la escopolamina, un alcaloide tropano
considerado como un componente de resistencia en el género Datura (Segura et al., 2019). La hiosciamina,
otro de los alcaloides altamente encontrado en los tricomas de las plantas de toloache, afecta el
metabolismo de los insectos al impactar de manera negativa la supervivencia y desarrollo de los

escarabajos (Wilson et al., 2018).

En este estudio, el nimero de larvas que alcanzaron la etapas de pupa y adulto fue similar entre las 15
familias, lo que indica que las primeras etapas de los escarabajos (desde la etapa de huevo hasta las cuatro
fases larvarias), son las mas vulnerables en cuanto a la seleccidon impuesta por la resistencia de D. wrightii
sobre L. daturaphila. Cabe sefialar que, la supervivencia de las progenies puede depender de su capacidad
para evadir las defensas de las plantas, y la capacidad que tengan para digerir las estructuras de defensa
de las plantas al consumirlas (Johnson, 2011). Los resultados obtenidos en el presente estudio indican que
los escarabajos son “eficientes” en la evasion de los tricomas y sus exudados, pero se desconoce de su
capacidad para tolerar las defensas quimicas secretadas de sus hospederos. De acuerdo con Petschenka y
Agrawal (2016), uno de los rasgos defensivos que los insectos especialistas presentan es el secuestro, que
se define como la captacion, transporte, modificacidn, almacenamiento y despliegue de compuestos
quimicos de la planta para la propia defensa del insecto. Esto se ha demostrado en algunos estudios como
en el caso del realizado por Lampert y Bowers (2010), quienes compararon el secuestro de compuestos
llamados “glucésidos irioides” entre una especie de oruga (Junonia coenia) y otros insectos generalistas.
Los resultados encontrados por estos autores mostrd que el insecto especialista secuestrd de tres a siete
veces mas glucdsidos que las demas especies generalistas. Otro estudio parecido fue el realizado por
Wilson et al. (2018) en donde evaluaron el efecto de la escopolamina de a través de una dierta artificial

sobre dos especies de insectos, uno generalista (Galleria mellonella) y otro especialista (Manduca. sexta).
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Los resultados de dicho trabajo revelaron que la escopolamina no tuvo efecto sobre el desarrollo de ambas
especies. Se demostré ademds que M. sexta no mostré una conducta a favor o en contra de este
compuesto, revelando asi, que la escopolamina podria no proporcionar resistencia a los herbivoros de
amplio espectro que normalmente se le atribuye. Esto podria abrir otras incégnitas sobre la relacion
coevolutiva, fisioldgica y conductual que tienen los insectos especialistas que se distribuyen en planats de
D. wrightii. Por lo que es necesario realizar otros estudios con el sistema L. daturaphila-D.wrightii que nos

ayuden a resolver algunas de las incégnitas que se aludieron en este escrito.

4.4 Desbalance de escarabajos L. daturaphila provenientes de plantas de D.

wrightii

Un pormenor de este estudio fue el balance en el nUmero de parejas recolectadas de cada morfo de planta,
ya que solamente cuatro parejas fueron recolectadas de plantas glandulares, y el resto fue de plantas no
glandulares. De acuerdo con los estudios realizados por Elle et al. (1999), Elle y Hare (2000), Hare et al.
(2003), Smith y Hare (2004), existe un costo ecoldgico asociado con la produccion de plantas con tricomas
glandulares, ya que éstas producen menos semillas viables que las plantas no glandulares. Se llegé a
documentar que las plantas glandulares producen 45% menos semillas viables que las no glandulares en
condiciones libres de herbivoros, y de 50-70% de menor produccion cuando son atacadas por insectos
herbivoros (Elle et al., 1999). Aunado a ello, se ha registrado que la variacidn entre habitats podria explicar
la distribucion del rasgo glandular, ya que existe una correlacién positiva entre la precipitacién y la
proporcién de plantas con morfologia glandular (Elle y Hare, 2000). Del mismo modo, la frecuencia de los
dos tipos de tricomas varia entre las poblaciones, siendo las glandulares menos abundantes o ausentes en
zonas mas aridas, pero mas numerosos en algunas poblaciones costeras mas frias y himedas (Smith y
Hare, 2004). La fecha en que se llevo a cabo la recoleccién de los escarabajos L. daturaphila, fue en la
temporada seca (verano) de Ensenada, lo que podria explicar la poca proporcién de plantas glandulares
de D. wrightii. Por otro lado, la poblacion de plantas glandulares donde se recolectaron a las cuatro parejas
de escarabajos se encontraba en la zona de Pedregal Playitas y UABC, ubicados cerca de la costa, lo que

podria favorecer mayormente la produccién de semillas con el rasgo glandular.
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Capitulo 5. Conclusiones

Se demostré que no hubo diferencias en los caracteres de historia de vida de los escarabajos Lema
daturaphila asociada al polimorfismo en las hojas de las plantas de D. wrightii. Las hembras pueden
ovipositar sobre las hojas de Datura wrightii sin ningin impedimento por parte de los tricomas glandulares
y/o no glandulares. Dado que aun se desconoce el mecanismo utilizado por L. daturaphila para localizar a
las plantas de D. wrightii, una evaluacion detallada sobre este proceso fisioldgico permitiria comprender
mejor el papel ecoldgico y evolutivo de la interaccidon entre estos dos grupos. Por otro lado, se encontré
que la variacion en el esfuerzo reproductivo y éxito de eclosion de las parejas de L. daturaphila, fue debida
a la variacién en la capacidad reproductiva y de su potencial para encontrar plantas hospederas de mejor

calidad para su descendencia.

La supervivencia de los individuos L. daturaphila fue similar entre aquellos alimentados con hojas
glandulares y los alimentados con no glandulares de D. wrightii. Esto indica que los tricomas no estan
ejerciendo mas una presidon de seleccion sobre el escarabajo especialista, L. daturaphila. Por el contrario,
la presencia de variacidn en la supervivencia entre las familias de L. daturaphila indica que la composicion
genética de cada individuo responde de manera diferencial a las estrategias defensivas impuestas por la
planta D. wrightii. Lo cual indica que, si los tricomas de las hojas no estdn implicados en disuadir a los
escarabajos, posiblemente la planta esté utilizando otra estrategia para regular a las poblaciones del
escarabajo especialista. Aunado a ello, es posible que las larvas de L. daturaphila hayan desarrollado
algunas estrategias como la desintoxicacion de compuestos quimicos o el secuestro de toxinas de la planta
para defensa propia contra enemigos naturales. Por lo cual, se propone realizar investigacién enfocada a
comprender a detalle las estrategias defensivas de los escarabajos L. daturaphila, y que permitira conocer

mejor la coevolucién con su hospedero, D. wrightii.
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Anexos
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Figura 14. Promedio del total acumulado de puestas de las 16 parejas de L. daturaphila. G= glandular, NG=
glandular
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Figura 15. Promedio del total acumulado de huevos de las 16 parejas de L. daturaphila. G= glandular, NG=
glandular
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