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RESUMEN

El proceso de domesticacion es la selecciéon de fenotipos favorables desde la
perspectiva del ser humano. Las plantas cultivadas generalmente asignan mayor
cantidad de recursos y biomasa al érgano de interés que sus parientes silvestres, lo
que podria disminuir los recursos destinados a la defensa contra los herbivoros,
provocar un incremento en la herbivoria y modificar la comunidad de herbivoros. Se
puso a prueba esta hipétesis en la chaya (Cnidoscolus aconitifolius). El estudio se
realizé en el centro de origen y domesticacion de la chaya, el estado de Yucatéan,
sitio donde ocurre en simpatria con la variedad silvestre. Se realizaron muestreos
en la localidad de Molas durante los meses de julio-diciembre 2018. Se colectaron
hojas de la variedad cultivada y de la variedad silvestre de chaya a las que se midi6
la durezay se realizé un conteo de tricomas eglandulares para determinar el efecto
de la domesticacion en defensas estructurales. Adicionalmente, se realizé un conteo
de hormigas en hojas seleccionadas durante el muestreo y se registré la emergencia
posterior de parasitoides en larvas de algunos herbivoros colectados para evaluar
diferencias en las defensas indirectas (biéticas) entre las variedades de chaya. Se
midio el grado de herbivoria foliar en hojas de ambas variedades y se colectaron
insectos herbivoros en las mismas plantas. Se encontr6 que la domesticacion
reduce significativamente las defensas estructurales, pero no se encontré efecto de
la domesticacion sobre las defensas indirectas, tampoco se encontraron diferencias
en la herbivoria foliar. Se encontraron diferencias entre las variedades en la
comunidad de herbivoros asociados a la chaya. La riqueza y abundancia de
morfoespecies fue mayor en la variedad cultivada pero la diversidad fue mayor en
la variedad silvestre. Se concluye que la domesticacion de la chaya ha reducido sus
defensas, lo cual probablemente sea uno de los factores que contribuye a una
mayor riqueza y abundancia de herbivoros. La hipotesis planteada se cumple
parcialmente, especificamente para la reduccion de las defensas estructurales y el

incremento en la abundancia de herbivoros.



ABSTRACT

The process of domestication is the selection of favorable phenotypes from a human
perspective. Crop plants generally allocate more resources and biomass to organs
of interest for humans than their wild relatives, which may compromise resources
allocation to anti-herbivore defense and thus, increase herbivory levels and modify
the community of herbivores. Here in, | tested this hypothesis in chaya (Cnidoscolus
aconitifolius, Euphorbiaceae), a neglected and underutilized crop in Mesoamerica.
The study was conducted in the center of origin and domestication of the chaya, the
state of Yucatan, where this crop occurs sympatrically with their wild relative.
Samplings of cultivated and wild plants were carried out in the town of Molas from
July to December 2018, collecting leaves of both varieties in which, trichomes were
counted and leaf toughness was measured. Indirect biotic defenses were also
evaluated, ants were counted and parasitoid emergence from lepidopteran larvae
were recorded to in both varieties. Also, the degree of leaf herbivory was measured
in the two varieties. Samplings of herbivorous insects were carried out in the same
plants. According to the results, domestication significantly reduced structural
defenses but, no effect of domestication was found on biotic indirect defenses.
Differences in leaf herbivory were not significant. However, differences between
varieties in the community of herbivores associated with the Chaya were found.
Morphospecies richness and abundance was higher in cultivated plants; however,
morphospecies diversity was higher in wild plants. It was concluded that the
domestication of the chaya reduces structural defenses and this probably explain an
increase in herbivore richness and abundance. The proposed hypothesis is partially
fulfilled, specifically for the reduction of structural defenses and the increase in the

abundance of herbivores.



1. INTRODUCCION

Un ejemplo claro de la capacidad de transformacién de los recursos naturales que
tiene el ser humano es la domesticacion de animales y plantas silvestres. La
domesticacién es un proceso de seleccion, pero a diferencia de la seleccién natural,
es dirigido por los seres humanos para obtener variedades de plantas y animales
gue maximicen los beneficios que obtenemos de ellos. Sin embargo, esas
caracteristicas deseables desde una perspectiva antropogénica, pueden estar
correlacionadas genéticamente con otros caracteres no deseados que son
seleccionados indirectamente durante la domesticacion. Entre estos caracteres, en
el caso de las plantas, se encuentran las defensas contra herbivoros. Las defensas
antiherbivoro también pueden disminuir debido a que las plantas cultivadas asignan
gran cantidad de recursos al crecimiento, lo que compromete recursos para Su
defensa (Rosenthal y Dirzo, 1997). En general, las defensas tienden a disminuir en
las plantas cultivadas respecto a sus parientes silvestres (Whitehead et al., 2017),
provocando un incremento en su susceptibilidad frente a los herbivoros. Esta
susceptibilidad a los herbivoros, consecuencia indeseable del proceso de
domesticacién, puede provocar pérdidas econdmicas e incrementa los costos de
produccion (Chen et al., 2015a).

Algunos estudios han evaluado el efecto de la domesticacion sobre las
defensas (p. €j. tricomas y compuestos quimicos) y comparado el nivel de herbivoria
entre cultivos y sus parientes silvestres (Davila-Flores et al., 2013; Gaillard et al.,
2018; Moreira et al., 2018). Sin embargo, la mayoria de los estudios realizados a la
fecha son estudios experimentales o ex situ, que examinan este proceso fuera de
su contexto natural. Un modelo idoneo para estudiar los efectos de la domesticacion
sobre las defensas contra herbivoros tendria que abordar este fenébmeno in situ y
asi, aislar el efecto de la domesticacion del efecto ambiental, mediante el uso de
cultivos que ocurren en simpatria con sus parientes silvestres en condiciones
naturales. Actualmente, ain son pocos los estudios que reunen estas condiciones,
por lo que son necesarios mas estudios de este tipo en los centros de origen de los
cultivos (Chen et al., 2017).



La zona de la peninsula de Yucatan es centro de origen y domesticacion de
gran variedad de especies cultivadas (Colunga-GarciaMarin y Zizumbo-Villarreal,
2004). Debido a esto, es posible encontrar, ain en nuestros dias, especies
cultivadas coexistiendo con sus parientes silvestres. En este estudio se selecciond
como modelo a Cnidoscolus aconitifolius (Mill.) 1.M. Johnstone (Euphorbiaceae),
localmente conocida como chaya, la cual tiene una historia de domesticacion
reciente (mas de 500 afios de uso y cultivo) (Ross-lbarra, 2003). En Yucatan la
variedad cultivada de chaya (el término variedad utilizado de aqui en adelante para
la chaya cultivada y silvestre hace referencia a un grupo de plantas dentro de un
taxon botanico del rango mas bajo conocido, definido por la expresién reproducible
de sus caracteristicas distintivas y otras caracteristicas genéticas; FAO, 2019) se
produce a pequefia escala al interior de los huertos familiares o solares, los cuales
representan basicamente su Unico habitat (Ross-Ibarra y Molina-Cruz, 2002). Por
otro lado, la chaya silvestre esta asociada a vegetacion secundaria y algunas veces
es tolerada en huertos familiares y otros agroecosistemas tradicionales, debido a su
uso medicinal y como alimento (Gonzalez-Laredo et al., 2003). Aunque no se ha
evaluado cuantitativamente, las variedades cultivada y silvestre de la chaya
aparentemente difieren en sus defensas contra herbivoros (p. e€j. tricomas y
produccion de latex), siendo mas evidentes en la variedad silvestre (Abdala-Roberts
y Parra-Tabla, 2005).

En esta tesis se realiz6 una comparaciéon de algunas defensas estructurales
(tricomas eglandulares, dureza, palatabilidad) e indirectas (hormigas y parasitoides
asociados a larvas de lepidopteros, las cuales, debido a su naturaleza, seran
llamadas bidticas de aqui en adelante), asi como la herbivoria foliar y la riqueza y
abundancia de los herbivoros entre la variedad cultivada y la variedad silvestre de
chaya en Molas, una comisaria del municipio de Mérida, Yucatan. El objetivo
general fue evaluar el efecto de la domesticacion sobre las defensas, la herbivoria
y la comunidad de herbivoros de la chaya. La prediccion principal fue que la
domesticacion reduce las defensas contra herbivoros, incrementa la herbivoria y

genera cambios en el ensamble de la comunidad de herbivoros.



2. OBJETIVOS

2.1 Objetivo general
Evaluar el efecto de la domesticacion sobre las defensas, la herbivoria y la
composicién de la comunidad de herbivoros en la chaya (Cnidosoculus

aconitifolius).

2.2 Objetivos especificos
Comparar las defensas antiherbivoro (estructurales y biéticas) entre la chaya

cultivada y la silvestre.

Comparar el grado de herbivoria foliar entre la chaya cultivada y la silvestre.

Comparar la comunidad de herbivoros (masticadores y chupadores)

presentes en la chaya cultivada y la silvestre.

3. HIPOTESIS

La domesticacion provoca una reduccion de las defensas contra herbivoros
presentes en la chaya, un incremento en el grado de herbivoria y en la
abundancia de herbivoros.

4. MARCO TEORICO

4.1 Domesticacion

Desde sus origenes, la especie humana ha dependido de su capacidad para
transformar el ambiente para su desarrollo. Los seres humanos hemos jugado un
papel determinante en la evolucion de otros organismos bajo distintos contextos
como la caceria, larecoleccion, la pesca, la agricultura, entre otros (Sarukhan, 2008;

Hendry et al., 2017). Un aspecto de enorme relevancia en Ecologia Humana,



particularmente para la etnoboténica, es la domesticacion de especies de plantas
silvestres, ya que su estudio permite comprender mejor las consecuencias
evolutivas de las acciones humanas sobre la biodiversidad, el paisaje y el desarrollo
de la cultura (Lins-Neto et al., 2014).

La domesticacion se puede considerar como una innovacion que logro la
humanidad a través de la seleccion de plantas con caracteristicas deseables. Esta
innovacion se tradujo en la modificacion de los fenotipos vegetales y, a su vez, en
una transicion de la estrategia de vida del hombre cazador-recolector a la agricultura
y el sedentarismo, las cuales permitieron el desarrollo de las civilizaciones
modernas (Diamond, 2002). De esta manera, la domesticacién adquirid un triple
caracter: bioldgico, ecolégico y social (Diamond, 2002; Chen et al., 2015a; Piperno,
2017; Whitehead et al., 2017). Bioldgico puesto que, como menciona Darwin (1859),
es uno de los procesos evolutivos que transforma a las especies de interés para el
ser humano. Ecologico, debido a que se modifica el ambiente para poder cultivar
las especies seleccionadas con los respectivos efectos sobre competidores,
depredadores, polinizadores y dispersores, entre otros (Casas y Caballero, 1995) y
social porque facilita el desarrollo de sociedades mas productivas y complejas en
comparacion con las sociedades de cazadores-recolectores (Froestad y Clifford,
2017).

