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RESUMEN
Los resultados obtenidos en el presente trabajo describen el mosaico de interacciones
que existe entre la planta Datura stramonium (sus estrategias defensivas, resistencia y
tolerancia) y tres de sus organismos asociados (dos folivoros y un depredador de
semillas pre-dispersion), y como las poblaciones de éstos fluctiian a lo largo de una
estacion de reproduccion para la planta, asi como el posible papel que tiene el tercer
nivel trofico sobre estas interacciones. Se encontrd que la resistencia de la planta D.
stramonium afecta negativamente a Lema trilineata, no asi a Epitrix sp. y Trichobaris
sp.

Respecto a los posibles efectos ascendentes “bottom-up” o descendentes “top-
down” que operan en esta interaccion, se encontr6 evidencia indirecta de que estos dos
factores pueden actuar de manera simultanea en D. stramonium. Por parte de la defensa
vegetal (“bottom-up”), las estrategias defensivas (resistencia y tolerancia) influenciaron
fuertemente el comportamiento de las poblaciones de L. trilineata y no asi al
Trichobaris sp. y Epitrix sp. Sin embargo, el parasitoidismo en L. trilineata también se
presentd de una manera considerable, controlando a los herbivoros (“top-down”). Esto
sugiere que los factores (“bottom-up” y “top-down”) pueden actuar de manera
simultanea en la interaccion entre Datura-Lema-parasitoides.

Para la interaccion Datura-Trichobaris-parasitoide no se encontraron efectos
significativos de las estrategias defensivas de la planta sobre la densidad del depredador
de semillas pre-dispersion; sin embargo, el parasitoidismo en este organismo si presento
variacion significativa entre plantas tolerantes y resistentes, lo cual siguiere que puede
existir una relacion entre el primer y el tercer nivel trofico para esta interaccion (efectos

tritro6ficos).



INTRODUCCION
Desde principios de la década de los 70’s se propuso uno de los paradigmas mas
estimulantes del desarrollo tedrico y experimental en las interacciones entre plantas y sus
consumidores (Hairston et al. 1960, Lawton & Mc Neill 1979). Este plantea, a través de
una metafora (“between the devil and the deep blue sea”, sensu Lawton & Mc Neill 1979),
que el problema mas grande de ser un herbivoro es, por un lado, ser capaz de consumir un
mar de alimento que a menudo es inadecuado o incluso téxico, y por otro, ser capaz de
evitar a los depredadores (tercer nivel tréfico). Esta metafora fue el inicio de la discusion
sobre los factores que regulan a las poblaciones de insectos herbivoros, sus hospederos (las
plantas) a través de efectos ascendentes (“bottom-up”) o sus depredadores (tercer nivel
trofico) a través de efectos descendentes (“top-down’) (Hairston et al. 1960, Price et al.

1980, Power 1992, Denno et al. 2002).

Durante los ultimos 30 afios se ha demostrado que tanto los efectos ascendentes
como los descendentes puede actuar simultdneamente sobre las poblaciones de insectos
herbivoros (Price et al. 1980, Denno & Mc Clure 1983, Hunter & Price 1992, Hartvingsen
et al. 1995, Hunter et al. 1997, Stiling & Rossi 1997, Letourneau & Dyer 1998, Denno &
Peterson 2000, Forkner & Hunter 2000, Hunter & Price 1992, Denno et al. 2002, Gratton &
Denno 2003). Sin embargo, en comunidades acudticas los efectos descendentes parecen
tener un efecto mayor que los ascendentes (Power et al. 1996, Polis et al. 1998,
Karimzadeh et al. 2002), mientras que en la comunidades terrestres el patron inverso parece
ser el mas frecuente (Denno & Mc Clure 1983, Stiling & Rossi 1997, Hawkings 1992,
Hunter & Price 1992, Power 1992, Strong 1992, Hartvingsen et al. 1995, Ostfeld &

Keesing 2000, Forkner & Hunter 2000, Denno et al. 2002). Incluso se ha propuesto que en



ecosistemas terrestres, las plantas (bottom-up) regulan mas frecuentemente a las
poblaciones de herbivoros que los enemigos naturales (Karimzadeh et al. 2002) y que el
efecto que pudiese tener el tercer nivel tréfico sobre la abundancia de herbivoros y por
consiguiente sobre la adecuacion de las plantas no es tan aparente (Hawkings 1992, Hunter
& Price 1992, Power 1992, Strong 1992, Gémez & Zamora 1994, ver Harrison &
Cappuccino 1995). Uno de los resultados mas importantes de estas investigaciones ha sido
el reconocimiento de la existencia de interacciones multitroficas (Price et al. 1980, Price
1997, Botrell et al. 1999, Ode 2006) y sus posibles implicaciones en la evolucion de las

especies participantes.

En las ultimas dos décadas se ha encontrado evidencia experimental que demuestra
que las plantas pueden afectar el comportamiento y desempefio del tercer nivel tréfico y
sus interacciones con los insectos herbivoros, alterando la interaccion depredador-presa
(Barbosa & Letourneau 1988, Bergam & Tingey 1979, Boethel & Eikenbary 1986, Price et
al. 1980, 1986, Nurdlond et al 1988, Johnson et al. 1997, Vet Lem & Dicke 1992, Barbosa
1991, Vet Lem & Dicke 1992, De Moraes ef al. 1998, Dicke & Vet Lem 1999, Vinson
1999). Asi mismo, el tercer nivel trofico parece responder a la emision de sefiales por parte
de las plantas. Por ejemplo, la emision de compuestos secundarios volatiles por parte de la
planta puede atraer a los depredadores de los herbivoros (Turlings et al. 1990, Vet Lem &
Dicke 1992, Stamp & Deane 1996, Pare ef al. 1999, Agrawal et al. 2002). Esta evidencia ha
sido utilizada para proponer que la manipulacion del tercer nivel troéfico por parte de las
plantas podria constituir un mecanismo de éstas para controlar a sus consumidores (Sabelis
& de Jong 1988, Dicke & Sabelis 1988, Dicke et al. 1990, Turlings et al. 1995, Vinson

1999, Takabayashi & Dicke 1999, van Loon et al. 2000, Elliot et al. 2000, Kessler &



