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RESUMEN

Las interacciones competitivas en insectos fitéfagos han sido descritas como
fendmenos frecuentes a nivel comunitario. El afido Myzus persicae nicotianae,
subespecie de M.yzus persicae éspecializada en tabaco, presenta un alto
desempefio cuando es criado en pimenton, equivalente al que presenta sobre
su hospedero 6ptimo, tabaco, sin embargo no es posible observarlo sobre esta
planta en el campo. Ambos éafidos comparten caracteristicas de historia natucgl
con aquellos insectos con mas ocurrencia de fenémenos competitivos, tales
como la cercania filogenética, el ser introducidos, sésiles, agregativos vy
habitantes de sistemas intervenidos; ademas presentan un desfase temporal
en cuanto a su dispersién y una importante sobreposicion de nichos. Se
plantea como hipdtesis que la mayor habilidad competitiva de M. persicae y su
llegada y asentamiento més temprano, afectan el acceso de M. p. nicotianae a
hospederos putativos, tales como pimentén, y su buen desempefio, excluyendo
a este Uitimo de pimentdn. Se realizan experimentos de series de reemplazo,
donde se evaluaron a distintos tiempos, tanto desempefio como output relativo
de ambas especies, y de desempefio de M. p. nicotianae con ocupacion previa
del recurso por M. persicae.

A diferencia de M. persicae, la subespecie especializada en tabaco tuvo
un desempefio significativamente menor al interactuar con M. persicae. Por

otra parte, el output relativo fue significativamente mayor para M. persicae a
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partir del segundo censo. Finalmente, el crecimiento poblacional de M. p.
E

nicotianae se ve reducido significativamente cuando la' planta esta preinfestada

por M. persicae, la que experimenta cambios significativos en cuanto a su

calidad como hospedero. Se observa un fenémeno de competencia asimétrica

entre ambos taxa, explicadas mayormente por el mayor desempefio de M.

persicae, y la ocupacion previa del recurso, donde esta titima conlleva

eventuales cambios en la calidad de la planta como recurso. El presente

fenomeno competitivo descrito a nivel de laboratorio parece una explicacion

plausible de la ausencia de M. p. nicotianae sobre pimenton en-el campo. :
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ABSTRACT

Competitive interactions in phytopahgous insects have been proposed as
frequent phenomenon among communities. The aphid Myzus persicae
nicotianae, subspecies of M. persicae specialised on tobacco, performs as high
on sweet pepper as on its optimal host, tobacco, however it is not found on
sweet pepper in the field. Both aphids shared natural history features with those
insects whose show competitive phenomena more frequently like close related,
introduced, sessile, aggregative and living in managed environments;
furthermore they show' temporal differences on resource arrival and an
important niche overlap. We hypothesized that the greater competitive ability
and earlier arriving of M. persicae affect the access and an adequate
performance of M. p. nicotianae on potential hosts, such like sweet pepper,
excluding it from this host. A replacement series design are performed,
evaluating performance and relative output for both species, at different times,
and the performance of M. p. nicotianae with previous infestation of the
resource by M. persicae.

In contrast to M. persicae, the subspecies specialized in tobacco had a
performance significantly lesser while interacting with M. persicae. By the other
hand, the relative yield was significantly greater for M. persicae from the second

census. Finally, population growth of M. p. nicotianae is significantly reduced
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when the plant is pre-infested by M. persicae, suffering significant changes in its
quality as host. An asymmetric competitive phenomena is observed, may be
due to M. persicae greater performance and earlier occupation of the resource,
which eventually leads to changes in plant quality. The competitive
phenomenon here described, at a laboratory level, is a possible explanation for

the absence of M. p. nicotianae of sweet pepper, in the field.
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INTRODUCCION