Por domesticacion se entiende la seleccion de individuos con rasgos
deseables por parte de los seres humanos, con la finalidad de incrementar, en el
caso de las plantas de uso alimenticio, su palatabilidad, nutrientes, productividad
y/o prolongar su vida de almacén para satisfacer sus necesidades (Turcotte et al.,
2014; Chen et al., 2015a). Este proceso importante inicio hace aproximadamente
10,000 afios, fue y sigue siendo imprescindible para el origen y desarrollo de la
agricultura y, por ende, para la alimentaciéon de la humanidad. (Rosenthal y Dirzo,
1997; Yacobaccio y Korstanje, 2007; Raya-Pérez et al., 2010; Turcotte et al., 2014;
Chen et al., 2015a).



4.1.1 Origen de la domesticacion

El sitio de domesticacion de plantas mas temprana en el mundo se encuentra en el
suroeste asiatico, region que se conoce como la Creciente Fértil (Diamond, 2002).
En este lugar se produjeron algunas variedades de plantas cultivadas que aun son
valiosas a nivel mundial como los cereales (p. ej. trigo y cebada). Asimismo, se
encuentran otras areas donde la agricultura surge de manera independiente: China,
Mesoamérica, Andes/Amazonia, Estados Unidos, Sahel, Africa occidental, Iran,
Irak, Siria, Etiopia y Nueva Guinea, conocidas como centros de domesticacion
(Wendorf y Said, 1967; Diamond, 2002).

Particularmente en Mesoamérica, la domesticacion se inicio antes de la
llegada de los colonizadores espafioles (Serrato et al., 2000); contribuyendo con
cerca de 200 cultivos importantes para la agricultura moderna (Figueredo et al.,
2015), entre los que destacan el maiz (Zea mays), el frijol (Phaseolus sp.), la
calabaza (Cucurbita sp.), el chile (Capsicum sp.), el jitomate (Solanum sp.), el cacao
(Theobroma cacao) (Motamayor et al., 2002; Altieri, 2003; Raya-Pérez et al., 2010;
Zizumbo-Villareal y Colunga-GarciaMarin, 2010) y muchas otras variedades de
plantas cultivadas que permanecen relativamente desconocidas fuera de la region,
como la chaya (C. aconitifolius), la anona (Annona reticulata) y la jicara (Crescentia
cujete) (Ros-Ibarra y Molina-Cruz, 2002; Salazar et al., 2010; Aguirre et al., 2013).

Entre los paises mesoamericanos, México es considerado uno de los paises
con mayor diversidad vegetal y uno de los principales centros de domesticacién de
plantas, donde se encuentra poco mas del 10% de las 128 especies de plantas
cultivadas mas importantes del mundo para la alimentacion, entre ellas el maiz, el
frijol, el agave (Agave sp.), el algodon (Gossypium sp.), la vainilla (Vanilla sp.) y el
aguacate (Persea americana) (Altieri, 2003; Perales y Aguirre, 2008; Hernandez,
2014). Mientras que de unas pocas especies el conocimiento en relacion con los
cambios producidos como resultado de la domesticacion es considerable, en el pais
hay muchas especies que han recibido menor atencion a pesar de su importancia
en la cultura regional (Serrato-Cruz et al., 1998), pues la mayor parte de las
investigaciones que se han realizado giran en torno a los cultivos intensivos como

el arroz (Oryza sativa), el maiz, la soya (Glycine max), el tabaco (Nicotiana



tabacum), el algodén y la papa (Solanum tuberosum), entre otros (Meyer et al.,
2012).

4.1.2 Proceso de domesticacion

Bautista y colaboradores (2012) proponen cinco estadios en los que se pueden
encontrar las plantas segun la intensidad de manejo a las que son sometidas por
parte del hombre: (i) silvestres, (ii) evolucion en sistemas bajo manejo humano
intensivo, (iii) domesticacién incipiente, (iv) semi-domesticacion y (v) domesticacion.
En el estadio silvestre se encuentran aquellas plantas que no han sido modificadas
por el ser humano; mientras que las especies que crecen en ambientes perturbados
por el hombre, pero que no son producto de la seleccién artificial, son aquellas que
evolucionan en sistemas bajo manejo humano intensivo. Las plantas con
domesticacién incipiente han sido sujeto de alguna intervencién humana, como
actividades que indirectamente fomentan su abundancia o son toleradas en el sitio
(la planta crece sin la asistencia del hombre en el sitio y el hombre no la perturba).
Las plantas semi-domesticadas y domesticadas presentan diferencias significativas
en su morfologia o fisiologia con respecto a las plantas silvestres. A diferencia de
las semi-domesticadas, las plantas domesticadas dependen totalmente de los
ambientes creados por el hombre y de los cuidados que éstos les proveen (Bautista
et al., 2012).

Los cambios morfol6gicos mas notorios propiciados por la domesticacion
ocurren en las partes o estructuras de la planta que son de particular interés para el
ser humano (Hernandez, 2014), favoreciendo de esta manera fenotipos que son
sensorialmente atractivos segun sus propiedades organolépticas. Posiblemente el
criterio mas relevante de seleccion en plantas de uso alimenticio es el sabor, el cual
también es un indicador confiable del grado de toxicidad de una planta (Bautista et
al., 2012).

La seleccion de caracteres realizada por los seres humanos se divide en dos
tipos complementarios: consciente o intencional e inconsciente o indirecta (Zohary,
2004). Durante la seleccion consciente se eligen deliberadamente individuos que

tienen una caracteristica por la cual se consideran mas valiosos y se propagan



(Zohary, 2004), mientras que la seleccion indirecta se genera al facilitar la
adaptacion de una planta a las condiciones del agroecosistema en donde se
mantiene (Bautista, et al., 2012; Whitehead et al., 2017). La seleccion consciente
afecta la frecuencia de caracteristicas fenotipicas del érgano de interés, mientras
que la seleccion indirecta afecta otros caracteres que, aunque no son relevantes
para los seres humanos, maximizan su adecuacioén (Vaughan et al., 2007). Esta
altima forma de seleccidn ha recibido muy poca atencion y recientemente se ha
comenzado a apreciar el papel que tiene en la evolucion de los cultivos (Zohary,
2004).

Un ejemplo ilustrativo de seleccién directa es lo que ocurrio en el trigo y la
cebada silvestres. Estas plantas llevan sus semillas en lo alto del tallo, el cual se
rompe espontdneamente, dejando caer las semillas al suelo para que puedan
germinar; sin embargo, esto dificultaba la cosecha. No obstante, espontdneamente
aparecio una mutacién de un gen que fenotipicamente se expresa en plantas con
tallos que no se rompen. Aunque esta caracteristica es, desde el punto de vista
demografico, letal en la naturaleza (impide la liberacién de la semilla), la falta de
dehiscencia de semillas resultaba conveniente para los recolectores. Los
agricultores sembraron plantas con esa caracteristica, seleccionando
conscientemente las plantas con ese fenotipo y, por ende, se propagd esa mutacion
(Diamond, 2002). Adicionalmente, al seleccionar el trigo sin dehiscencia, las
semillas presentaban glumas duras, lo cual requiri6 que posteriormente se
implementaran cambios en la proteccion de las semillas para facilitar la trilla
(cosechay triturado del cereal para separarlo de la paja; Peleg et al., 2011), aspecto
que representa un ejemplo de seleccion indirecta. Debido a los cambios (p. €j.
morfologicos y/o fisioldgicos) que ocurren en las especies domesticadas, estas se
vuelven directamente dependientes del manejo por grupos humanos (Yacobaccio y
Korstanje, 2007; Bautista et al., 2012).

Durante el proceso de seleccion artificial, las plantas son modificadas segun
los criterios personales de los productores (que tienden a cambiar todo el tiempo) y
adaptadas a las condiciones de cultivo (p. ej. variabilidad ambiental y disponibilidad

de insumos y tecnologias) (Bautista et al., 2012; Chen et al., 2015a). Esto origina



un amplio rango de rasgos morfoldgicos y fisiologicos, conocido como sindrome de
domesticacion, que nos permite diferenciar los cultivos domesticados de sus
ancestros silvestres (Kuriakose et al., 2009).

Algunas caracteristicas son frecuentes en el sindrome de domesticacion,
mismas que se han seleccionado en especies filogenéticamente distantes, entre
ellas destacan la pérdida natural de dispersion de semillas, el gigantismo en
hojas/flores/frutos, pérdida de latencia en semillas, aumento en la tasa de
germinacion, germinacion rapida, grandes despliegues florales y pérdida de
mecanismos quimicos y mecénicos de proteccion contra herbivoros (Serrato et al.,
2000; Bautista et al., 2012; Hernandez, 2014). Por lo general, estas caracteristicas
fenotipicas de las plantas tienen correlacion genética con otros caracteres, lo que
resulta en cambios o modificaciones en éstos (Bautista et al., 2012). Debido a que
el sindrome de domesticacién es una combinacion de caracteres deseados y otros
con correlacién genética que pueden no ser favorecedores, es frecuente observar
gue las plantas domesticadas, en general, ademas de tener mayor productividad en
su cosecha, son mas vulnerables a patégenos y herbivoros que sus parientes
silvestres (Bautista et al., 2012; Chen et al., 2015a; Whitehead et al., 2017). Por lo
gue se puede decir que se creé un manjar inocuo para el ser humano, pero se ha

abierto un bufet para los herbivoros (Chen et al., 2015a).

4.2 Herbivoria: consecuencias indeseables de la domesticacion

El consumo de cualquier parte de una planta por animales, desde sus raices hasta
sus semillas, se conoce como herbivoria. La herbivoria es un proceso ecosistémico
clave que reduce la biomasa, la densidad de las plantas y la productividad primaria
de los ecosistemas (Schowalter, 2016).

Entre los herbivoros de mayor importancia, dada su diversidad y biomasa, se
encuentran los insectos, los cuales se clasifican segun su tipo de alimentacion y
aparato bucal en masticadores, minadores y barrenadores, formadores de agallas,
chupadores, frugivoros y depredadores de semillas (Dicke y van Poecke, 2002;
Turcotte et al., 2014; Schowalter, 2016). Los 6rdenes de herbivoros defoliadores de

la clase Insecta que destacan en la agricultura son Orthoptera (saltamontes),
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Coleoptera (escarabajos) y Lepidoptera (larvas de mariposa) (Figueroa y Castro,
2000; Cervantes-Mayagoitia y Huacuja-Zamudio, 2013).

Las plagas de insectos son la mayor causa de dafios a los cultivos y su
cosecha y se ha estimado que pueden llegar a consumir en promedio mas del 20%
de la productividad anual de los cultivos en el mundo (Crawley, 1989; Agrawal,
2011), provocando pérdidas economicas por los impactos negativos tanto en la
calidad como en la cantidad de cosecha, asi como un aumento en los costos de
pesticidas para combatirlas (Ameden y Just, 2001; Cervantes-Mayagoitia Yy
Huacuja-Zamudio, 2013).

Las plantas y los insectos han coexistido los udltimos 350 millones de afios,
por lo que ambos han desarrollado diferentes estrategias de ataque y defensa,
fenomeno conocido en la literatura como carrera armamentista, en la cual los
herbivoros desarrollan resistencia frente a las defensas de las plantas y, en
respuesta, las plantas desarrollan barreras estructurales y quimicas (Carmona et
al., 2011; Anil et al., 2014). Esta carrera armamentista entre plantas y herbivoros
aun contintia, aunque su intensidad, frecuencia y diversidad puede variar (Dicke y
van Poecke, 2002; Rashid et al., 2012).