Baldwin 2001). Sin embargo, existe relativamente poca evidencia experimental que
demuestre que las plantas obtienen un beneficio real en términos de adecuacion como
resultado de alterar la conducta del tercer nivel trofico (Gomez & Zamora 1994, Van Loon
et al. 2000, Fritzsche-Hoballah & Turlings 2001, Chattopadhayay et al. 2001). Bajo esta
hipdtesis se propone que el tercer nivel tréfico también se beneficiaria, ya que la sefial de la
planta les anticiparia la presencia de sus presas. Por lo tanto, para apoyar la hipotesis de que
la emision de sefiales por parte de las plantas para atraer al tercer nivel trofico es una
adaptacion seria importante demostrar que aquellas plantas muy resistentes (menos
vulnerables a los herbivoros) presentan una menor intensidad en la emision de sefiales de
atraccion comparadas con plantas susceptibles. Asi, la existencia o no de una interaccion
mutualista entre plantas y el tercer nivel trofico dependera de la relacion entre los niveles
de resistencia de la planta y la emision de sefiales que atraigan a los depredadores de los
herbivoros (Vet & Dicke 1992, Dicke & Vet 1999, Van Loon et al. 2000). Existe evidencia
de que la relacion entre la resistencia de las plantas y la sefial de atraccion al tercer nivel
trofico puede ser tanto positiva (Starks ef al. 1972, van Emdem 1965 y 1986, Dicke &
Sabelis 1988, O'Dowd & Willson 1989, Koptur 1992, Hare 1992, Eigenbrode et al. 1995,
Pare & Tumlinson 1996, Takabayashi & Dicke 1996, Thaler 1999) como negativa
(Campbell & Duffey 1979, Kenmore et al. 1984, Orr & Boethel 1986, van Emdem 1986,
Orr & Boethel 1986, Kareiva & Sahakian 1990, Barbosa et al. 1991). Por lo tanto, se
podrian esperar diferentes escenarios en una interaccion tritréfica (planta-herbivoro-

parasitoide).

Cuando la relacion sea positiva se esperaria que los niveles de parasitoidismo sobre

los herbivoros de las plantas resistentes fueran mas elevados que los de plantas susceptibles



(Starks et al. 1972, van Emdem 1965 y 1986, Dicke & Sabelis 1988, O'Dowd & Willson
1989, Koptur 1992, Hare 1992, Eigenbrode et al. 1995, Pare & Tumlinson 1996,
Takabayashi & Dicke 1996, Thaler 1999). En este caso, es posible que la emision de
sefales a las cuales responden los depredadores no constituya una adaptacion de las plantas
para reducir el efecto negativo de los herbivoros. Por el contrario, cuando la relacion entre
la resistencia y la atraccion a los depredadores fuera negativa, se esperaria que los niveles
de parasitoidismo fueran mas elevados en plantas susceptibles que en plantas resistentes
(Campbell & Duffey 1979, Kenmore et al. 1984, Orr & Boethel 1986, van Emdem 1986,
Orr & Boethel 1986, Kareiva & Sahakian 1990, Barbosa et al. 1991). Este escenario
plantea las posibilidad de que la interaccion tritrofica constituye una adaptacion que
beneficie a las plantas. Estas alternativas consideran que la abundancia de herbivoros
(presas) en plantas resistentes y susceptibles es equivalente. Sin embargo, los herbivoros
también pueden responder tanto a la resistencia de su hospedero como a la presion de sus
depredadores (Crawley 1992). Por ejemplo, si la depredacion ocurre de manera dependiente
de la densidad de presas, los herbivoros deberian evitar concentrarse en aquellas plantas
mas susceptibles. Paralelamente, si la resistencia de las plantas afecta negativamente a los
herbivoros (Garrido & Fornoni 2006), éstos deberian consumir preferentemente las plantas
mas susceptibles. El compromiso que enfrentan los herbivoros se resolvera dependiendo de
la intensidad del efecto negativo que les ocasione su hospedero (planta) y sus depredadores.
Si el efecto del hospedero es mas intenso que el de los depredadores (efecto ascendente), se
espera que los herbivoros se concentren en consumir aquellas plantas menos resistentes. En
el caso contrario (efecto descendente), los herbivoros estarian forzados a consumir las
plantas resistentes para evitar la depredacion creando asi un “espacio libre de enemigos”

(Jeffries & Lawton 1984, Stamp 2001, Stireman & Singer 2002, Singer & Carriére 2004,



Ode 2006). En cualquier caso, se plantea la existencia de una asociacion entre el fenotipo
defensivo del hospedero y el nivel de depredacion del herbivoro. Es decir, de una

interaccion tritrofica.

La mayoria de los estudios clasicos sobre interacciones entre las plantas y sus
insectos herbivoros se han centrado en examinar los caracteres de resistencia, los cuales
ayudan a prevenir y/o reducir la pérdida de tejidos de cualquier parte de las plantas
(Campbell & Duffey 1979, Eigenbrode et al. 1995, Barbosa et al. 1991), por medio de la
reduccion en el desempefio y/o preferencia de sus herbivoros (Karban & Baldwin 1997).
Existen varios ejemplos de caracteres defensivos de resistencia en plantas, como la
presencia de compuestos quimicos (metabolitos secundarios como: alcaloides, taninos
terpenos etc.) que estan presentes en muchos géneros de plantas y que reducen la intensidad
del dafio afectando el desempeiio y por lo tanto la adecuacion de los herbivoros (Bernays &
Chapman 1994, Awmack & Leather 2002).

Por otro lado la tolerancia ha sido definida en un sentido general, como la capacidad
las plantas de sobrevivir y reproducirse bajo estrés ambiental fisico y bidtico (Simms
2000). Esta definicion ha sido aplicada a la tolerancia de las plantas ocasionada por
herbivoros o por patdgenos (Painter 1958, Burdon 1987, Rosenthal & Kotanen 1994,
Strauss & Agrawal 1999, Stowe et al. 2000, Fornoni ef al. 2003). En términos evolutivos la
tolerancia en las plantas se define como la capacidad que tiene un individuo para
amortiguar los efectos negativos de la herbivoria en términos de adecuacion a través del
crecimiento y la reproduccion (Burdon 1987). Esta estrategia fue descubierta tiempo atras
por agricultores cuando intentaban evaluar los costos econdmicos que los herbivoros

ocasionaban sobre cultivos de importancia econdémica (Painter 1958). Sin embargo, el



estudio de la tolerancia de las plantas desde un punto de vista evolutivo es relativamente

nuevo (Strauss & Agrawal 1999, Stowe et al. 2000, Fornoni et al. 2004).

Se han encontrado varios atributos que pueden amortiguar los efectos negativos del
dafio ocasionado por los herbivoros, por ejemplo: la activacion de meristemos secundarios,
la reasignacion de recursos almacenados por las plantas en estructuras de reserva, el
incremento de la actividad fotosintética en los tejidos donde las plantas no han sido dafiadas
y el incremento relativo en las tasas de crecimiento (Wallace et al. 1984, Strauss &
Agrawal 1999, Stowe et al. 2000, Fornoni & Nufiéz-Farfan 2000, Tiffin 2000, Fornoni et
al. 2004). Actualmente ningun estudio ha evaluado el papel potencial que pudiera tener la
tolerancia como mecanismo de defensa, entre la planta y el tercer nivel trofico. El propoésito
de este estudio fue evaluar el potencial de que se presente una interaccion tritrofica en un
sistema planta—herbivoro—parasitoide. En particular, se describieron los fenotipos
defensivos de la planta Datura stramonium (resistencia y tolerancia), la presencia de dos
especies de herbivoros (Epitrix sp. y Lema trilineata), una especie depredadora de semillas
pre-dispersion (Trichobaris sp.) y los parasitoides de L. trilineata (una especie de la familia
Ichneumonidae y una especie de la familia Tachinidae), y el de Trichobaris sp. (especie de

la familia Calchicidae).