La competencia, definida en términos generales como una interaccién negativa
reciproca entre organismos de una misma o de distintas especies y causada
por la interferencia de una de ellas sobre la ofra, o por la explotacion de
recursos compartidos limitantes (Begon et al. 1996, Begon et al. 1997, Calow
1999, Chase et al. 2002), ha sido el tema de un extenso debate en cuanto a su
importancia en la estructuracion de las comunidades (Begon et al. 1997).
Aunque la evidencia inicial sugeria la ausencia de competencia en insectos
fitofagos (e.g. Wise 1981, Strong 1982), o su bajo aporte desde el punto de
vista comunitarioc (Lawton & Strong 1981), una amplia gama de trabajos
recopilados por Damman (1993) y Denno et al. (1995) permitieron concluir que
la competencia es un factor importante a considerar en los estudios de
comunidades de insectos fitéfagos. En particular, Denno et al. (1995)
generalizan que entre las especies mas emparentadas entre si, introducidas,
de ambientes manejados, sésiles y agregativas, entre otras caracteristicas,
existe una mayor ocurrencia de fendmenos competitivos interespecificos.

En los insectos de alimentacion floematica, y en particular los &fidos,
se han reportado varios casos de competencia (e.g. Inbar et al. 1995, Rochat et
al. 1999, Williams et al 1999, Gianoli 2000, Petersen & Hunter 2001, Gonzales
et al. 2002, Hazell et al. 2005). En este tipo de insectos resuitan de especial

interés los fenémenos  "bottom up” que implican un cambio en las




caracteristicas y en la calidad de la planta hospedero como recurso, resultado
de la infestacién y herbivoria previa (Denno et al. 2000, Petersen & Hunter
2001, Gonzales et al. 2002).

Myzus persicae sensu stricto es uno de los &fidos mas polifagos
descritos (Dixon 1998, Blackman & Eastop 2000). Utiliza como hospedero
primaric Prunus spp. (Rosaceae), y su rango de hospederos secundarios
abarca mas de 400 especies de plantas en mas de 40 familias (Blackman &
Eastop 2000). Hace poco mas de medio siglo se describidé un morfo de M.
persicae adaptado al tabaco, Nicotiana tabacum L. (Solanaceae) (Dominick
1949). Este ml:rfo, ahora propuesto como subespecie de M. persicae por
Blackman & Eastop (en prensa), y conocido como M. persicae nicotianae, en
Chile es sélo encontrado en tabaco en condiciones naturales. Sin embargo,
Blackman (1987) informa, a nivel de campo, una mayor amplitud de dieta para
el hemisferio norte, describiendo a M. p. nicotianae sobre otros hospederos
tales como Capsicum (Solanaceae), Sesasum (Pedalidaceae), Orobanche
(Orobanchaceae), Brassica y Sisybrium (Brassicaceae). Mas aun, estudios de
laboratorio (Semtner et al. 1998, Basoalto et al. manuscrito en preparacion)
demuestran que M. p. nicotianae es capaz de reproducirse en especies de al
menos cinco familias de plantas, siendo su desempefio en ciertas especies,
como por ejemplo pimentén, Capsicum annuum L., tan bueno como en N.

tabacum. Esta diferencia importante entre el nichoc realizado de M. p.

nicotianae, reportado en terrenc y que corresponde fundamentalmente a N.



tabacum, y el nicho fundamental descrito (Semtner et al. 1998, Basoalto et al.
manuscrito en preparacion), constituye una interesante paradoja.
Interesantemente, M, p. nicofianae presenta una sobreposicién de nicho
casi completa con M. persicae; ésto es, todos los hospederos putativos para
M. p. nicotianae son ocupados por M. persicae, con la excepcion de N.
tabacum donde no sobrevive, a pesar de estar disponible para ser colonizado,
lo cual supondria una interaccion competitiva entre ambos taxa que lleva a la
exclusion de M. p. nicofianae de los restantes hospederos. Si a ésto se suma el
planteamiento tedrico de Denno et al. (1995) quienes proponen para aquellas
especies con mayor frecuencia de interacciones competitivas interespecificas,
esto es, especies muy emparentadas (una es subespecie de la otra),
introducidas (ambas especies son introducidas en Chile, siendo M. p.
nicotianae muy reciente en cuanto a su introduccion, datando ésta de 1998
segun Fuentes-Contreras et al. 2000), sésiles (aunque en este caso son mas
bien de reducida movilidad), agregativas (forman colonias), y pertenecientes a
sistemas manejados (diversas hortalizas y tabaco, respectivamente), se puede
formular la hipétesis de un fenédmeno competitivo que resultaria en la exclusion
de M. p. nicotianae por M. persicae cuando crecen sobre un recurso comun.
Mas aln, Fuentes-Contreras et al. (2004a) reportaron una dispersion mas
tardia por parte de M. p. nicotianae en relacion con M. persicae, lo que podria