Las plantas en estado silvestre poseen estrategias de defensa (p. e€j.
tricomas, compuestos quimicos) que las protegen de los insectos herbivoros
(Carmona et al., 2011; Chen et al., 2015a). Sin embargo, la domesticacién puede
afectar negativamente las defensas de los cultivos contra los herbivoros debido a
los cambios en la quimica, la morfologia y la fenologia de las plantas que ocurren

durante el proceso de domesticacion (Turcotte et al., 2014; Chen et al., 2015a).

4.3 Defensas de las plantas contra herbivoros
Los mecanismos de defensa de las plantas (morfolégicos y bioquimicos) les
permiten repeler, resistir y/o tolerar los efectos del ataque, constituyendo un factor
determinante para su supervivencia (Gomez y Azorin, 2008; Carmona et al., 2011;
Rashid et al., 2012; Torres-Gonzéalez y Garcia-Guzman, 2014).

La resistenciay la tolerancia son dos estrategias diferentes de defensa contra

los herbivoros. La primera predomina en sistemas con alta riqueza de especies
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vegetales (Scherber et al., 2010) y se refiere a la habilidad de la planta para impedir
a los herbivoros el acceso a los tejidos y evitar su consumo (Hanley et al., 2007).
Por otra parte, la tolerancia no previene la herbivoria, pero genera respuestas
fisiolégicas compensatorias posteriores al dafio (Karifiho-Betancourt y Nufiez-
Farfan, 2015). Entre los mecanismos que promueven la tolerancia en las plantas se
reportan el incremento en el tamafio de las hojas, el incremento en la tasa
fotosintética, cambios en la asignacion de recursos a raices y tallos, elevada
eficiencia en la produccién de frutos y modificaciones en la fenologia (Parra-Tabla
et al., 2004; Nufiez-Farféan et al., 2007).

4.3.1 Defensas y resistencia
Las defensas se clasifican en constitutivas, inducidas e indirectas o bidticas. Entre
las defensas constitutivas estan las defensas estructurales, las cuales son barreras
mecanicas externas disefiadas para restringir el acceso de los herbivoros a las
partes donde se encuentran concentrados los nutrientes y no involucran una
respuesta activa de la planta (Cruz et al., 2006; Hanley et al., 2007; Camarena,
2009). Para ello, las plantas han desarrollado cuticulas, endurecimientos, cubiertas
lefiosas, tricomas no glandulares (o eglandulares), espinas o puas (Abdala-Roberts
y Parra-Tabla, 2005; Hanley et al., 2007). Adicionalmente, estas estructuras
confieren a las plantas fuerza y rigidez, por lo que pueden servir para diversos
propdsitos (Freeman y Beattie, 2008); es decir, algunas de estas caracteristicas
morfolégicas pueden haber evolucionado como respuesta a otros estimulos
ambientales y no directamente como respuesta ante la herbivoria (Hanley et al.,
2007). Por ejemplo, algunas espinas son utiles para reducir el flujo de radiacion
solar (Nobel, 1988), mientras que los tricomas no glandulares evolucionaron
primariamente como barreras fisiologicas para evitar la pérdida de agua (Levin,
1973).

Por lo tanto, las defensas actuales de algunas plantas pueden ser el producto
de un arrastre filogénetico y no el producto de accion selectiva del ambiente abidtico
o de los herbivoros (Whitehead et al., 2017). En relaciébn con su papel como

defensa, los tricomas eglandulares impiden el movimiento de los herbivoros (Dalin
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et al., 2008). Sin embargo, cuando estas defensas fallan, las plantas activan
respuestas defensivas adicionales conocidas como respuestas inducidas (Anil et
al., 2014).

Las defensas inducidas consisten en compuestos quimicos o metabolitos
secundarios que se activan en respuesta al dafio o al estrés en el tejido vegetativo
(Karban y Myers, 1989; Matias y Garcia-Montalvo, 2016) e involucran cambios que
pueden incrementar la resistencia de la planta a los ataques de los herbivoros, con
efectos que pueden durar desde unas pocas horas hasta varios afios (Karban y
Myers, 1989; Dicke y van Poecke, 2002; Anil et al., 2014), inhibiendo el crecimiento
del insecto, disminuyendo la digestion del tejido o atrayendo depredadores
(Camarena, 2009; Anil et al.,, 2014). Esto se logra mediante liberacién de
metabolitos secundarios en sitios localizados, asi como en tejidos no afectados
(Skibbe et al., 2008).

Algunos ejemplos de compuestos quimicos producidos por las plantas
incluyen a los glucosidos cianogénicos, los glucosilanatos, los alcaloides, los
taninos y los terpenoides (Camarena, 2009). También pueden ser macromoléculas
como el latex o inhibidores de proteinasas (Camarena, 2009; Mithéfer y Boland,
2012). En cuanto a compuestos volatiles, Vazquez y colaboradores (2008)
mencionan a las kairomonas, las apneumonas y las sinomonas. Las kairomonas
son segregadas por las plantas en respuesta al ataque y atraen a sus enemigos
naturales. Las apneumonas son sefiales emitidas por érganos muertos de la planta
gue contribuyen a la actividad de los depredadores o parasitoides y las sinomonas
benefician tanto a la planta como al receptor.

Las plantas atraen a los enemigos naturales de los herbivoros (Dicke y van
Poecke, 2002) mediante volatiles liberados durante la alimentacion de los
herbivoros o por recursos (p. ej. néctar extrafloral, refugio) (Dicke y van Poecke,
2002; Martin et al., 2013) contribuyendo indirectamente a su proteccion. Estos
enemigos naturales de los herbivoros pertenecen al grupo de defensas inducidas
bioticas.

Este conocimiento resulta particularmente relevante en los agroecosistemas,

ya que el control bioldgico de plagas por enemigos naturales es uno de los mayores
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servicios ecosistémicos para la agricultura a nivel mundial (FAO, 2019). Entre los
organismos mas relevantes para la regulacion de herbivoros se encuentran las
avispas parasitoides y los depredadores. Un ejemplo de defensas bidticas son las
avispas que parasitan herbivoros, asi como las hormigas que viven y/o se alimentan
de sustancias que secretan algunas plantas (Mithéfer y Boland, 2012).

Las investigaciones realizadas sobre los enemigos naturales de los
herbivoros en sistemas agricolas son numerosas (p. e€j. Marino y Landis, 1996;
Gonzalez-Moreno, 2005; Marino et al., 2006; Vazquez et al., 2008; Esquivel, 2014).
Sin embargo, la literatura respecto a los efectos de la domesticacion sobre los
enemigos naturales de los herbivoros es menor (Hernandez, 2014; Matias y Garcia-
Montalvo, 2016). Existe evidencia que sugiere que la domesticacion tiene diferentes
efectos, dependiendo del cultivo, sobre las interacciones entre insectos herbivoros
con sus depredadores y parasitoides (Bautista et al., 2012; Chen et al., 2015a).
Entender las relaciones de los insectos nativos con las plantas silvestres y sus
variedades domesticadas podria ayudar a entender cémo la domesticacion altera
las interacciones multitroficas (Turcotte et al., 2014; Chen et al.,, 2015a). Sin
embargo, los efectos de la domesticacion sobre las defensas bidticas de las plantas
pueden ser complejos y entender esta complejidad requiere una vision integral de
la ecologia evolutiva de las interacciones entre plantas, humanos, herbivoros y el
ambiente (Whitehead et al., 2017). Para tener un mejor entendimiento de estos
efectos, se pueden utilizar los cultivos nativos como modelo, en particular los que
son manejados in situ (Casas et al.,, 2007), que ocurren en simpatria con sus
parientes silvestres, de manera que se pueden controlar diversos factores de
confusion de origen ambiental, incluyendo el manejo.

Algunos metabolitos secundarios son toxicos para los herbivoros o tienen
propiedades antinutricionales, los cuales pueden ser tanto defensas constitutivas
como inducidas (War et al., 2012). Sin embargo, debido a que este tipo de defensas
no se midieron en este estudio, no se elaborara mas extensamente sobre ellas en

este marco teorico.
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4.3.2 Las defensas y el compromiso con otras funciones en las plantas: la teoria de
historia de vida.

La teoria de historia de vida busca explicar como diferentes fuerzas evolutivas dan
forma a los organismos para optimizar funciones como la supervivencia y la
reproduccion frente a los desafios que plantea el medio ambiente (Fabian y Flatt,
2012). Esta teoria se relaciona con un problema de optimizacion, esto es, bajo
factores ecoldgicos particulares (p. ej. cuando los depredadores son abundantes)
que afectan la probabilidad de supervivencia y reproduccién de un organismo, existe
una combinacién optima de inversion de recursos en el crecimiento, la defensa y la
reproduccion (Stearns, 1989; Fabian y Flatt, 2012). Estas combinaciones implican
una relacion de costo-beneficio para el organismo, pues a cambio de una mejora en
cierta aptitud, se afecta negativamente otra, tal es el caso del compromiso entre las
defensas y el crecimiento de las plantas (Sterns, 1989; Roff et al., 2006).

Las plantas domesticadas ofrecen un recurso con mayor calidad nutritiva
para los herbivoros (Wang et al., 2009; Maag et al., 2015) en comparacién con sus
parientes silvestres gracias a la modificacién de su contenido quimico y nutritivo,
por ejemplo, las larvas de herbivoros que se alimentaron de Brassica oleracea se
desarrollaron mas rapido y ganaron mayor masa, en comparacion con los
herbivoros que se alimentaron con el pariente silvestre (Benrey et al., 1998),
asimismo, la variedad domesticada presenté menor resistencia (Benrey et al., 1998;
Chen et al., 2015a; Maag et al., 2015). Esta disminucion en la resistencia ocurre
debido a que se modifica el balance entre el crecimiento y la defensa, lo que implica
una reasignacion de recursos de los rasgos defensivos hacia las tasas de
crecimiento para incrementar el rendimiento de la cosecha (Rosenthal y Dirzo, 1997;
Massei y Hartley, 2000).

4.4 Agroecosistemas tradicionales
Los agroecosistemas tradicionales son sitios en donde se establecen relaciones
entre naturaleza y cultura (Tapia, 2004; Toledo, 2005); su estudio contribuye a

identificar recursos naturales potenciales, nuevas opciones de uso y manejo
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agricolas y, por lo tanto, a la conservacion de recursos fitogenéticos (Hernandez,
1988).

Los agroecosistemas tradicionales son aun frecuentes, particularmente en
regiones rurales del tropico en Latinoamérica, Asia y Africa (Altieri et al., 2012),
muchos de los cuales poseen caracteristicas particulares de su lugar de origen, que,
aunque evolucionan con el tiempo, comparten caracteristicas agroecologicas
comunes (Altieri y Nicholls, 2017). Entre las caracteristicas que comparten los
agroecosistemas tradicionales destacan su alta biodiversidad, tanto de plantas
como de animales, los cuales juegan papeles clave en la regulacion del
funcionamiento ecosistémico. Asimismo, destacan los sistemas y tecnologias de
uso y manejo de los recursos, el aprovechamiento de un rango completo de
microclimas, la dependencia de recursos locales y variedades cultivadas asi como
el uso de sistemas complejos de conocimiento tradicional y formas de transmision
del mismo (Koohafkan y Altieri 2010; Altieri et al., 2012; Altieri y Nicholls, 2017).