OBJETIVO GENERAL

Describir la historia natural de una interaccion tritrofica (planta-herbivoro-parasitoide) en
un sistema multiespecifico formado por la planta Datura stramonium, dos especies de
insectos herbivoros folivoros (Lema trilineata y Epitrix sp.), un depredador de semillas pre-
dispersion (Trichobaris sp.) y tres parasitoides (una especie de la familia Tachinidae y una
de la familia Ichneumonidae de L. trilineata, y una especie de la familia Calchicidae de

Trichobaris sp.).

OBJETIVOS PARTICULARES

1. Estimar la abundancia de tres de los consumidores de Datura stramonium: dos
herbivoros (Lema trilineata y Epitrix sp.) y un depredador de semillas (7richobaris

sp.) durante una temporada reproductiva de la planta (verano del afio 2004).

2. Estimar los niveles de dafio foliar causado por insectos herbivoros sobre D.

Stramonium.

3. Estimar los niveles de consumo de semillas por el depredador de semillas pre-

dispersion (Trichobaris sp.).

4. Estimar los niveles de parasitoidismo sobre el herbivoro Lema trilineata, y el

depredador de semillas pre-dispersion Trichobaris sp.



5. Explorar la posible relacion entre la abundancia del herbivoro Lema trilineata y del
depredador de semillas pre-dispersion Trichobaris sp. y los niveles de

parasitoidismo.

6. Explorar la posible relacion entre el dafio foliar de D. stramonium y los niveles de

parasitoidismo de sus consumidores (Lema trilineata y Trichobaris sp.).



MATERIAL Y METODO

Sistema de estudio

El estudio se llevo a cabo utilizando un sistema de interacciones multiespecificas
conformado por la herbacea anual Datura stramonium L. (Solanaceae), dos especies de
insectos herbivoros folivoros del orden Coleoptera, familia Chrysomelidae [Epitrix sp.
(Fab)] y [Lema trilineata (Olivier)], una especie de insecto depredador de semillas pre-
dispersion [ Trichobaris sp. Le Conte (Coleoptera: Curculionidae)]. Paralelamente se
utilizaron en el estudio los 2 endoparasitoides de Lema trilineata (una especie de la familia
Taquinidae, y otra especie de la familia Ichneumonidae atun no identificadas), y de
Trichobaris spp. (una especie de la familia Calchicidae, la cual también es un

endoparasitoide y que tampoco ha sido indentificada).

Datura stramonium L. (Solanaceae). Esta hierba anual, conocida cominmente en México
con el nombre de “toloache”, presenta una estructura erecta, robusta, de crecimiento
indeterminado. Sus tallos son macizos, con ramificacion dicotomica. Tiene una raiz muy
tupida, superficial, muy ramificada. Las hojas tardias son alternas, simples, pecioladas, y
los peciolos miden mas de 12 cm de longitud. La ldmina mide de 5 a 25 cm de largo y de 4
a 25 cm de ancho, y su forma varia de oval a eliptica, aguda, de cuneada a subcordada en la
base con borde lobulado (Cabrales 1991). Esta especie se propaga por medio de semillas y
es el representante mas cosmopolita de las 18 que comprenden el género Datura. Las flores
son tubulares, actinomortfas, con borde pentadentado, se presentan de manera solitaria en
las horquillas del tallo ramificado y presentan una coloracion que varia desde blanco a

violeta. El fruto de cuatro valvas es una capsula ovoide, erecta, densamente cubierta por
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espinas de hasta 15 mm (aunque pueden encontrarse capsulas lisas). Las semillas son de
forma plana con una superficie irregular, su tonalidad va desde pardo oscuro a negro y
miden de 3 a 4 mm de longitud por 2 a 3 mm de ancho (Weaver & Warwick 1984). Esta
especie puede ser polinizada por abejas y esfingidos, aunque también puede auto
polinizarse. Se distribuye geograficamente en zonas templadas y subtropicales del sur de

Estados Unidos, México, Centroamérica y Sudamérica.

Las poblaciones de D. stramonium se presentan en parches estrechamente
relacionados con la perturbacion humana. Frecuentemente se asocia con sitios como
basureros, a orillas de los caminos, en campos de cultivo y en aquellos lugares donde la
vegetacion ha sido removida. En estos sitios D. stramonium es consumida por al menos tres
especies de insectos que la utilizan como parte principal de su dieta. Dos herbivoros
folivoros (Lema trilineata y Epitrix sp.) y un depredador de semillas pre-dispersion
(Trichobaris sp.) (Kogan & Goeden 1970). Lema trilineata consume altas cantidades de
tejido foliar pudiendo llegar hasta el 100 % del area foliar de una planta (J. Nufiez-Farfan
obs. pers.). Estudios previos han registrado una tasa de conversion del 27 % (Kogan &
Goeden 1970). Existe evidencia de que las larvas y adultos de L. trilineata pueden producir
la muerte de individuos juveniles (Kirkpatrick & Bazzaz 1979) y adultos de D. stramonium
(J. Nuniez-Farfan obs. pers.). Petterson & Dively (1981), mediante un experimento de
defoliacion, demostraron que los efectos que tiene L. trilineata sobre D. stramonium
incluyen tanto la reduccion de la biomasa total como la reduccion en el nimero de semillas
hasta en un 44%.

Datura stramonium presenta ademas interaccion con otros insectos. Uno de ellos es

el coleoptero Epitrix sp., que puede ocasionar un dafio foliar cercano al 25 % y reducir la
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produccion de semillas (Fornoni et al. 2003). Por ultimo, otro de los consumidores
importantes de este hospedero es un curculionido (7richobaris sp.) que se presenta de
manera muy frecuente en las poblaciones. Sin embargo, hasta la fecha se han hecho pocos

estudios para cuantificar los niveles de dafio causados por este enemigo natural.