traducirse en fendémenos competitivos adicionales debido a una disminucion el




la calidad de los recursos o bien a una monopolizacién temprana de los

recursos por parte de M. persicae.

Hipotesis 1
La ausencia de Myzus persicae nicotianae sobre Capsicum annuum en el
campo se debe a una interacciéon competitiva asimétrica con Myzus persicae y

que lleva a la eventual exclusion de M. p. nicotianae.

Hipotesis 2

La ocupacion mas temprana de C. annuum por parte de M. persicae hace mas
asimétrica la competencia, ya sea directamente por la sola precolonizacion del
recurso (pre-emptive space), y/o indirectamente, mediada por cambios en la

calidad de la planta (efectos “bottom-up”).

Objetivo

La presente tesis evalla la existencia de competencia entre M. persicae y M. p.
nicotianae, en experimentos de series de reemplazo y el efecto de la
precolonizacion de plantas por M. persicae sobre el crecimiento de M. p.

nicotianae.



MATERIALES Y METODOS

Los &fidos fueron criados en camaras aisladas, dentro de salas con
temperatura y fotoperiodo controlados (21 + 1 °C; D-N 14-10 horas), sobre
plantas de pimenton, Capsicum annuum L., por mas de tres generaciones.

Para evaluar el efecto de la competencia entre ambas subespecies, se
ejecutd un disefio de series de reemplazo (ver Harper 1977, Jolliffe 2000,
Williams & McCarthy 2001). Se colonizaron plantas con un total de 10
individuos adultos apteros, en cinco fratamientos en los que el nimero de
individuos de M. persicae y M. p. nicotianae fueron 10/0, 7/3, 5/5, 3/7 y 0/10,
respectivamente. En los tratamientos con ambos taxa, la colonizacion fue
simultanea. En cada tratamiento se obtuvo cinco valores de tasa de crecimiento
poblacional, R, siendo medidas repetidas a lo largo del tiempo, calculada a
partir de la ecuacién Ny = Np x R' (Gianoli 2000, Gonzéles et al. 2002). Estos
valores de R representaron el output de cada taxa, (equivalente al rendimiento,
segln nomenclatura para series de reemplazo) para cada periodo inter-censo
(Fig. 1). Ademas, se incluyeron los controles para cada una de los niimeros

iniciales de individuos para cada taxén por separado, determinandose asf{ las




R1 Rz Rs R4 RS
Censo 1 Censo 2 Censo 3 Censo 4 Censo 5
C 5 10 15 20 25

Dias después de |la infestacion

Figura 1. Esquema experimental donde R, corresponde a valores sucesivos de

crecimiento poblacional determinados a través de la ecuacion N; = Ny x R%.