Particularmente en México, los sistemas agricolas tradicionales se
caracterizan por desarrollarse en suelos someros con limitantes nutricionales, el
predominio del uso de animales de trabajo y/o herramientas manuales, el uso de
semillas autdctonas, un area agricola pequefia, un mercado limitado para los
productos y escasez de crédito para la produccién y migracion constante de la mano
de obra mas calificada (Hernandez, 1988).

Ademas de los servicios ecoldgicos, los sistemas agricolas tradicionales
proveen de servicios culturales como la preservacién del conocimiento tradicional y
a su vez, la conservacion de las variedades locales de plantas y animales, asi como
sus parientes silvestres (Altieri, 2004). Entre algunos ejemplos de estos sistemas
agricolas tradicionales destacan las camas elevadas de cultivo tales como las
chinampas y las waru-warus, la agroforesteria, los sistemas silvopastoriles, las
terrazas de cultivo, la milpa, los huertos familiares, entre otros (Galluzzi et al., 2010;
Altieri et al., 2012; Altieri y Nicholls, 2017).
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4.4.1 Huertos familiares

Los huertos familiares alrededor del mundo proveen alimentos y otros productos
para el consumo directo de las familias o para su comercializacion (Gillespie et al.,
1993; Quezada, 2012), asi como servicios de polinizacion, de refugio para micro y
macrofauna y permiten el flujo genético entre las poblaciones de plantas dentro y
fuera del huerto (Galluzzi et al., 2010).

Los huertos son sistemas de produccion familiar y se consideran centros de
ensefianza y aprendizaje en donde hombres, mujeres y nifios a través del tiempo
aprendieron a cultivar las plantas que tiempo atrads, cosechaban del bosque y otros
ecosistemas naturales (Flores, 2012; Das y Kumar, 2015). En los huertos se han
seleccionado, domesticado, manejado y conservado una alta diversidad de
especies y variedades de plantas durante siglos de evolucion cultural y biolégica
(Altieri, 2003; Salazar et al., 2010; Flores, 2012).

Los huertos son espacios en los que las mujeres son las encargadas de
cuidar y utilizar la agrobiodiversidad (Colunga-Garcia Marin y Zizumbo-Villarreal,
2004; Cahuich-Campos et al., 2014), algunas veces en compafiia de la familia
(Gutiérrez-Cedillo, et al., 2015). De esta manera, las mujeres adquieren un papel
importante como conservadoras de agrobiodiversidad y como contribuyentes
activas a la economia familiar (Lope-Alzina, 2007).

En el sureste de México, los huertos familiares son el tipo de agroecosistema
mas representativo (Mariaca, 2012) y en la actualidad, son importantes proveedores
de alimentos de origen vegetal, incluyendo a especies cultivadas, sus parientes
silvestres y a otras plantas utiles (Ordéfiez, 2018), asi como de alimentos de origen
animal para las familias que los manejan (Mariaca, 2012).

En conjunto con la milpa, el huerto familiar también conocido como solar y en
maya como pach-pak’al, es un agroecosistema tradicional con origenes anteriores
a la llegada de los europeos en el siglo XVI que permiti6 el éxito de la cultura maya
como sociedad agricola (Flores, 2012). En la Peninsula de Yucatan, durante mas
de 3,500 afios, los mayas destacaron por su habilidad en el manejo de los recursos
naturales mediante sistemas de produccion como la milpa y los huertos familiares

(Zizumbo-Villareal et al., 2010; Kantun-Balam et al., 2012; Flores, 2012), lo que les
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permiti mantener una economia basada en la produccién para autoconsumo, con
algunas porciones de esa produccion dirigidas a los mercados regionales y el tributo
(Toledo et al., 2008).

Entre los recursos genéticos nativos utilizados para alimentacion y agricultura
en Yucatan, se han reportado entre 50 y 100 especies de plantas por huerto (Toledo
et al., 2008). Por ejemplo, Zizumbo-Villareal y colaboradores (2010) reportan entre
los recursos genéticos nativos para la alimentacion en Yucatdn a el cocoyol
(Acrocomia mexicana), la pifiuela (Bromelia pinguin), la grosella (Phyllanthus
acidus), el nance (Byrsonima crassifolia), la papaya o puut (Carica papaya), el mata
abejas o yuy (Casimiroa tetrameria), el ciricote (Cordia dodecandra), el zapote negro
(Diospyros digyna), la pitahaya (Hylocereus undatus), el bonete o ku’'umche’
(Jacaratia mexicana), el zapote (Manilkara zapota), el pepino de arbol o kat ku'uk
(Parmentiera aculeata), el zapote amarillo o k'aniste’ (Pouteria campechiana), la
guayaba (Psidium guajava), el guano o xa’an (Sabal mexicana, Sabal yapa), la
ciruela o abal (Spondias mombin), la guaya (Melicoccus oliviformis), el ramén
(Brosimum alicastrum), los ibes o beech’ib (Phaseolus lunatus), el cacao
(Theobroma cacao), la jicama o chi’ikam (Pachyrhizus erosus), el maguey o chelem
(Agave angustifolia), el henequén (Agave fourcroydes), la chaya o chaay (C.
aconitifolius), la pimienta (Pimenta dioica), la vainilla (Vanilla planifolia), los chiles
(Capsicum annum y C. chinense) y el epazote (Chenopodium ambrosioides).

Los huertos familiares, ademas de conservar la diversidad vegetal, albergan
algunas especies que pueden convertirse en plagas potenciales si el ecosistema
pierde su capacidad de regular sus poblaciones, entre las cuales se han reportado
insectos lepiddpteros, hemipteros, tisanopteros y dipteros (Quezada, 2012). Al
mismo tiempo, los huertos representan un sitio alterno donde enemigos naturales
de los herbivoros (parasitoides y depredadores) pueden encontrar refugio, alimento
y hospederos, lo que incrementa la importancia de los huertos para la conservacion
de la biodiversidad (Aguilar et al., 2012; Quezada, 2012).
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4.5 El modelo de estudio: la chaya (Cnidoscolus aconitifolius), una planta
domesticada en Yucatan que coexiste con sus parientes silvestres

Una de las plantas domesticadas por los mayas que, si bien no destaca por su
importancia econdmica a nivel global, tiene importancia a nivel local o regional, es
la chaya (Ross-Ibarra, 2003). La chaya se usa en la medicina tradicional mexicana
para tratar enfermedades como la diabetes y la obesidad, entre otros padecimientos
(Jiménez-Arellanes et al., 2014), asi como en cercos vivos, como planta comestible
- las hojas se cosechan y son cocidas para preparar varios tipos de alimentos- y
ornamental (Ross-Ibarra, 2003; Carrillo-Sanchez y Jiménez-Barfiuelos, 2015).

La chaya se encuentra cultivada en huertos familiares o jardines donde se
propaga facilmente por estacas y no requiere de muchos cuidados (Ross-lbarra,
2003), se le ha considerado un cultivo con elevado potencial econémico debido a
su alto valor nutritivo, facil propagacién, alta productividad, alta tolerancia a
condiciones pobres de suelo y su resistencia a patégenos (Ross-lbarra y Molina-
Cruz, 2002).

Se reconocen dos especies como chaya silvestre en el area de estudio: C.
aconitifolius y C. souzae. La chaya mas abundante en Yucatan es C. aconitifolius,
la cual tiene una distribucion mas amplia que su especie hermana, C. souzae, que
en el pais se distribuye sélo en la peninsula de Yucatan (CICY, 2010). La variedad
silvestre de la chaya se encuentra en sitios con vegetacion secundaria (Abdala-
Roberts y Parra-Tabla, 2005) y en sitios antropizados (Parra-Tabla et al., 2004),
dentro de los huertos familiares o cerca de ellos (observacion personal). Se
caracteriza por presentar diferentes estrategias antiherbivoro entre las que
destacan: tricomas urticantes, latex téxico y produccion de néctar extrafloral, mismo
que atrae hormigas que defienden a la planta de los herbivoros (Parra-Tabla et al.,
2004), caracteristicas que comparte la chaya cultivada en menor proporcién (Ross-
Ibarra y Molina-Cruz, 2002; Ross-lbarra, 2003), asi como una cantidad similar de
taninos condensados en ambas variedades (Munguia-Rosas, datos no publicados).
Los herbivoros mas importantes que atacan a la chaya silvestre en Yucatan son

orugas de lepidopteros (Chioides catillus albofascicatus y Anteos maerula); otros
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herbivoros reportados son ortopteros y homopteros (Parra-Tabla et al., 2004;
Abdala-Roberts y Parra-Tabla, 2005).

Debido a la gran cantidad de defensas que posee la chaya silvestre, algunas
especies de herbivoros han desarrollado estrategias muy particulares para
alimentarse. Por ejemplo, algunas orugas constrifien el peciolo de las hojas para
interrumpir el flujo del latex a las nervaduras de las hojas, haciendo que el latex se
drene y, de esta manera, se alimentan de las hojas sin riesgo de intoxicacion (Parra-
Tabla et al., 2004). En la actualidad no se cuenta con un registro de los herbivoros
en la variedad cultivada; sin embargo, dado que en la peninsula de Yucatan la
variedad cultivada coexiste con la variedad silvestre en los huertos o en sitios
aledafos a los huertos, se podria sugerir que la comunidad de herbivoros es un
subconjunto de la comunidad de herbivoros presentes en la variedad silvestre.

El manejo in situ que presenta la chaya cultivada, la coexistencia de ambas
variedades (cultivada y silvestre) -lo cual permite aislar el efecto ambiental y
entender las interacciones entre los herbivoros que han coevolucionado con las
variedades (Chen et al., 2015a), asi como su papel importante en la dieta de los
habitantes de Yucatan (Jiménez-Arellanes et al., 2014), ofrece un excelente modelo
para la comprension de los procesos de su domesticacion y sus efectos en las
interacciones bidticas, ya que el proceso de domesticacion de esta especie es
reciente y, seguramente, no fue tan complejo como en otros cultivos que presentan

multiples eventos de domesticacion (Ross-Ibarra, 2003; Lins-Neto et al., 2014).

5. MATERIALES Y METODOS

5.1 Area de estudio
El estudio se llevé a cabo en la localidad de Molas, comisaria del municipio de
Mérida, Yucatan, México (20°49°'51”N, 89°36’44”0O, 10 msnm). Esta ubicada a 12
km del centro de la ciudad de Mérida y se encuentra dentro de la zona sujeta a
conservacion ecoldgica Cuxtal (Garcia-Gil, 2006).

El clima de Molas es calido subhimedo con lluvias en verano; la precipitacion

media anual es de 850 mm y la temperatura media anual es de 26.2° C. Los tipos
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dominantes de suelo en la zona son cambisoles y leptosoles (Bautista-Zufiga,
2010). Los cambisoles se encuentran en las partes bajas del relieve, de buena
calidad agricola si se manejan de manera intensiva; los leptosoles tienen una
profundidad de hasta 25 cm (Bautista-Zufiiga, 2010).

El tipo de vegetacion predominante es la selva baja caducifolia con cierto
grado de perturbacion. Las especies silvestres dominantes son el ramon (Brosimum
alicastrum) y el tsalam (Lysiloma latisiliquum), mientras que el tslits’iiche’
(Gymnopodium floribundum) y el pepino de monte (Parmentiera millspaughiana)
dominan el sotobosque (Flores y Espegel, 1994).