Lema trilineata (Olivier) (Coleoptera: Chrysomelidae). Esta especie forma parte de un
grupo de escarabajos conocidos cominmente como “escarabajos tri-rayados de la papa”
(Kogan & Goeden 1970). Fueron descritos por primera vez por Olivier en 1808. 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 (Kogan & Goeden
1970). En su forma tipica son de color amarillo claro testaceo basico, aunque se ha
encontrado que existe un gradiente de color que va desde el amarillo palido (forma clara)
hasta el negro (forma melanica) (Kogan & Goeden 1970). Las patas y las antenas presentan
un color oscuro. El abdomen varia en cuanto a color, del negro al amarillo. Los élitros

tienen como caracteristica la presencia de tres franjas negras que varian en forma y longitud

(Fig. 1).



Figura 1. Ciclo de vida y morfologia de Lema trilineata segin Kogan & Goeden (1970).
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Estos escarabajos son folivoros especialistas en las plantas del género Datura casi
en su totalidad, aunque también existe evidencia experimental de que se alimentan de otras
Solanaceas. Se ha registrado dafio foliar considerable en D. stramonium desde el sur de
Canada (Criddle & Mandford 1933), en algunos estados de U.S.A. (Warwick 1990) hasta
Hawaii (Krauss 1944). En México, observaciones de campo durante los tltimos 10 afios
han reflejado que D. stramonium se encuentra relacionada con L. trilienata en sitios
templados del centro y sur de México (Fornoni y Nuiiez-Farfan obs. pers.).

Todo el ciclo de vida de este insecto se desarrolla asociado a D. stramonium. Al
comienzo de las lluvias (Junio-Julio en el centro de México) los adultos emergen del suelo
y rapidamente comienzan a aparearse utilizando a las plantas de D. stramonium como
hospedero. Posteriormente, las hembras ovipositan un grupo de huevos [(tamafio de puesta
21.64 £ 7.89 (Garrido Espinosa 2004)] que emergen a los 4-5 dias aproximadamente. Los
huevos son de forma alargada y de color amarillo brillante, pero empiezan a tornarse de un
color mas oscuro en la superficie conforme se acerca el momento de la eclosion. Los
huevos estan recubiertos por una capa mucilaginosa, la cual los mantiene unidos entre si y
adheridos a la superficie en donde se encuentren (regularmente en el envés de las hojas)
(Kogan y Goeden 1970). Luego de la eclosion, las larvas inician el consumo de tejido foliar
de la planta alcanzando su tamafio maximo a los 13 dias (duracion del desarrollo: eclosion:
5 dias, estadios larvarios: 8 dias y pupa 13 dias (Garrido Espinosa 2004)). El color de las
larvas varia conforme a su edad, en los primero estadios se tornan de un color que va de
blanco al amarillo, con la cabeza y los tres pares de patas que van desde color pardo a
negro. Kogan y Goeden (1970) reportan cuatro estadios larvales donde no se observan
caracteristicas morfologicas diferenciales entre éstos. Durante el primer estadio las larvas

realizan pequenas cavidades sobre la epidermis y el parénquima superior de las plantas.
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Durante el segundo estadio las larvas mastican todo el mesofilo consumiendo la totalidad
de las hojas. Las larvas de los ultimos estadios llegan incluso a alimentarse del tallo,
peciolos, frutos inmaduros y flores. Cuando las larvas alcanzan el cuarto estadio el cuerpo
se endurece y se torna de un color amarillo palido mientras que su alimentacion y
movilidad bajan de una manera considerable. Posterior a esto la larva baja al suelo
formando una cavidad en la cual entrara en estado de pupa. Luego de 11 dias, emerge el
adulto (Garrido 2004). Lema trilineata puede tener 3-5 generaciones por cada generacion

de D. stramonium (Garrido 2004).

Epitrix sp. (Fab) (Coleoptera: Chrysomelidae). Dentro del género Epitrix existen 6
especies: E. parvula (Fab.), E. subcrinita (Le Conte), E. ubaquensis (Haarold), E. harilana
rubia (Bech & Bech) y E. yanazara (Bech), todas asociadas a especies de plantas de la
familia Solanaceae, siendo plagas de algunas especies comerciales (i.e. tabaco y papa).
Epitrix sp. causa dafio foliar en D. stramonium y frecuentemente se encuentran en la
superficie y el envés de las hojas. Los estadios adultos de Epitrix sp. llegan a medir de 1 a 2
mm de largo y sus tonalidades van de color café a marron oscuro, con brillo metalico. Sus
huevos son microscopicos, de forma ovalada y blanquecina. La larva llega a medir de 2 a 3
mm de largo, son de color blanco o beige, cuentan con seis patas toraxicas poco visibles y
piezas bucales oscuras; las pupas son de color blanco, y miden de 6 a 8 mm. de largo. La
hembra oviposita en el suelo, cerca al pie de la planta, posteriormente salen las larvas que
se alimentan de las raices. Después de un mes se transforman en pupas en el interior de una
cavidad hecha en el suelo y después de una semana salen los adultos; el ciclo completo es

de aproximadamente un mes y medio.
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En E. yanazara, la incubacion de los huevos dura 11 dias, las pupas 16 dias y los
adultos de 45 a 199 dias. Los adultos se alimentan de tejido foliar, haciendo agujeros
pequefios y redondos de menos de 3 mm. didmetro. La larva ataca a las raices, estolones y
tubérculos; cuando el dafio es en los tubérculos se observan pequeiios orificios, que
permiten la entrada a patdégenos que producen enfermedades fungosas o bacterianas. En
ataques muy severos producen canales sinuosos subperidérmicos sobre toda la superficie

del tubérculo (Alcéazar 2002).

Trichobaris sp. Le conte. Existen seis especies del genero Trichobaris reportadas para
México que estan asociadas a D. stramonium. Estas especies son: 7. bridwelli Barber
(México), T. championi Barber, (Texas, México), T. compacta Casey (Suroeste y Oeste de
Estados Unidos y México), T. major Barber (Texas y México), 1. mucorea Le Conte
(Suroeste y Oeste de Estados Unidos y México) y 7. soror Champion (México) (Barber
1935, O'Bryen & Wibmer 1982). Los huevos de este insecto son de forma ovoide y de
color amarillo palido y son depositados por las hembras en el mesofilo, en los peciolos de
las hojas, en los calices y corolas de las flores de D. stramonium, aunque también se han
reportado puestas de huevos en las espinas y superficie de las capsulas (Cuda & Burke
1985) y en los ovarios de las flores o en frutos jovenes (y también esporadicamente en
tallos) para lo cual la hembra perfora el pericarpio y deposita un solo huevecillo en los
ovulos. Una hembra puede poner mas de un huevecillo pero no en la misma perforacion
(Cabrales 1991). Las larvas de esta especie se encuentran frecuentemente dentro de las
capsulas y en los tallos de D. stramonium alimentandose de las semillas de ésta, mientras
que los adultos frecuentemente se encuentran alimentandose en las hojas, flores y tallos

(Cuda & Burke 1985).
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Los adultos empiezan a aparecer sobre D. stramonium, cuando la planta comienza
su etapa reproductiva. El dafio que producen como folivoros es relativamente bajo. Todos
los estados larvales de Trichobaris sp. se llevan a cabo dentro del fruto. Durante la
maduracion de los frutos las larvas del insecto se alimentan de las semillas del fruto
formando cavidades con su excremento. Para pupar, las larvas se encierran en la masa
blanda de excremento y sufren metamorfosis en su interior al tiempo que el excremento que
las rodea se endurece. Luego de la maduracion del fruto, los adultos salen de la cépsula.
Todo el ciclo de vida coincide con el tiempo generacional de D. stramonium (Cabrales

1991).