curvas de rendimiento en condiciones competitivas y no competitivas. Con el
objeto de establecer comparaciones entre niveles intra e intertaxa, se
determind un indice de output relativo, R™, para cada taxa, en cada ocasion de
censo, segln la ecuacion R™ = Rag/Ra (Harper, 1977), donde R, corresponde
al output (o tasa de crecimiento poblacional} del taxédn A creciendo solo,
mientras que Rag corresponde al output del taxdn A coexistiendo con el taxén
B. Valores de R™ menores que uno indican que la competencia interespecifica
es mayor que la intraespecifica y, por lo tanto, reflejan una menor habilidad
competitiva. Para ambos parametros, R y R™, las comparaciones, a nivel intra
e intertaxa respectivamente, se efectuaron a través de un ANDEVA de dos vias
de medidas repetidas, donde los factores correspondieron al estar creciendo

solo o en mezcla y al nimero inicial de individuos de cada taxdn, para el caso




del parametro R, y al taxon y el nimero inicial para el parametro R™, con los
censos como las medidas repetidas. Por (ltimo, para comparar globalmente los
desempefios de cada taxdn, se efectud un ANDEVA simple de medidas
repetidas para los valores de R en los fratamientos 10/0 y 0/10. Cada
tratamiento fue replicado 12 veces.

Con el fin de evaluar el efecto de una eventual infestacion previa por
parte de M. persicae, se ftrabajd con plantas de C. annuum de
aproximadamente 90 dias de desarrollo pre-infestadas, inicialmente, con seis
adultos apteros de M. persicae, las que fueron infestadas 30 dias después de
fa pre-infestacion con M. persicae, con tres adultos alados de M. p. nicotianae.
Se incorpord, ademas, un control sin preinfestacion (N = 15 por tratamiento).
Los individuos de M. persicae fueron mantenidos en la planta incluso después
de la infestacién con M. p. nicotianae, con el fin de mantener el maximo de
realismo en el sistema. Al cabo de 15 dias, se contd el total de individuos de M.
p. nicotianae, comparandose las tasas de crecimiento poblacional, R, entre
tratamiento y control a través de una prueba de U de Mann-Whitney

Para ambos experimentos se trabajd en salas bajo las mismas
condiciones mencionadas para la crianza, con cada planta aislada
individualmente por cilindros de mica y cubierta de tul, dispuestas al azar al

interior de la sala. Por otro lado, los &fidos fueron dispuestos aleatoriamente

sobre las plantas, en todos los experimentos.




RESULTADOS

Se encontraron diferencias significativas para los valores de tasa de
crecimiento poblacional (R) en Myzus persicae nicotianae entre las condiciones
de coexistencia con Myzus persicae y de monocrianza (F = 34,56; gl =1, 54; P
<< 0,001). Los valores de R fueron cambiando a lo largo del tiempo (F =
215,18; gl = 4, 216; P << 0,001), siendo significativas también las interacciones
tratamiento-nimero inicial de afidos (F = 3,74; gt = 2, 54; P = 0,03) y
tratamiento-tiempo (F = 17,57; gl = 4, 216; P << 0,001) (Fig. 3). Para M.
persicae los valores de R fueron cambiando a lo largo del tiempo (F = 243,61,
gl = 4, 216; P << 0,001), no encontrandose diferencias significativas entre
tratamientos (F = 3,25: gl = 1, 54; P = 0,08), aunque si en la interaccion
tratamiento-tiempo (F = 5,42; gl = 4, 216; P << 0,001) (Fig. 4).

Se encontraron diferencias significativas en los output relativos (R™)
entre ambos taxones (F = 144,2; gi = 1, 54; P << 0,001). Los valores de R™
variaron significativamente en el tiempo (F = 16,46; gl = 4, 216; P << 0,001).
Adicionalmente, se encontraron diferencias significativas en las interacciones
taxon-numero inicial de afidos (F = 3,33; gl = 2, 54; P = 0,04) y taxdn-tiempo (F
=19,95; gl = 4, 216; P << 0,001) (Fig. 5).

Se encontraron diferencias significativas entre los desempefios de

ambos taxones creciendo solos con un ndmero inicial de individuos de 10 (F =




20,56; gl = 1, 22; P << 0,001), con un decremento significativo a lo largo del
tiempo para ambas (F = 141,08; gl = 4, 88; P << 0,001) (Fig. 6).