Molas cuenta con una poblacién total de 2,014 habitantes, de los cuales 999
son mujeres y 1,015 son hombres; cuenta con 508 viviendas habitadas y presenta
un grado alto de marginacion (SEDESOL, 2018). La actividad econémica principal
es la prestacion de servicios, para lo cual la mayoria de las personas se desplazan
a la ciudad de Mérida (Garcia-Gil, 2006). Por lo regular, los hombres de esta
comunidad trabajan en la industria de la construccién, mientras que las mujeres
jovenes trabajadoras se desempefian como dependientas de comercios del centro
de Mérida, ofrecen servicio doméstico o como nifieras (Pacheco et al., 2013). Una
proporcion mayoritaria de las viviendas cuenta con un huerto familiar o solar donde
se cultivan tanto especies de ornato como comestibles, entre estas Ultimas destacan

la papaya, la naranja y la chaya (Observacion personal).

5.2 Especie en estudio

La chaya silvestre, Cnidoscolus aconitifolius (Mill.) I. M. Johnstone (Euphorbiaceae)
es un arbusto perenne (1.2 - 6 m de altura), produce abundante savia lechosa o
latex, exhibe una pubescencia altamente urticante (tricomas eglandurales) en tallos,
hojas, flores y frutos (Parra-Tabla et al., 2004). Sus inflorescencias tienen un patrén
de ramificacion dicotomica (tricotomica en la primera division), con flores femeninas
y masculinas de color blanco, tubulares, de aproximadamente 2 cm de largo que
permanecen abiertas durante un dia (Parra-Tabla et al., 2004); la floracion es mas
abundante en el verano (Ross-lbarra y Molina-Cruz, 2002). La chaya es

autocompatible, pero debido a que los sexos ocurren en flores de distintas plantas,

21



la autofecundacién natural es limitada, tal y como ocurre en otras plantas monoicas
(Darwin, 2009). Presenta hojas grandes (hasta 32 cm de ancho y 30 cm de largo) y
lobuladas con peciolos de hasta 28 cm de largo, con disposicion alternada que caen
en tiempos de mucha sequia. Las hojas tienen una glandula en forma de corazon
en la base de la lamina y tricomas de mayor tamafio en comparacion con la variedad
cultivada (Ross-lbarra y Molina-Cruz, 2002; Ross-Ibarra, 2003; Munguia-Rosas et
al., 2019). Entre la variedad silvestre y la variedad cultivada existen caracteres
morfolégicos que las distinguen, los cuales se mencionan a continuacion.

La variedad cultivada de C. aconitifolius presenta en las hojas generalmente
cinco Iébulos y el l6bulo central se sobrelapa con los dos Iébulos laterales mas
préximos, usualmente la lamina es mas suculenta y normalmente tiene dos
glandulas separadas en la base (nectarios extraflorales), por el contrario, las hojas
de la variedad silvestre presentan de cinco a nueve lobulos y tienen una glandula
en forma de corazon en la base de la ldmina. Por otra parte, las hojas de chaya de
la variedad cultivada presentan tricomas eglandulares y se encuentran
principalmente en el peciolo y el margen inferior de la ldmina, mientras que los
tricomas presentes en las hojas de la variedad silvestre son de mayor tamafo
(Ross-lbarra y Molina-Cruz, 2002; Ross-Ibarra, 2003; Munguia-Rosas et al., 2019).

Los nectarios extraflorales son glandulas que producen secreciones
azucaradas y tienen la funcién de atraer insectos que actlan como proteccion
(defensas bidticas) para reducir los niveles de dafio por herbivoria, estableciendo
un mutualismo entre la planta y los enemigos naturales (p. ej. hormigas y
parasitoides; Lattar et al., 2009; Sinisterra et al., 2016) de herbivoros artropodos (p.
ej. lepiddpteros y ortépteros masticadores asi como hemipteros chupadores; Parra-
Tabla et al., 2004; Abdala-Roberts y Parra-Tabla, 2005; Sanchez et al., 2015). Esta
forma de defensa es mas efectiva en habitats perturbados (Bentley, 1976) y dado
gue la variedad cultivada de chaya conserva los nectarios, es probable que exista
una asociacion con hormigas como una estrategia de defensa en esta variedad.
Observaciones preliminares realizadas por nuestro grupo de investigacion también
sugieren que al menos las larvas de lepiddpteros que atacan a la chaya son

parasitadas por avispas.
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5.3 Muestreo de plantas y hojas

El muestreo fue aleatorio y pareado, se realizd entre los meses de agosto a
diciembre 2018 en huertos familiares. Se consideraron como criterios de inclusion
la presencia de la variedad cultivada de chaya, contar con el permiso de los
propietarios para acceder al huerto, una altura de la planta accesible (1.70-1.90 m)
para facilitar la colecta de insectos, la cercania de la variedad silvestre de chaya al
huerto (Fig. 1) (con una distancia promedio de 7.6 m, en un rango de 3.5-15 m entre
plantas). Se descartaron aquellas plantas cultivadas que se encontraban en casas
contiguas para ganar independencia en las unidades de analisis. En total se
eligieron 20 duplas de plantas de chaya (una chaya cultivada y la chaya silvestre
mMas cercana, n total= 40).

La colecta de las hojas (n= 3) se realiz6 de forma aleatoria de la regién media
de cada planta. Dentro de los criterios de inclusion para las hojas se consideraron
Gnicamente hojas completamente expandidas, sin evidencia de senescencia
(amarillas y/o secas). El material colectado se coloco en bolsas de papel etiquetadas
con la fecha, la variedad y el cédigo de la planta como datos para su identificacién
y posteriormente se transport6 al laboratorio. Por dia se muestred una dupla de
plantas, en un horario de 10:00 a.m. a 12:00 p.m., horario que coincidié con la
actividad de insectos y con la presencia de las madres de familia en la unidad

doméstica.
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Figura 1. A. Chaya cultivada y B. Chaya silvestre en huertos familiares de Molas, Yucatan.

5.4 Defensas estructurales

En dos de las tres hojas colectadas por planta (n= 80 hojas), se realiz6 un conteo
de tricomas eglandulares presentes en la nervadura central y el borde de la hoja
utilizando un microscopio estereoscopico Leica EZ4HD. En estas mismas hojas, se
midi6 la dureza con un penetrémetro. Este equipo mide la fuerza (N/mm?) necesaria
para perforar una hoja (Munguia-Rosas et al., 2014; Arellano-Rivas et al., 2018).
Con fines de estandarizacion, las mediciones se realizaron en la zona ecuatorial de
cada hoja, evitando las nervaduras principales.

Para evaluar la palatabilidad en ambas variedades de chaya (cultivada vs
silvestre) se realiz6 una prueba de cafeteria. Para ello se utilizaron caracoles de la
especie Helix aspersa los cuales son herbivoros generalistas y han sido utilizados
para este tipo de experimentos en estudios previos (Linhart y Thompson, 1995;
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Fraser y Grime, 1999; Chevalier et al., 2001). Antes de comenzar la prueba, los
caracoles se mantuvieron en condiciones de ayuno por dos dias, posteriormente se
colocaron en frascos de plastico de 1 L con ventilacion. El disefio fue pareado, es
decir, en cada frasco se colocé un caracol y un trozo de tamafio similar de cada una
de las variedades de chaya en estudio. El peso y el &rea de cada trozo de hoja se
midieron antes de iniciar el experimento. De igual forma, los caracoles se pesaron
justo antes de empezar el experimento. Las unidades experimentales (frascos con
caracoles) se mantuvieron en una camara climatica (BINDER KBW 240 E5.1) con
fotoperiodo de 16 h de oscuridad y 8 h de luz para estimular su alimentacion (los
caracoles son de habitos nocturnos), a una temperatura de 26°C, durante 48 h. Se
registro el peso del caracol y el peso de cada uno de los trozos de hojas, asi como

su area cada 12 h.

5.5 Defensas bidticas

Se realizaron conteos de hormigas en intervalos de 10 min. en nectarios
extraflorales de las hojas y/o sobre el peciolo. Por cada planta, se eligieron entre
tres y cinco nectarios en el mismo campo visual. Después del conteo se colectaron
y fijaron dos individuos por morfoespecie en alcohol etilico al 70% para su posterior
identificacion. También se colectaron orugas de lepidépteros que se encontraron en
las plantas de chaya a lo largo del experimento (debido a que son los herbivoros de
mayor importancia reportados para C. aconitifolius, Parra-Tabla et al., 2004) y se
mantuvieron en la camara climatica para determinar si estaban parasitadas (para
detalles ver seccién 5.7). Las plantas de chaya empleadas para determinar las

defensas bioéticas fueron las descritas en la secciéon 5.3.

5.6 Herbivoria foliar

En cada una de las hojas colectadas (n= 120 hojas) se midi6 el area foliar con ayuda
de un medidor de area foliar portéatil CID Bio-Science CI-202. Para determinar el
area foliar consumida por herbivoros primero se midio el area observada y

posteriormente, el area foliar de la hoja reconstruida (el dafio por herbivoros fue

25



cubierto con cinta adhesiva). El area foliar consumida por herbivoros masticadores

se obtuvo por la sustraccion del area observada al area reconstruida.

5.7 Herbivoros

Se contaron los insectos herbivoros masticadores (orugas de lepiddpteros,
coleOpteros y ortopteros) y chupadores (hemipteros, conocidos coloquialmente
como chinches), por ser los gremios reportados previamente para C. aconitifolius
(Parra-Tabla et al., 2004; Abdala-Roberts y Parra-Tabla, 2005; Sanchez et al.,
2015). También se incluyeron tisanépteros, los cuales, a pesar de no ser
abundantes, se observaron recurrentemente en las plantas muestreadas. La
inspeccion de cada planta seleccionada se realizé en un intervalo de 20 min,
diferenciando los insectos colectados in situ en morfoespecies. Se realizé un
registro fotogréafico de los insectos y se colectaron dos individuos por morfoespecie
usando un aspirador entomoldgico; se transportaron y fijaron en alcohol etilico al
70%, se etiquetaron los frascos con datos del lugar y la fecha de colecta, la variedad
y el codigo de la planta hospedera para su posterior identificacion, con excepcion
de las orugas de lepidépteros, que fueron procesadas como se explicara en el
siguiente parrafo.

Las orugas se colectaron de forma manual y fueron colocadas
individualmente en un frasco de plastico transparente de 250 mL con material
vegetal procedente de la misma planta donde fue colectada. El frasco se mantuvo
cerrado con una malla fina para permitir la entrada de aire. Todos los frascos fueron
etiquetados con los datos del lugar y fecha de colecta, asi como la variedad y
namero de la planta hospedera. Las orugas se mantuvieron bajo condiciones
controladas en una camara climatica con fotoperiodo de 12 h de oscuridad y 12 h
de luz, a una temperatura de 26°C hasta la emergencia de parasitoides y/o el adulto
del lepidoptero. En el caso de emergencia de parasitoides, estos fueron contados,
diferenciados por morfoespecie y fijados en alcohol etilico al 70% para su posterior
identificacion. Los lepidopteros que emergieron fueron sacrificados utilizando el
método de choque térmico y se preservaron en seco, siguiendo las técnicas

entomoldgicas estandar (Andrade et al., 2013).
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5.8 Analisis de datos

El nimero de tricomas eglandulares (tanto en la nervadura principal como en el
borde) y la dureza de las hojas se compararon entre variedades con un andlisis de
varianza (ANOVA) y un modelo lineal generalizado (GLM) con distribucion de error
Poisson, respectivamente.