Parasitoides. Las especies de parasitoides asociadas con los consumidores de D.
stramonium se encuentran actualmente en proceso de identificacion por especialistas de
cada grupo taxonomico. No existe ademas informacidn sobre su ecologia e interaccion con
los insectos. Este trabajo es el primero en estudiar la ecologia de la interaccion entre los
consumidores de D. stramonium y los parasitoides de estos herbivoros. En un estudio
previo se reconocid que L. trilineata era parasitada por dos endoparasitoides, uno de la
familia Ichneumonidae (Hymenoptera), y otra especie de la familia Taquinidae (Diptera).
Se sabe sin embargo, que L. trilineata es parasitada entre el primer y segundo estadio larval
(Garrido, datos no publicados). Actualmente se tienen registrados cinco especies de
parasitoides en el género Trichobaris (Cuda & Burke 1985). Todas estas especies
pertenecen a la familia Calchicidae y llevan a cabo todo su desarrollo dentro de las larvas

(endoparasitoides) de Trichobaris sp. dentro de las capsulas de D. stramonium.
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Figura 2. Algunos de los organismos asociados a D. stramonium: parasitoides de L.
trilineata a) avispa (Ichneumonidae), b) mosca (Tachinidae) c) depredador de semillas pre-

dispersion Trichobaris sp. y d) pupa de L. trilineata.
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Sitio de muestreo

La colecta de datos se llevo a cabo en una poblacion natural conformada por 87 plantas de
la especie Datura stramonium dentro de un campo de cultivo de maiz, ubicada en el
municipio de San Agustin Tlaxiaca, Hidalgo (Lat. N 20°06°52” y Long. O 98°53°12”) (Fig.
2).

5an Francheo.
Alecaigue

Sitio de muestreo

Figura 3. Ubicacion del sitio de muestreo.

Toma de datos
La colecta de datos se realiz6 cada 7 dias durante toda la estacion de lluvias (de junio a
octubre del afio 2004). En cada censo se realizaron mediciones de las plantas, los insectos

consumidores y sus parasitoides.
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Para cada una de las plantas de D. stramonium se contd el nimero de hojas totales
cada 7 dias. Al final de la temporada se registro6 el porcentaje de dafio foliar acumulado, el
numero de frutos y semillas. Para estimar el dafio foliar acumulado se colectaron cuatro
hojas de cada planta que fueron tomadas al azar. A cada hoja se le midio el dafio foliar y se
obtuvo un promedio del dafio para la planta. El dafio foliar se estimé por el método de
puntaje, donde a partir del area total de la hoja, se calculo el area faltante (causada por la
herbivoria) y la proporcion que ésta representa del total mediante un papel milimétrico.

Debido a que un elevado numero de capsulas presentaban depredacion de semillas
ocasionada por el depredador de semillas pre-dispersion Trichobaris sp., se estimo el
numero total de semillas por fruto utilizando el volumen del fruto de acuerdo con Valverde

et al. (2003) como:

Numero de semillas = (abz)*0.026
Donde:

a = Largo de la capsula.
b = Ancho de la capsula.
0.026 = Valor de la pendiente de la correlacion entre el nimero de semillas y el

volumen del fruto obtenida en un estudio previo (Valverde et al. 2003).

El niimero de semillas totales se utilizo como estimador del éxito reproductivo de

las plantas.

Toma de datos para los folivoros: Lema trilineata y Epitrix sp.
Cada siete dias se registr6 la abundancia de L. trilineata y Epitrix sp. mediante conteo
directo de puestas, larvas y adultos (L. trilineata) y adultos (Epitris sp.), debido a que el

tamano de los estadios juveniles de Epitrix sp. es muy pequefio y se encuentran enterrados
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en el suelo no se contaron estadios larvales de este organismo. A partir de la colecta de
capsulas maduras de D. stramonium al final de la temporada se estimo el namero de
Trichobaris sp., dentro de éstas por conteo directo del niimero de adultos y de las cdmaras
producidas en el fruto por los estadios juveniles de este insecto. También la presencia de
parasitoides fue utilizada para determinar el nimero potencial de adultos de este insecto
depredador de semillas. Para cada planta se calculo la densidad de herbivoros y del
depredador de semillas predispersion como el cociente del nimero de depredadores entre el
numero de hojas (L. trilineata y Epitrix sp.) o frutos por planta (Trichobaris sp.).

Para cuantificar el nimero de parasitoides asociados a L. trilineata se realizaron
capturas de larvas del cuarto estadio (antes de que puparan) y se criaron en el laboratorio
para observar qué porcentaje de la poblacion de herbivoros eran parasitados. Una vez que
los organismos emergieron y se identifico la familia a la que pertenecian los parasitoides,
los individuos adultos de L. trilineata tueron regresados a la poblacion de D. stramonium
para no afectar el tamafio de la poblacion. Se realizaron un total de cuatro capturas de
larvas de L. trilineata con numeros variables de organismos durante toda la estacion. Las
colectas de las larvas fueron hechas en proporcion al nimero de individuos presentes en
cada censo, debido a que la abundancia de larvas no era constante a lo largo de la
temporada. El numero de larvas colectadas por censo fue de n; =41 (27/07/04), n, =57
(31/07/04), n3 =111 (05/08/04) y ny =39 (10/08/04)). Las larvas de cuarto estadio colectadas
fueron puestas en vasos de plastico transparentes de 250 ml., los cuales fueron llenados con
80 grs. de tierra del lugar (esterilizada previamente), un pedazo de algodén humedecido con
agua y un pedazo de hoja fresca de D. stramonium (de los lugares cercanos a la poblacion).
Cada vaso se cubri6 en la parte superior con una malla de tul de acuerdo con la

metodologia propuesta por Garrido & Fornoni (2006). Las larvas se mantuvieron de 15a 17
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dias en el laboratorio, ya que los parasitoides tardan de dos a tres dias mas en emerger en
comparacion con los organismos adultos de L. trilineata, los cuales tardan
aproximadamente 13 dias.