La infestacion previa por parte de M. persicae redujo significativamente
la tasa de crecimiento poblacional de M. p. nicotianae (U = 16; P << 0,001)

(Fig. 7).
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1

Figura 2. Namero de individuos fotales en cada censo de M. persicae (puntos
blancos) y de M. p. nicotianae (puntos negros), en coexistencia, para los
nimeros de afidos iniciales de a) Ng = 3, b) Ng = 5 y ¢) Ng = 7. Se presentan

promedios y barras de dispersion correspondientes al error estandar.
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Figura 3. Tasa de crecimiento poblacional (R) del afido Myzus persicae
nicotianae, para cinco censos a intervalos regulares a lo largo de 25 dias, para
los nimeros de &fidos iniciales de a) Ng = 3, b) Np = 5 y ¢) Np = 7. Las curvas
con los punios en negro corresponden a las de crecimiento poblacional en
monocrianza, mientras que las construidas con los puntos blancos
corresponden a la situacion en interaccidn con Myzus persicae. Se presentan

promedios y barras de dispersién correspondientes al error estandar.
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Figura 4. Tasa de crecimiento poblacional (R) del afido Myzus persicae, para cinco
censos a intervalos regulares a lo largo de 25 dias, para nimeros iniciales de afidos
de a) No = 3, b) Ng =5 y ¢} Ng = 7. Las curvas con los puntos en negro corresponden
a las de crecimiento poblacional en monocrianza, mientras que las construidas con
los puntos blancos corresponden a la situacién en interaccidn con Myzus persicae.

Se presentan promedios y barras de dispersion correspondientes al error estandar.
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Figura 5. Curvas de de Wit de output relativos (R™) para Myzus persicae
(puntos en negro) y Myzus persicae nicotianae (puntos en blanco), en
experimentos de series de reemplazo, para los censos: a) 1, b) 2, ¢) 3, d}4 y e)
5. Se presentan promedios y barras de dispersién correspondientes al error

estandar.
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Figura 6. Curvas de crecimiento poblacional para cinco censos a intervalos

regulares a lo largo de 25 dias para Myzus persicae (puntos negros) y Myzus

persicae nicotianae (puntos blancos), en condicién de monocrianza con niimero de

afidos inicial No = 10. Se presentan promedios y barras de dispersion

correspondientes al error estandar.
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Figura 7. Tasa de crecimiento poblacional de Myzus persicae nicotianae
después de 15 dias, con preinfestacion de 30 dias con Myzus persicae y sin
preinfestacion. Las letras distintas indican diferencias significativas. Las barras

de dispersién correspondientes al error estandar
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DISCUSION

En el experimento con presencia simultdnea de ambos taxones sobre la planta,
se describié un fendmeno competitivo asimétrico para la interaccion entre
Myzus persicae y su subespecie especializada en tabaco M. p. nicofianae, al
nivel experimental. La constante superioridad de los rendimientos relativos de
M. persicae sobre M. p. nicotianae a partir del segundo censo, y las menores
tasas de crecimiento poblacional en M. p. nicofianae cuando esta interactuando
con M. persicae, demuestran la superioridad competitiva de este udltimo. El
fendmeno apunta inclusive a una interaccion de tipo amensalismo, donde M.
persicae no se ve afectado en su desempefio al coexistir con M. p. nicotianae
(Fig. 4). El mayor desempefio que muestra M. persicae en comparacién con M.
nicotianae (Fig. 6), le permitiria competir favorablemente por sobrecrecimiento
(competencia por interferencia), resultando en una rapida ocupacion fisica del
recurso, y/o en una mas rapida “extraccion” y utilizacion de los nutrientes del
hospedero (competencia por explotacidn, por consumo).