Los resultados obtenidos de la prueba de cafeteria se analizaron utilizando
una regresion lineal simple, donde la variable independiente fue el cambio de peso
(peso final — peso inicial) (g) del caracol al final del experimento y la variable
dependiente la proporcion de la hoja silvestre consumida por los caracoles. Con un
modelo lineal mixto con error normal se analizo el efecto de la variedad en el area
de la hoja consumida por los caracoles al final del experimento (palatabilidad),
debido a que las dos variedades de planta se ofrecieron al caracol de forma pareada
en un mismo recipiente, éste se consideré como factor aleatorio en el modelo.

Para analizar las diferencias entre variedades respecto a las defensas
bidticas se utilizd un GLM con distribucion de error Poisson para el caso de la
riqueza y abundancia de morfoespecies de hormigas por planta y una prueba de
Chi cuadrada de homogeneidad para comparar la proporcion de orugas
parasitadas.

Dado que el area (F1,40= 3.42, P=0.07), su perimetro (F1,18= 4.41, P=0.77) y
la longitud de la nervadura principal (F1,36=0.44, P= 0.51) en las hojas analizadas no
difieren significativamente entre variedades (cultivada vs silvestre), estas variables
no se relativizaron por el tamafio de la hoja. La herbivoria se compard entre
variedades con un ANOVA.

Se calculo la diversidad de morfoespecies de herbivoros por variedad de
planta con el indice de Shannon-Wiener (H’) y se comparé el indice entre especies
usando una prueba t de Hutchenson.

Dado que el numero de herbivoros encontrados en las dos variedades fue
distinto, se realizé una curva de rarefaccion para comparar la rigueza después de
obtener 400 herbivoros. Se utilizé el estimador Chao 1 para calcular la riqueza

maxima estimada. A nivel de planta también se compardé la riqueza de
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morfoespecies y la abundancia de herbivoros entre variedades con GLMs con
distribucion de error Poisson. Por otra parte, la frecuencia de morfoespecies y de
herbivoros, tanto de masticadores como de chupadores, fue comparada entre
variedades con una prueba de Chi cuadrada de homogeneidad.

Los analisis de los resultados referentes a la comunidad de herbivoros se
realizaron Unicamente a nivel de morfoespecie, ya que solo una minoria de los
insectos colectados se lograron identificar, esto debido a que el conocimiento de la
entomofauna de la region es incompleto y no existen especialistas regionales para
algunos grupos; sin embargo, algunos autores refieren que el uso de morfoespecies
como proxy de especies es adecuado y los resultados de los analisis son similares
considerando especies 0 morfoespecies (Oliver y Beattie, 1996). Los andlisis se
realizaron en el programa R version 3.5.2 (R Development Core Team, 2008); la
comparacion de los indices de Shannon-Wiener y la curva de rarefaccion se

realizaron con el programa Past (Hammer et al., 2001).

6. RESULTADOS

6.1 Defensas estructurales

En cuanto al nUmero de tricomas, las hojas de la variedad silvestre presentaron
significativamente mas tricomas en el borde (1625.60 + 178.48 tricomas) (de aqui
en adelante, los datos presentados entre paréntesis corresponden a promedios +
error estandar) que la variedad cultivada (390.65 + 37.39 tricomas) (F1,3s= 45.86,
P< 0.01) (Fig. 2A). De forma similar, en cuanto a los tricomas en la nervadura
central, la variedad silvestre (35.45 + 4.85 tricomas) tuvo un numero mucho mayor
que la variedad cultivada (0.40 + 0.13 tricomas) (y%1= 217.12, P< 0.01) (Fig. 2B).
Respecto a la dureza, las hojas de la variedad silvestre (0.07 + 0.01 N/mm?) tuvieron
mayor dureza que las hojas de la variedad cultivada (0.04 + 0.01 N/mm?) (F1,38=
24.63, P< 0.01) (Fig. 2C).
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Figura 2. A. Tricomas totales en el borde de
hojas de chaya cultivada y silvestre. B.
Tricomas totales en la nervadura central en
hojas de chaya cultivada y silvestre. C
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Respecto a la palatabilidad, los caracoles consumieron significativamente mas area
foliar (66.6%) de la variedad cultivada (9.76 + 0.75 cm?) que de la variedad silvestre
(3.12 £ 0.57 cm?) (F1,58= 60.25, P< 0.01) (Fig. 3).
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Figura 3. Consumo de hojas de chaya cultivada y silvestre en términos de area foliar (cm?)
por caracoles de jardin (Helix aspersa). Los datos presentados son las medias y el error
estandar. El * indica diferencias significativas entre variedades (P< 0.01).

La relacion entre el cambio de peso observado en los caracoles y la
proporcién de area consumida de la variedad silvestre con relacion al total del area
consumida de la variedad cultivada fue significativamente diferente de cero (F1,59=
58.09, P< 0.01) y negativa (Coeficiente= -0.04 + 0.02) (Fig. 4); es decir, cuanta
mayor proporcion de chaya silvestre consumen los caracoles, ganan menos peso e
incluso, si consumen exclusivamente chaya silvestre, pueden llegar a perder peso.

Sin embargo, el coeficiente de determinacion fue relativamente bajo (R?= 8.5%).
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Figura 4. Relacion entre el porcentaje de hoja de chaya silvestre consumida relativo al total
(&rea de chaya cultivada + area de chaya silvestre) y el peso ganado (g) por caracoles de
jardin (Helix aspersa). Cada punto en el gréfico representa un caracol diferente. La pendiente
de la linea de tendencia fue estadisticamente diferente de cero.

6.2 Defensas bidticas

Para el caso de las hormigas, no se encontraron diferencias significativas en
morfoespecies entre variedades (cultivada = 1.5 + 0.12, silvestre = 1.5 + 0.13
morfoespecies) (x?1= 0.01, P> 0.10) (Fig. 5A). En cuanto a la abundancia de
hormigas por variedad, se encontraron 4 + 1 en la variedad cultivaday 5 + 1.5 para
la silvestre; sin embargo, las diferencias tampoco fueron significativas (x%1= 2.47,
P=0.43) (Fig. 5B).

De las 34 orugas colectadas en total en ambas variedades de chaya
(cultivada = 14 y silvestre = 20 orugas), emergieron parasitoides de dos orugas
colectadas en la variedad cultivada. Los parasitoides que emergieron de una oruga
pertenecieron a la familia Braconidae y de la otra oruga a la familia Ichneumonidae.
Sin embargo, la proporcion de orugas parasitadas no fue estadisticamente diferente

entre las variedades cultivada y silvestre (x“1= 0.46, P= 0.49).
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Figura 5. A. Rigueza de morfoespecies y B. Abundancia de hormigas colectadas en plantas
de chaya cultivada y silvestre en la localidad de Molas. Los datos presentados son las medias
y el error estandar (n=20). Las diferencias entre variedades no fueron significativas.
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6.3 Herbivoria foliar
No se encontraron diferencias significativas en el nivel de herbivoria entre la
variedad cultivada (6.4 + 0.64 cm?) y la variedad silvestre (5.3 + 0.9 cm?) (F1,40=

0.22, P= 0.64) (Fig. 6).
10

»

~

Area consumida por
herbivoros (cm?)

Cultivada Silvestre

Figura 6. Area consumida (cm?) por herbivoros en hojas de chaya cultivada y silvestre. Los

datos presentados son las medias y el error estandar. Las diferencias entre variedades no

fueron significativas.
6.4 Herbivoros
Se registraron seis ordenes de insectos en ambas variedades (Coleoptera, Diptera,
Hemiptera, Lepidoptera, Orthoptera y Thysanoptera) (Tabla 1) (Anexo 1), entre los
cuales se registré un total de 2,330 individuos. Los érdenes mas importantes en
cuanto a morfoespecies y abundancia fueron Hemiptera y Orthoptera. En el orden
Hemiptera, la morfoespecie mas abundante en ambas variedades pertenece a la
familia Tingidae, conocida comunmente con el nombre de chinche de encaje (Fig.
7).
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Tabla 1. Riqueza (S) y abundancia de herbivoros colectados en plantas de chaya cultivada y
silvestre.

Cultivada Silvestre
Orden S Abundancia S Abundancia
Hemiptera 20 1910 16 306
Orthoptera 11 32 6 9
Thysanoptera 3 21 0 0
Coleoptera 8 13 3 3
Lepidoptera 2 13 3 20
Diptera 2 3 0 0
Total 46 1992 28 338

Figura 7. Chinche de encaje (Tingidae)

Las curvas de rarefaccién mostraron una inflexion en ambas variedades; sin
embargo, ninguna de las dos curvas alcanzo6 totalmente la asintota (Fig. 8). La
riqgueza observada para la variedad cultivada fue de 21 y de 35 morfoespecies para
la variedad silvestre considerando el muestreo de 400 individuos. Comparado con
el numero de especies esperado por el estimador Chaol (cultivada= 61 y silvestre=
45), el porcentaje de suficiencia del muestreo fue de 75.4% para la variedad
cultivada y 62.2% para la variedad silvestre.

En cuanto a diversidad, el indice de Shannon-Weiner sugiere que la
diversidad de herbivoros es mayor en la variedad silvestre (2.10) que en la variedad
cultivada (0.66), estas diferencias fueron estadisticamente significativas (t= 9.78; P<
0.01). La disimilitud entre variedades en cuanto al numero de morfoespecies fue de
0.86.
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Figura 8. Curvas de rarefaccion de herbivoros colectados en chaya cultivada y chaya
silvestre. Las lineas punteadas representan el nimero de especies esperado con un

muestreo de 400 individuos que corresponde al maximo de captura para la variedad silvestre.
Las lineas azules representan los intervalos de confianza.

A nivel de planta, no se encontraron diferencias en la riqueza de herbivoros
entre variedades (x“1= 0.40, P= 0.52) (Fig. 9A). Sin embargo, en el caso de la
abundancia de herbivoros por planta, se encontré que la variedad cultivada (100.55
+ 35.24 individuos) tiene significativamente mayor abundancia de herbivoros que la
variedad silvestre (21.45 + 7.87 individuos) (x%1= 1113.4, P< 0.05) (Fig. 9B).
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Figura 9. A. Riqueza de morfoespecies y B. Abundancia de herbivoros a nivel de planta en
la variedad cultivada y silvestre de chaya. Los datos presentados son las medias y el error
estandar (n= 20). El * indica diferencias significativas entre variedades (P< 0.05)

En cuanto a la composicién por gremio (masticadores y chupadores) (Fig.
10), no se encontraron diferencias significativas entre variedades en la riqueza de
morfoespecies de herbivoros por gremio (x1= 0.40, P=0.52); sin embargo, si hubo
diferencias estadisticamente significativas entre las variedades al comparar la
abundancia de herbivoros por gremios (x?1= 266.8, P< 0.001). Esto es, la diferencia
en la abundancia entre masticadores y chupadores fue mayor en la variedad
cultivada mientras que, en la variedad silvestre, la diferencia entre gremios fue

menor.
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Figura 10. A. Frecuencia de morfoespecies y B. Abundancia de herbivoros por gremio de
herbivoros (masticadores y chupadores) colectados en chaya cultivada y silvestre. Las
graficas muestran frecuencias por cada combinacién de variables. El * indica diferencias
significativas entre gremios (P< 0.05)
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7. DISCUSION

Nuestros resultados sugieren que, durante el proceso de domesticacion, la chaya
ha sufrido una reduccion en las defensas estructurales y un incremento en su
palatabilidad a herbivoros generalistas. Sin embargo, aparentemente la
domesticacién no ha afectado las defensas indirectas. En las siguientes lineas se

discutiran los mecanismos que podria explicar este patron observado en la chaya.