Los parasitoides de Trichobaris sp. fueron contados cuando se abrieron las capsulas
para contar el nimero de semillas por fruto, ya que estos depredadores de semillas pre-
dispersion llevan a cabo su desarrollo larvario dentro de las capsulas.

Todos los analisis estadisticos fueron hechos con el programa JMP version 5 (SAS
Institute 2005). Se utilizaron anélisis de varianza de una via para todos los analisis, excepto
para ver si las proporciones entre plantas resistentes y tolerantes era significativamente
diferente, en este caso la prueba estadistica utilizada fue una prueba de G para analisis de
frecuencias (Sokal & Rolhf 1995). Para la mayoria de las pruebas se utilizaron datos como
porcentajes y densidades. Cabe mencionar que para algunos analisis se utilizaron pruebas
no paramétricas (Kruskal Wallis o U de Man-Whitney), pero debido a su congruencia con
las pruebas paramétricas usada (ANOVA) no se reportan sus valores.

Ejemplares representativos de cada una de las muestras colectadas en este
experimento, han sido depositados en las colecciones tanto botanica como entomologica del
Centro de Investigaciones Biologicas (CIB) de la Universidad Autonoma del Estado de

Hidalgo (UAEH).
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RESULTADOS

En la poblacion natural de D. stramonium muestreada de 87 individuos, solo el 42.2 % del
total produjeron semillas, y el 100 % de las plantas presentaron dafio foliar. El rango de
dafio foliar registrado fue desde un minimo de 4.4% hasta el 100%. De todas las plantas que
produjeron semillas, un grupo present6 altos niveles de dafio (=100% de dafio foliar),
mientras que otro grupo tuvo dafio foliar menor al 50%. A partir de los datos obtenidos de
produccion de semillas y dafio foliar se utilizaron los siguientes criterios para caracterizar la
respuesta defensiva de D. stramonium: las plantas que presentaron 100 % de dafio foliar y
que no produjeron semillas fueron definidas como susceptibles (N = 50). Las plantas que
presentaron dafio foliar menor al 50 % y que produjeron semillas fueron asignadas a la
categoria de resistentes (N = 22). El porcentaje de daiio foliar promedio (+ 1DE) de las
plantas resistentes fue de 20.09 = 10.89. Aquellas plantas que presentaron 100% de dafio
foliar y produjeron la misma cantidad de semillas que las resistentes (Fi34=2.28, P =
0.1401) fueron consideradas como tolerantes (N = 15) (Fig. 4). El nimero promedio (=
1EE) de semillas totales de las plantas resistentes y tolerantes fue de 663.68 = 565.24 y
368.28 + 582.61 respectivamente. Las tres categorias defensivas de la planta no presentaron
diferencias significativas en el tamafio de las plantas estimado a través del nimero de hojas
totales (F237=0.40, P = 0.6700). Ninguna planta quedo fuera de las tres categorias
descritas anteriormente.

La categorizacion de la poblacion de plantas fue utilizada para explorar su posible
asociacion con los insectos folivoros (L. trilineata y Epitrix sp.), un depredador de semillas
pre-dispersion (Trichobaris sp.) y los niveles de parasitoidismo que presentaron L.

trilineata y Trichobaris sp.
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Durante un periodo de 91 dias (desde el 10 de julio hasta el 9 de octubre del afo
2004) se registr6 la abundancia de consumidores (herbivoros y depredador de semillas pre-
dispersion) asociados a D. stramonium, observandose un pico de abundancia para el
herbivoro L. trilineata entre la segunda y tercer semana (24 de julio al 31 de julio) de
muestreo (Fig. 5). Los registros disminuyeron a partir de la séptima semana (21 de agosto).
El patron de variacion temporal en el nimero promedio de larvas y adultos de L. trilineata
estuvo relacionado con la etapa de crecimiento vegetativo de la planta, mientras que la
presencia del herbivoro Epitrix sp. fue constante durante toda la temporada, con un
promedio de 0.62 £ 0.43 organismos por planta. La presencia del depredador de semillas
pre-dispersion Trichobaris sp. estuvo relacionada con la etapa de produccion de flores y

capsulas de semillas de D. stramonium (Fig. 5).

Densidad de herbivoros por planta
La densidad del folivoro L. trilineata en las plantas resistentes (0.09 £ 0.09), tolerantes
(1.92 £ 0.15) y susceptibles (1.27 + 0.23) fue significativamente diferente (F» g7 = 12.98, P
<0.0001) (Fig. 6). Se detectaron diferencias entre todos los pares de contrastes para la
densidad de herbivoros por planta (prueba de Tukey-Kramer). La densidad del folivoro
Epitrix sp. en las plantas resistentes (0.20 + 0.11), tolerantes (0.22 + 0.10) y susceptibles
(0.12 £+ 0.06) no difiri6 significativamente entre las tres categorias defensivas (F», g7 =
0.373, P = 0.6896) (Fig. 7).

Asumiendo que el consumo de semillas por parte de Trichobaris sp. no altera el
volumen del fruto (L. Cruz Rodriguez y J. Nufiez-Farfan, datos no publicados), se estim¢ el
numero de semillas que el depredador de semillas pre-dispersion consumid. Asi, se calculd

el dafio promedio o consumo de semillas por planta. Los resultados indicaron que no hubo
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diferencias significativas en la depredacion de semillas pre-dispersion entre las plantas
resistentes 'y tolerantes (F34=0.93, P=0.3393) (Fig. 8). (Las plantas susceptibles no
presentaron dafio por Trichorabis sp. ya que por definicion esta categoria de plantas no
produce semillas). La cantidad de plantas que presentaron dafio en los frutos fueron, para
las resistentes 21 de 23 y 13 de 15 para las tolerantes. No se detectaron diferencias
significativas en estas proporciones entre plantas resistentes y tolerantes (Gy,34=1.13, P =
2.10).

La densidad del depredador de semillas pre-dispersion Trichobaris sp. no difirid
significativamente entre las plantas tolerantes (0.56 + 0.57) y las resistentes (0.82 = 0.82)
(F1,37=0.48, P =0.4911) (Fig. 9). Las plantas susceptibles no fueron tomadas en cuenta

para este analisis ya que no presentaron frutos.

Parasitoidismo en Lema trilineata y Trichobaris sp.
Lema trilineata fue parasitada por dos especies de insectos endoparasitoides, una mosca
(Tachinidae) y una avispa (Ichneumonidae). El porcentaje promedio de parasitoidismo
sobre L. trilienata no difiri6 significativamente entre las categorias defensivas de la planta
(F2,87=1.39, P=10.2520) (Fig. 10). El valor promedio de parasitoidismo para cada una de
las categorias defensivas de la planta fue para las resistentes (2.25 £ 1.92), para las
tolerantes (6.0 = 1.92) y para las susceptibles de (3.5 = 1.92) (Fig. 10) Los niveles de
parasitoidismo no mostraron una variacion importante durante la estacion de crecimiento
(Fig. 11).