En el experimento con precolonizacidn por unc de los taxones, se
encontro que éste disminuia el crecimiento poblacional del otro taxén. El taxén
precolonizador puede producir cambios fisioldogicos en la planta que la
deterioren como recurso, por ejemplo afectando la composicion del floema

(Olmstead et al. 1997, Petersen & Sandstrém 2001), gatillando la produccién
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de defensas selectivamente deletéreas para uno de los competidores (Moran &
Whitham 1990, Inbar et al. 1999) (competencia indirecta) las que actuarian en
la totalidad de la planta y no sdlo en la zona afectada por herbivoria,
aumentando la probabilidad de competencia (Damman 1993), alterando el flujo
floematico entre ios tejidos de fa planta (Inbar et al. 1995) o, incluso, generando
repelencia (Hardie et al. 1994, Bernasconi et al. 1998, Birkett et al. 2002) o
efectos en el desempefio de los &fidos por cambios en la composicion de los
compuestos volatiles de la planta (Hildebrand et al. 1993), entre otros. En
nuestro sistema, si bien ciertos cambios provocados por la precolonizacién por
M. persicae en relacion con las plantas no infestadas son conspicuos a simple
vista (clorosis, fumagina, mielecilla), desconocemos a cuél de los niveles de
modificacion de la planta ya mencionados anteriormente (u otros
potencialmente prevalentes) se puede responsabilizar por el fenémeno, o si
hay un efecto numérico de ocupacién temprana del espacio, por la masiva
presencia de individuos de M. persicae, involucrado. Esto apunta a la
necesidad de experimentos de preinfestacion que involucren retirar los afidos
precolonizadores. Se plantea también la necesidad de indagar en los
eventuales cambios conductuales a nivel de selecciéon de hospedero en M. p.
nicotianae, en cuanto a aceptacion o rechazo del hospedero, que pudiesen ser
resultado, también, del fenébmeno competitivo y los cambios en la planta.

Los resultados sugieren que la ausencia de M. p. nicofianae sobre

pimentén en el campo se deberia al efecto sinérgico del acceso previo al
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recurso por M. persicae y a su superioridad competitiva. La pregunta es que
pasaria con otros hospederos. Entre las especies de plantas que han sido
reportados para M. nicotianae como hospederos putativos, C. annuum es aquel
en el que muestra mayor desempefio, incluso semejante al desempefio
reportado para M. persicae sobre éste (Basoalto et al manuscrito en
preparacion). En consecuencia, los efectos descritos para la competencia entre
estos &fidos en C. annuum estarian exacerbados en cualquier otro eventual
hospedero compartido. Asi y dado que M. persicae no sobrevive en tabaco, M.
p. nicotianae se ve forzado a “escapar” de las presiones competitivas
manteniéndose sobre esta planta, donde éste si sobrevive.

Finalmente, es importante destacar que este fenémeno no es aplicable
en ofras latitudes donde, que en contraste con la situacidon en Chile (Fuentes-
Contreras et al. 2004b), se han observado fendémenos de retrocruce entre
ambas subespecies, lo que permite ampliar la amplitud de dieta de M. p.
nicotianae y modificar algunos rasgos de historia de vida (Margaritopoulos et al.
2002, Nikolakakis et al. 2003), como por ejemplo un desempefio superior al
encontrado en este sistema o, posiblemente, patrones de dispersién
semejantes a los de M. persicae, caracteristicas que permitan equiparar las
cualidades que hacen superior a este Gltimo, o que simplemente eviten la

competencia, como el uso de mas hospederos alternativos no compartidos.
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CONCLUSIONES

Se demostré la presencia de competencia asimétrica entre poblaciones de
Myzus persicae nicotianae y M. persicae, llegando incluso a un tipo de
interaccién amensalista, con una mayor habilidad competitiva de M. persicae al
nivel de laboratorio. Los dispersion mas temprana de M. persicae también se
traduciria en efectos competitivos adicionales a los observados en condiciones
de colonizacion simultanea, los cuales podrian actuar de forma sinérgica para
explicar que M. p. nicotianae no se encuentre en un hospedero que le resulta
altamente favorable, en relacion con su desempefio, como lo es el pimentdn,
Capsicum annuum. Este fenbmeno podria extrapolarse a otros eventuales
hospederos compartidos y, en consecuencia, ser causal de la ausencia de M.

p. nicotianae de otras especies de planta en el campo.
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