7.1 Efecto de la domesticacion en las defensas

De acuerdo con los resultados, el proceso de domesticacion ha provocado una
reduccion en las defensas estructurales (tricomas eglandulares y dureza) en la
variedad cultivada de la chaya, lo que sugiere que, a través de este proceso, se han
seleccionado hojas con propiedades que facilitan el consumo humanao.

La tendencia a la disminucién de las defensas estructurales durante la
domesticacién ocurre principalmente en los 6rganos que son de interés (De Vries,
1997; Davila-Flores et al., 2013; Kariyat et al., 2017) debido a que las defensas (p.
ej. espinas, tricomas urticantes, dureza) son consideradas caracteres no deseables
por los agricultores, favoreciendo la permanencia de plantas con menor cantidad de
defensas. Sin embargo, debido a que la diferencia en el nimero de tricomas entre
la variedad cultivada y la variedad silvestre de chaya no son el resultado de
plasticidad fenotipica (Munguia-Rosas et al. 2019), el estrés hidrico no podria ser el
principal motivo para la reduccion del namero de tricomas en la variedad cultivada
de chaya.

Nuestros resultados sugieren que la palatabilidad de las hojas de la variedad
cultivada de chaya incrementa y las propiedades antinutricionales se reducen
durante el proceso de domesticacion. La reduccion de las propiedades
antinutricionales se relacion6 con la ganancia de peso en caracoles que
consumieron solamente hojas de la variedad cultivada de chaya en comparaciéon
con la pérdida de peso en caracoles que consumieron porciones de hoja de la
variedad silvestre. Esto puede deberse a que los tejidos de las hojas en la variedad

cultivada tienen menor dureza, fibras y estructuras que reducen su digestibilidad,

38



considerando la palatabilidad como un indicador del efecto de las defensas
estructurales en conjunto sobre los herbivoros (Dirzo et al., 1982). Sin embargo,
cabe mencionar que los caracoles utilizados en la prueba de cafeteria son
herbivoros generalistas, por lo que las plantas silvestres no necesariamente son
menos palatables para los herbivoros especialistas que tienen una historia de
coevolucién con las plantas que consumen (Gaillard et al., 2018). Esto puede ser
particularmente cierto en una variedad altamente defendida contra los herbivoros
como la variedad silvestre de chaya. La presencia de compuestos toxicos y alta
densidad de tricomas urticantes han dirigido la seleccion hacia herbivoros con
caracteristicas y conductas muy especializadas para alimentarse de la variedad
silvestre de chaya (Parra-Tabla et al., 2004), los cuales podrian alimentarse también
de la variedad cultivada de chaya al estar menos defendida. Se requieren analisis
gue tomen en cuenta los metabolitos secundarios para la variedad cultivada de
chaya y la variedad silvestre, de manera que se determine si existen diferencias
entre ambas.

Estudios previos también han encontrado que la domesticacion tiende a
disminuir las defensas estructurales de otros cultivos. Davila-Flores y colaboradores
(2013) mencionan la disminucién de la dureza de las hojas en maiz a través de un
gradiente de domesticacion. De Vries (1997) menciona la reduccién de la dureza,
estructura, textura y forma en las hojas de lechuga, mientras que Kariyat y
colaboradores (2017) reportan que, en plantas de Solanum carolinense, las larvas
de lepidoptero tuvieron un mejor desarrollo cuando se alimentaban de hojas con un
menor numero de tricomas. Ademas de su funcién defensiva, la dureza de las hojas
y los tricomas disminuyen el estrés hidrico (Wang et al., 2010; Abdulrahaman y
Oladele, 2011; Lusa et al., 2014); por lo tanto, es posible que las plantas
domesticadas, ademas de ser mas susceptibles al ataque de herbivoros, sean mas
susceptibles al estrés hidrico. Esta susceptibilidad es posiblemente subsanada con
diferentes practicas de manejo por parte de las personas que las cultivan dentro de
los huertos familiares, entre ellas, el riego (McKey et al., 2012; Montafiez et al., 2012;
Turcotte et al., 2017).
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Se ha sugerido que la domesticacion incrementa la palatabilidad de las hojas
de las plantas debido a que los tejidos tienen menor dureza, fibras y estructuras que
reducen su digestibilidad; por lo tanto, la palatabilidad puede ser un indicador del
efecto de las defensas estructurales en conjunto (Dirzo et al., 1982). La prueba de
cafeteria realizada sugiere que la palatabilidad incrementa y las propiedades
antinutricionales se reducen durante el proceso de domesticacion, ya que la chaya
cultivada fue mas consumida por caracoles y un alto consumo de chaya silvestre
produjo pérdida de peso. Sin embargo, los caracoles son herbivoros generalistas,
por lo que no necesariamente las plantas silvestres son menos palatables para los
herbivoros especialistas que tienen una historia de coevolucion con las plantas que
consumen (Gaillard et al., 2018). Esto puede ser particularmente cierto en una
especie altamente defendida contra los herbivoros como la chaya. La presencia de
compuestos toéxicos y alta densidad de tricomas urticantes han seleccionado a
herbivoros con caracteristicas y conductas muy especializadas para alimentarse de
esta planta (Parra-Tabla et al., 2004); sin embargo, las estrategias de los herbivoros
para poder consumir la chaya silvestre tienen un costo, que podria tener un balance
costo-beneficio negativo en el caso de la chaya cultivada, la cual esta menos
defendida.

En cuanto a las defensas bidticas, los resultados de este trabajo sugieren
que el proceso de domesticacién en la chaya parece no ejercer ningun efecto sobre
estas, es decir, en la abundancia de hormigas y en el ataque a herbivoros por parte
de parasitoides. En particular, la abundancia de hormigas fue baja para la variedad
cultivada y la variedad silvestre de chaya (4-6 hormigas) mientras que la tasa de
parasitoidismo en la variedad cultivada fue baja (14%) y completamente ausente en
la variedad silvestre. A diferencia de las defensas estructurales, el efecto de la
domesticaciéon sobre las defensas bibticas ha sido poco estudiado y no existe un
patrén de respuesta claro (Chen et al., 2015b).

La baja abundancia de hormigas podria estar determinada por variables que
afectan la interaccion en un sentido opuesto a la domesticacion. Por ejemplo, la
presencia y abundancia de hormigas podria depender del tipo de cultivo

(monocultivo vs. policultivo) en donde se encuentran y de la preferencia de estas
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por condiciones particulares del habitat (Campos-Navarrete et al., 2015). Otra
variable por considerar es la produccion de néctar extrafloral. Las condiciones del
habitat tienen un efecto sobre la produccién de néctar extrafloral, es decir, es
contextodependiente (Jones et al., 2017). Por lo tanto, dado que la radiacion solar,
la temperatura y la humedad (Lundgren, 2008; Dattilo et al., 2017) son otros factores
que afectan la produccion de néctar extrafloral y sus caracteristicas (p. €j. la
cantidad néctar y la concentracion de azucar en el mismo, Knopper et al., 2016). De
esta manera, la viabilidad y funcionalidad de los nectarios extraflorales presentes
en la variedad cultivada de la chaya dependen también de las condiciones de
manejo bajo las que se mantiene, influyendo en las interacciones entre los nectarios
extraflorales, las hormigas y otros depredadores y parasitoides que también utilizan
el néctar extrafloral como alimento (Jones et al., 2017); por lo que se esperaria que
tanto hormigas como parasitoides muestren un patrén similar de respuesta ante este
recurso, es decir, a mayor produccién de néctar mayor abundancia de depredadores
y parasitoides. Futuros estudios podrian considerar evaluar la produccién y la
composicion del néctar extrafloral en la variedad cultivada y la variedad silvestre de
chaya controlando las condiciones ambientales.

Se ha documentado que la domesticacidén puede tener un efecto positivo en
los parasitoides al favorecer la presencia de hospederos de mayor calidad en las
variedades cultivadas debido a su desarrollo larval méas rapido y a la ganancia de
mayor masa corporal, en comparacion con los herbivoros que se desarrollan en los
parientes silvestres de los cultivos (Benrey et al., 1998) o, al facilitar el
desplazamiento de los parasitoides en busca de su hospedero en cultivos debido a
la reduccion en la cantidad de tricomas eglandurales (Benrey et al., 1998; Inbar y
Gerling, 2008; Silva et al., 2018). Por otra parte, la domesticacion podria tener un
efecto negativo al favorecer que los herbivoros tengan mayor probabilidad de
escapar de sus parasitoides asociados, debido a que, por ejemplo, el fruto donde
se desarrolla el hospedero es de mayor tamafio y el ovipositor del parasitoide no
puede alcanzarlos (Feder, 1995).

Otro factor que puede influir en la ausencia de un patron general del efecto

de la domesticacion sobre las defensas bidticas es la mediacién de este tipo de
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defensas por recursos y/o volatiles (Chen et al., 2015b). Se esperaria que los
parasitoides sean mas atraidos y, por lo tanto, existieran mas larvas parasitadas en
la variedad de chaya con mayor cantidad de herbivoros, debido a un efecto de
densodependencia (Cortez-Mondaca y Macias-Cervantes, 2007). De acuerdo con
la hipotesis planteada, seria mas factible encontrar larvas parasitadas en la variedad
cultivada de chaya dado que la probabilidad de encontrar herbivoros es mayor. Sin
embargo, en este estudio no se encontraron diferencias en la abundancia de
parasitoides entre la variedad cultivada y la variedad silvestre de chaya. Es probable
que algunas variables afectaran alguno de los componentes involucrados en la
atraccion de parasitoides y desviar el resultado respecto a lo predicho; por ejemplo,
el tipo de cultivo (monocultivo vs. policutivo) (Kruess, 2003; Mills, 2005; Salvo y
Valladares, 2007; Garcia y Ricalde, 2013; Coudrain et al., 2014). En los solares, la
densidad de la variedad cultivada de chaya es muy baja, frecuentemente se
encuentra solo una planta y el tipo de manejo mas comun es de policultivo, lo que
podria disminuir la cantidad de herbivoros en la chaya e influir sobre sus
parasitoides debido a la diversidad de recursos vegetales alternativos presentes en
el solar (Elzinga et al., 2005; Abdala-Roberts et al., 2015). Otra variable que pudo
influir es el microclima (Alford et al., 2017), las plantas de la variedad cultivada de
chaya se encontraban mas expuestas al sol en comparacién con las plantas de la
variedad silvestre, lo que pudo haber afectado de forma diferencial a los parasitoides
(Chen et al., 1999; Dong et al., 2013). Por lo que se requieren estudios posteriores

para abordar con mayor detalle este tipo de defensas.