Los porcentajes promedio de parasitoidismo de avispas (Ichneumonidae) y moscas
(Taquinidae) no difirieron significativamente entre las tres categorias defensivas de la

planta (avispas: F»g7 = 0.622, P =0.538, moscas: F» g7 =131, P=0.275) (Fig. 12y 13).
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Para el caso de las avispas los valores promedio fueron los siguientes: resistentes (2.582 +
2.427), tolerantes (3.988 + 2.227) y susceptibles (5.676 £ 1.359). Para el caso de las
moscas los valores promedio fueron los siguientes: resistentes (0.132 £ 1.46), tolerantes
(2.168 = 1.38) y susceptibles (2.86 = 0.84). El porcentaje promedio de parasitoidismo en
Trichobaris sp. fue significativamente mas alto en la categoria de plantas tolerantes (6.66 +
2.42) que en la categoria de plantas resistentes (14.72 + 2.46) (F1 32 = 6.35, P = 0.0166)

(Fig. 14).
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Figura 4. Dafio promedio (= 1EE) para las plantas resistentes, tolerantes y susceptibles de

la poblacion de Datura stramonium en San Agustin Tlaxiaca, Hidalgo.
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defensivas de Datura stramonium.



0.80 -
» 070 - T
[}
e
E 060 T l
2
oZ J_
S @ 050 |
n ‘é’
= 8
E 8 0.40 |
<" 030 -
c O
NeJRes
S 020
o
o
T 010 -
0.00

Resistentes Tolerantes

Figura 8. Proporcion de semillas totales consumidas por 7richobaris sp. (=1 EE) en la
poblacién de Datura stramonium en plantas resistentes 'y

tolerantes.

1.8
1.6
1.4

Densidad de Trichobaris sp. /

Resistentes Tolerantes
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Figura 10. Porcentaje promedio de parasitoidismo total (+1 EE) sobre Lema trilienata para

cada una de las categorias defensivas de la planta.

100+
90
80 -
70+
60 -
% 50+
40 -
30
20+
10+

@ Ichneumonidae

O Tachinidae

0

26/07/04 31/07/04 05/08/04  10/08/04

Fecha de colecta

Figura 11. Promedio de parasitoidismo ocasionado por los dos endoparasitoides en L.

trilineata a lo largo del tiempo para cada colecta.



% Promedio de parasitismo en
L. trilineata ocasionado por la avispa
N
1

31

Resistentes

Tolerantes

Susceptibles

Figura 12. Porcentaje promedio de parasitoidismo (1 EE) sobre Lema trilineata por parte

de la avispa (Ichneumonidae) para cada una de las categorias defensivas de la planta.

©
5 45 -
o

s 4
2

S g 357
D -
(Ug |
§8 s
€S 25
RN

L ENES
83 15-
@ O

o F 17
©

£ 05-
S

o 0
2

Resistentes

Tolerantes

Susceptibles

Figura 13. Porcentaje promedio de parasitoides (1 EE) sobre Lema trilineata ocasionado

por el endoparasitoide de la familia Tachinidae, para cada una de las categorias defensivas

de la planta.



32

-
oo
|

—
o
|
T

g

@

P

®

O

L 14

2

~

C 12 -

()]

§1of a
2 g (
©

Q.

o 6

©

o {
3 4

§

xa 2

2

0

Resistentes Tolerantes

Figura 14. Porcentaje promedio de parasitoidismo (=1 EE) en Trichobaris sp. para las
categorias defensivas resistentes y tolerantes. Diferentes letras indican diferencias

significativas (P < 0.05).



33

DISCUSION

Los resultados obtenidos en este estudio describen el mosaico de interacciones que existe
entre la planta anual D. stramonium (sus estrategias defensivas: resistencia y tolerancia),
sus consumidores asociados (dos herbivoros folivoros L. trilineata y Epitrix sp. y un
depredador de semillas pre-dispersion Trichobaris sp.), y los parasitoides de L. trilineata 'y
de Trichobaris sp.

En particular se detecto (1) la posible existencia de una interaccion tritrofica entre
D. stramonium, el depredador de semillas pre-dispersion y su endoparasitoide, (2) la
presencia de efectos ascendentes (bottom-up) y descendentes (top-down) en la interaccion
Datura stramonium - Lema trilineata - parasitoides y (3) la ausencia de algiin posible

efecto de D. stramonium sobre el folivoro Epitrix sp.

(1) Interaccion tritréfica entre Datura-Trichobaris-parasitoides
La densidad de Trichobaris sp. y la depredacion de semillas que este organismo ocasiond
no difirieron significativamente entre las categorias defensivas de la planta (resistentes y
tolerantes), sugiriendo que el comportamiento del depredador de semillas pre-dispersion no
estaria condicionado por las estrategias defensivas de la planta en contra de los herbivoros
folivoros.

En el género Trichobaris se ha encontrado evidencia experimental que demuestra
que para varias especies este género, el parasitoidismo es un factor importante que
determina la abundancia de este organismo sobre D. stramonium (Cuda & Burke 1985,

1991).
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A pesar de no haber diferencias en la densidad de Trichobaris sp. entre las plantas
resistentes y tolerantes, el parasitoidismo sobre el depredador de semillas pre-dispersion
fue significativamente mas alto en las plantas tolerantes. Esta evidencia sugiere que los
endoparasitoides de Trichobaris sp. estan respondiendo a las estrategias defensivas de la
planta, alterando sus patrones de depredacion. Es posible que la resistencia de la planta
afecte de manera negativa el desempeno del tercer nivel trofico (Campbell & Duffey 1979,
Kenmore et al. 1984, Orr & Boethel 1986, van Emdem 1986, Orr & Boethel 1986, Kareiva
& Sahakian 1990, Barbosa et al. 1991).

La presencia de un mayor nivel de parasitoidismo en los organismos que
consumieron semillas de las plantas folerantes sugiere que la resistencia de las plantas a los
herbivoros folivoros se refleja al menos parcialmente en la calidad del depredador de
semillas para su endoparasitoide. A su vez estos resultados sugieren la presencia de una
correlacion positiva entre la resistencia del tejido foliar y las semillas. En este sentido el
tercer nivel trofico podria responder a la calidad de la planta a través de algun mecanismo
que no se evaluo en este estudio (e.g. la emision de volatiles: Turlings et al. 1990, Vet &
Dicke 1992, Stamp & Deane 1996, Pare ef al. 1999, Agrawal et al. 2002).

Dado que algunos endoparasitoides pueden evaluar la calidad de la presa con base
en el primer nivel trofico (Elzen et al. 1984, Takabayashi et al. 1991, Vinson et al. 1994),
en la interaccion Datura-Trichobaris-parasitoide, existe el potencial para que la planta
manipule el tercer nivel trofico a través de su estrategia de defensa contra los herbivoros
(Sabelis & de Jong 1988, Dicke & Sabelis 1988, Dicke et al. 1990, Turlings et al. 1995,
Vinson 1999, Takabayashi & Dicke 1999, van Loon 2000, Elliot ef al. 2000, Kessler &
Baldwin 2001). En la actualidad existe relativamente poca evidencia experimental que

demuestre que la manipulacion del tercer nivel tréfico resulte en un beneficio en términos
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de adecuacion para la planta (Gomez & Zamora 1994, Van Loon ef al. 2000, Fritzsche-

Hoballah & Turlings 2001, Chattopadhayay et al. 2001).

(2) Efectos ascendentes y descendentes en la interaccion Datura-Lema-parasitoides.

En cuanto a la interaccion de las plantas con el segundo nivel tréfico se encontro
que, la resistencia de D. stramonium tiene un efecto negativo sobre la densidad del folivoro
L. trilineata. En este sentido existe un gran nimero de estudios experimentales que
demuestran que la resistencia de las plantas afecta de manera negativa el desempeiio, la
preferencia y por ende la adecuacion de los herbivoros (Rosenthal & Berembaum 1991,
Bernays & Chapman 1994, Karban & Baldwin 1997, Awmack & Leather 2000, Garrido &
Fornoni 2006).

La mayor densidad del folivoro L. trilineata fue encontrada en las plantas
tolerantes, 1o que confirmo la presencia de un efecto negativo de la resistencia sobre la
sobrevivencia de L. trilineata (Garrido & Fornoni 2006). Esto también nos sugiere que la
tolerancia podria estar asociada a un incremento en la calidad nutricional en la planta para
el herbivoro. Estudios previos no han detectado algiin efecto de la tolerancia sobre L.
trilineata (Garrido & Fornoni 2006). En este sentido, seria necesario examinar esta
posibilidad en condiciones naturales manipulando el genotipo defensivo de D. stramonium.
Ademas este resultado apoya el criterio utilizado en este estudio para describir las
categorias defensivas de la planta

El porcentaje promedio de parasitoidismo sobre el folivoro L. trilineata no vari6 de
manera significativa para ninguna de las estrategias defensivas de las plantas tolerantes,
resistentes 'y susceptibles, lo cual sugiere que los parasitoides probablemente no estan

respondiendo de manera positiva a la densidad de los herbivoros sino a otros factores que
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no fueron evaluados en este estudio, como la emisién de compuestos quimicos (volatiles)
que producen las plantas para atraer a los depredadores (Turlings et al. 1990, Vet Lem &
Dicke 1992, Stamp & Deane 1996, Pare ef al. 1999, Agrawal et al. 2002). Sin embargo, el
parasitoidismo en L. trilineata se presentd niveles elevados, mermando a la poblacion de
herbivoros, empezando la tercera semana de muestreo y teniendo un incremento gradual
conforme avanzaba la temporada desde un 34% hasta 44%, lo cual es consistente con los
estudios realizados en donde se han detectado efectos top-down (Hairston et al. 1960, Hare
1992, Gémez & Zamora 1994, Price et al. 1997).

De los posibles efectos: ascendentes “bottom-up” o descendentes “top-down” que
opera(n) en esta interaccion, se encontrd evidencia de que ambos factores podrian actuar de
manera simultanea en esta poblacion de D. stramonium, lo cual es consistente con lo
propuesto por Price et al. (1980), Hunter & Price (1992), Hunter et al. (1997), Forkner &
Hunter (2000), Hunter & Price (1992), Denno et al. (2002) y Gratton & Denno (2003).
Falta explorar cual de estas dos fuerzas tiene un efecto mas importante en la regulacion de

las poblaciones del herbivoro L. trilineata.

(3) La ausencia de alguna asociacion entre Epitrix sp. y Datura stramonium.

La abundancia de Epitrix sp. fue constante durante toda la temporada, y no se
encontraron diferencias significativas en su densidad entre las categorias defensivas de la
planta (resistentes, tolerantes y susceptibles). Lo anterior sugiere que estos organismos
podrian no estar respondiendo a la calidad de la planta, sino a otros factores que no fueron
evaluados en este estudio y a los cuales pueden responder los insectos herbivoros, tales
como la depredacion, el parasitoidismo, la disponibilidad de recursos, el tamafo del parche

(Pianka 1999, Rotem & Agrawal 2003, Helms et al. 2004, Royama 1992) o a factores
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ambientales como la temperatura, humedad y luz solar (Price 1997, Schowalter 2000),
también se ha encontrado que la poblaciones de Epitrix sp. responden de una manera
positiva (es decir, son atraidos) cuando las plantas al sufrir dafio foliar liberan el metabolito
secundario escopolamina, (Shonle & Bergelson 2000). Este patron que nos representa que
la especie Epitrix sp. no estan respondiendo a la calidad de las plantas, también es
consistente con lo propuesto por Nuiiez-Farfan & Dirzo (1994) y Shonle & Bergelson
(2000), quienes sugieren que la resistencia de D. stramonium en contra de los herbivoros
varia dependiendo del tipo de herbivoro (si es generalista o especialista). En este sentido,
como Epitrix sp. no es un especialista de esta planta, puede que hayan ocurrido los
siguientes dos escenarios: (1) Al ser Epitrix sp. generalista puede que las estrategias de la
planta no causen que este organismo tenga una preferencia por plantas de diferente calidad
o que (2) estos organismos hayan rebasado en términos de respuestas evolutivas a las

categorias defensivas de las plantas.

CONCLUSION

En resumen, se encontr6 evidencia de que existen efectos top-down y bottom-up actuando
en este sistema planta-herbivoro-parasitoide (para el caso de L. trilineata), ademas de la
presencia de una interaccion tritrofica entre Datura-Trichobaris-parasitoide. Ademas se
detect6 diferencias en la respuesta de L. trilineata y el parasitoide de Trichobaris sp. al
fenotipo defensivo de D. stramonium. Este resultado sugiere que distinguir entre plantas
tolerantes y resistentes es necesario para entender la dindmica de la interaccion entre D.
stramonium, sus consumidores y el tercer nivel tréfico. Sin embargo hacen falta estudios

que evalten la fuerza y la magnitud de estos efectos que regulan las poblaciones de



herbivoros para poder asi comprender, quién controla la interaccion (las plantas o los
enemigos naturales). Este tipo de estudios sera el siguiente paso para comprender la
dinamica de la interaccion multitrofica que tiene D. stramonium y sus organismos

asociados.

38
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