7.2 Efecto de la domesticacion sobre el dafio causado por herbivoros

A pesar de gque en nuestro estudio se observo que las hojas de la variedad cultivada
de chaya estdn menos defendidas y son mas palatables para herbivoros
generalistas, la domesticacion parece no tener un efecto sobre el nivel de herbivoria
foliar. El dafio fue bajo para la variedad cultivada y la variedad silvestre de chaya
(cultivada= 4.5%, silvestre= 2.9%), resultados que podrian variar dependiendo del
sitio de estudio (Parra-Tabla et al., 2004). Por otra parte, este trabajo se enfoco en

la herbivoria infringida por insectos masticadores reportados en la literatura (Parra-
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Tabla et al., 2004). Sin embargo, a diferencia de estudios previos, el gremio de
herbivoros mas abundante que observamos fue el de chupadores del orden
Hemiptera, los cuales al alimentarse causan un dafio mecéanico a las plantas que es
poco perceptible (Inbar y Gerling, 2008) pero de consecuencias negativas para las
plantas, por lo que se considera necesario realizar estudios posteriores donde se
mida el dafio provocado por herbivoros de este gremio. La abundancia de
herbivoros chupadores fue proporcionalmente mayor en la variedad cultivada de
chaya, la cual también es mucho mas frecuente observar sintomas de
enfermedades viricas. Seria interesante que futuros estudios abordaran si la
domesticacién incrementa la incidencia de enfermedades causadas por virus y si el
mecanismo subyacente es la preferencia de herbivoros chupadores que actian

como vectores en las plantas cultivadas, menos defendidas.

7.3 Efecto de la domesticacion sobre la comunidad de herbivoros
La domesticacion de la chaya afectd significativamente a la comunidad de
herbivoros asociados, posiblemente atribuido a la reduccion de las defensas
(tricomas eglandulares y dureza) en la variedad cultivada de chaya, presentandose
una mayor riqueza y abundancia de herbivoros generalistas en esta variedad, lo
cual concuerda con previas revisiones sobre el tema en otros cultivos (Gaillard et
al., 2012; Chen et al.,, 2015b; Whitehead et al., 2017). Otros estudios han
evidenciado patrones con relacion a los efectos de la domesticacion entre
generalistas y especialistas; por ejemplo, se ha reportado en plantas de maiz bajo
un gradiente de domesticacién la preferencia de los herbivoros generalistas sobre
las variedades cultivadas y de los especialistas por las silvestres (Bellota et al.,
2013; Davila-Flores et al., 2013; Gaillard et al., 2018). Algunos herbivoros
especialistas aprovechan las defensas primarias de las plantas de las que se
alimentan para adquirir ellos mismos defensas contra sus depredadores, por lo que
Su respuesta ante la domesticacion es diferente (Chen et al., 2015b), de manera
gue su presencia en cultivos podria verse reducida (Gaillard et al., 2018).

Por otro lado, en este estudio no se encontraron las especies de lepidopteros

reportados como herbivoros importantes para la variedad silvestre de chaya
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(Chioides catillus albofascicatus y Anteos maerula; Abdala-Roberts y Parra-Tabla,
2005), lo cual podria estar relacionado con las caracteristicas del sitio de muestreo
y los meses de mayor abundancia de dichas especies. Sin embargo, las orugas
colectadas en la variedad cultivada y la variedad silvestre de chaya son de habitos
nocturnos (Erinnyis ello y Erinnyis alope: Sphingidae) y orugas de la subfamilia
Arctiinae. Particularmente, E. ello se ha reportado como plaga en plantaciones de
caucho (Euphorbiaceae) (Belloti et al., 1999; Sterling et al., 2016), la cual podria
convertirse en plaga para el cultivo de chaya, por lo que se sugiere realizar estudios
a largo plazo y monitorear la abundancia de dicha especie.

Se ha sugerido que la domesticacién modifica estructuralmente las plantas
(p. €j. incrementa el nimero de ramas), incrementando a la vez la capacidad de la
planta para soportar una comunidad méas abundante de herbivoros en comparacién
con sus parientes silvestres (Chen et al., 2015b), lo cual también pudo influir en la
mayor riqueza y abundancia de herbivoros observados en la variedad cultivada de
chaya. Otro aspecto que pudo influir en los resultados es la presencia de flora
acompafante, la cual, en los huertos familiares, esta conformada en su mayoria por
plantas domesticadas (Zizumbo-Villareal et al., 2010) con menos defensas,
atrayendo una mayor abundancia y diversidad de herbivoros (Quezada, 2012).

La morfoespecie de herbivoro mas abundante en la variedad cultivada en
comparacién con la variedad silvestre pertenece a herbivoros chupadores de la
familia Tingidae, conocidos comunmente como chinches de encaje. Esta familia es
considerada como una de las principales plagas en diferentes cultivos, entre ellos
la chaya (Sanchez et al., 2015; Sterling et al., 2016), por los que se le puede
considerar generalistas. Los tingidos se alimentan succionando la savia de las hojas
(Sterling et al., 2016) y su abundancia podria estar relacionada con la disminucién
de la dureza de las hojas en la variedad cultivada de chaya, facilitando de esta
manera el acceso del herbivoro a la savia (Chen et al., 2015b; Davila-Flores et al.,
2013). La diversidad de herbivoros, por el contrario, fue mayor en la variedad
silvestre. Esto podria explicarse debido a la gran dominancia que se observo de la

chinche de encaje en la variedad cultivada, concordando con Chen et al., (2015a),
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quienes sefialan que la comunidad de insectos es menos diversa y dominada por
muy pocas especies en los cultivos, en comparacidn con sus parientes silvestres.

Aunque existen otros estudios sobre el efecto de la domesticacion en otros
cultivos, este estudio es uno de los pocos que se han realizado en el sitio de origen
del cultivo donde este coexiste con su pariente silvestre. Estos estudios tienen gran
relevancia debido a que los herbivoros asociados a los cultivos en sus centros de
origen tienen una historia evolutiva con los parientes silvestres y los cultivos durante
el periodo inicial de la domesticacion (Chen et al., 2015a; Chen et al., 2017; Gaillard
et al., 2018), permitiendo evaluar mejor los efectos de la domesticacion sobre la
comunidad de herbivoros (Chen et al., 2015a) al controlar el efecto ambiental, en
comparacion con aquellos estudios donde las variedades silvestres y cultivadas
ocurren en diferentes lugares. Sin embargo, aln es necesario controlar el efecto
micro ambiental inducido por las practicas de manejo que ocurren en los solares.
Para controlar dicho efecto es necesario realizar estudios en jardin comun,
manteniendo las plantas bajo las mismas condiciones microambientales (Chen et
al., 2015a).

7.4 Implicaciones en el contexto de la Ecologia Humana

Los cultivos domesticados son un testimonio vivo de la capacidad transformadora
del ser humano sobre los seres vivos. Particularmente, la domesticacion de la chaya
fue realizada por los mayas, permitiéndoles tener acceso todo el afio a un recurso
completamente adaptado a las condiciones locales y a la mano en sus solares. Los
mayas han realizado el manejo de esta planta por varias generaciones hasta
nuestros dias, generando una variedad que tiene mayor palatabilidad y es menos
urticante que su pariente silvestre; es decir, refleja los efectos de las actividades
humanas en la modificacion de sus recursos, en las interacciones bidticas y en el
ambiente bajo el cual se mantienen dichos recursos, los solares, alrededor de los
cuales giran practicas y saberes tradicionales.

Sin embargo, la susceptibilidad de la variedad cultivada de chaya a los
herbivoros chupadores y los virus que éstos transmiten puede presentar amenazas

para su produccién en plantaciones comerciales de monocultivo, por lo que es
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probable que mantener la estrategia de produccion tradicional sea una opcion mas
viable, donde las bajas densidades y el cultivo diversificado podrian reducir la
mortalidad por herbivoros y patdgenos. Adicionalmente, el manejo tradicional es
ecoldgico, ya que, segun lo referido por las amas de casa que participaron en este
trabajo, no se hace uso de agroquimicos para el control de herbivoros o fertilizantes.
Se sugiere realizar estudios posteriores para confirmar dicha informacion.
Probablemente la chaya podria adquirir valor agregado como cultivo
tradicional, tipico y ecolégico. Dado que la chaya es una planta que se domestico
en Yucatan, se utiliza para diferentes fines, es referente gastronémico del estado de
Yucatan para el turismo y por su importancia tradicional, considero que es relevante
gestionar una denominacion de origen. La denominacion de origen designa al cultivo
con el nombre de una region geografica del pais de la cual es originario y dado que
la variedad cultivada de chaya se encuentra esencialmente en los solares mayas
seria una alternativa para que los descendientes de los domesticadores originales
recibieran el reconocimiento y una justa retribucion por la domesticacion de la

chaya, ademas de mayores oportunidades a los productores.

8. CONCLUSION
En este trabajo, se encontré una reduccién en las defensas estructurales en la
variedad de chaya cultivada. No se encontrd un efecto de la domesticacion en las
defensas indirectas. Para estudios futuros se sugiere utilizar plantas en jardin
comun de ambas variedades para evaluar el efecto del microclima en el tercer nivel
trofico. Dado que las plantas cultivadas conservan los nectarios extraflorales, se
sugiere evaluar la produccion de néctar extrafloral de la chaya cultivada y silvestre,
y las caracteristicas quimicas del mismo. Igualmente seria interesante evaluar
diferencias en la produccién de compuestos volatiles.

No se encontraron efectos en la herbivoria por insectos masticadores en C.
aconitifolius, pero la abundancia de herbivoros sugiere que estos no son los
principales herbivoros, sino los chupadores. Futuros estudios podrian evaluar el

efecto en la domesticacion sobre el ataque de chupadores.
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En cuanto a la comunidad de herbivoros y sus enemigos naturales, es
necesario realizar muestreos en las diferentes estaciones del afio, considerando
muestreos diurnos y nocturnos.

Los parientes silvestres de la chaya aun se utilizan para consumo por algunas
personas en la peninsula de Yucatén, por lo que realizar estudios de percepcién de
las personas sobre el manejo o la tolerancia de esta variedad en sitios cercanos a
los cultivos, asi como la descripcion de las practicas culturales y creencias
asociadas al manejo de herbivoros podria ayudarnos a reconstruir la historia de la
domesticacién de esta especie debido a que el grupo humano que originalmente

domestico la chaya la sigue usando.
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Anexo 1. Listado de herbivoros colectados

taxondémico mas fino, agrupados por orden.

identificados a un

Orden Familia Especie
Diptera Lauxaniidae *
Pachyopella flavida
Coleoptera Cerambycidae Ameriphoderes
yucateca
Brentidae *
Curculionidae *
Chrysomelidae Disonycha sp.
Hemiptera Alydidae *
Hyalynemus sp.
Cicadellidae *
Cercopidae *
Coreidae Catorhintha sp.
Chariesterus sp.
Leptoglossus sp.
Lygaeidae Xyonysius sp.
Membracidae *
Miridae *
Pentatomidae *
Tingidae *
Lepidoptera Erebidae (Arctiinae) *
Sphingidae Erinnyis alope
Erinnyis ello
Orthoptera Acrididae *
(Gomphocerinae)
Gryllidae *
(Melanoplinae) *
Tettigoniidae
(Conocephalinae
Burmeister)
(Phaneropterinae)
(Meconematinae) *
Thysanoptera *

*Individuos no identificados a nivel de género/especie.
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