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RESUMEN

Los insectos son la principal plaga de los cultivos y productos almacenados a pesar de las
medidas de control. El uso de insecticidas para combatir este tipo de problemas tiene beneficios
econdmicos que no compensan en muchos casos los costos de su uso. Por esto, se hace
necesario desarrollar alternativas al manejo de insectos mas amigables con el medio ambiente,
como potenciar o aprovechar la capacidad propia de las plantas de resistir a la herbivoria. El
género Solanum se caracteriza por la sintesis de glicoalcaloides como metabolitos secundarios,
gue brindan a la planta una defensa contra depredadores herbivoros. Dentro de este género se
encuentra la especie de papa que se cultiva mundialmente, Solanum tuberosum L. (Solanaceae),
que en Uruguay coexiste con la papa silvestre Solanum commersonii Dunal. Los procesos de
domesticacion de las especies cultivadas pueden implicar la redireccion de energia, que antes
estaba destinada a la defensa, hacia el crecimiento o reproduccién para aumentar el
rendimiento agropecuario, dejandolas mas susceptibles al ataque por insectos. En este trabajo
se comparo la capacidad de resistir a la herbivoria de la papa cultivada y su pariente silvestre
frente a los principales insectos que las atacan. Para ello, se evalud la preferencia de
alimentacién y la performance de los afidos Myzus persicae (Sulzer) y Macrosiphum euphorbiae
(Thomas) (Hemiptera: Aphididae) y la avispa sierra Tequus schrottkyi (Konow) (Hymenoptera:
Pergidae), frente a las dos especies de papa. También se realizaron ensayos para evaluar el rol
de los glicoalcaloides de la papa silvestre en la preferencia de alimentacién de los insectos. Los
resultados obtenidos mostraron distinta susceptibilidad a la herbivoria segin la especie de
insecto. La papa cultivada fue mas susceptible a M. persicae que la papa silvestre, ya que M.
persicae prefirid alimentarse y su performance fue mejor en la papa cultivada. En cambio, frente
a M. euphorbiae, ambas Solanum mostraron igual susceptibilidad. Por su parte, la papa silvestre
fue mas susceptible a T. schrottkyi, que prefirié alimentarse y se desempefid mejor en esta
especie de papa. Los glicoalcaloides de la papa silvestre explicaron, al menos en parte, los
resultados obtenidos para M. persicae y T. schrottkyi. Esto tiene implicancias practicas en el
mejoramiento genético de la papa cultivada, ya que se podria incorporar la fuente de resistencia
de la papa silvestre y de esta forma reducir el ataque de M. persicae, que constituye el principal
herbivoro plaga por la transmision de patdgenos a la planta. Sin embargo, habria que evaluar si
la incorporacion de los glicoalcaloides de S. commersonii tiene consecuencias negativas para S.
tuberosum debido a la preferencia de T. schrottkyi por estos compuestos.

Palabras claves: Solanum tuberosum, Solanum commersonii, glicoalcaloides, insectos
herbivoros, performance, preferencia de alimentacién, afidos, avispa sierra, insectos
generalistas, insectos especialistas.



1. INTRODUCCION

Los insectos son la principal plaga de los cultivos y productos almacenados a pesar de las
medidas de control (Schoonhoven et al. 2005). Actualmente, las pérdidas que se registran en la
produccidn son muy grandes, y los costos ecolégicos generados por las practicas de control no
son menos significativos. Se estima que en el mundo el 14% de las cosechas se pierden por esta
causa, a lo que se deben afiadir los perjuicios que los insectos causan en pos-cosecha sobre los
productos almacenados y alimentos elaborados (Betancourt & Scatoni 2010).

El uso de insecticidas tiene beneficios econdmicos que no reflejan los costos de su uso. Entre
estos costos encontramos intoxicacion humana y de ganado, reduccidn de especies de animales
salvajes, principalmente insectos benéficos como los enemigos naturales de las plagas, e
insectos polinizadores (Pimentel 1993). Otro problema radica en la resistencia adquirida por los
insectos. Esto sucede cuando individuos predispuestos genéticamente a sobrevivir a un
insecticida son seleccionados por la aplicacién de dicho quimico, generando resistencia en la
nueva poblacién. Ademas, la aplicacion de insecticidas puede llevar a la aparicion de nuevas
plagas que antes no se consideraban importantes, por efecto de la eliminacién de sus enemigos
naturales y competidores (Gullan & Cranston 2005).

Por esto se hace necesario desarrollar alternativas al manejo de insectos mas amigables con el
medio ambiente, entre ellas potenciar o aprovechar la capacidad propia de las plantas de resistir
a la herbivoria. Las plantas han desarrollado diferentes sistemas de defensa ante el ataque de
los insectos, los cuales se pueden agrupar de forma principal en defensas fisicas, quimicas,
espaciales y temporales. Entre las defensas fisicas estan los tricomas glandulares y no
glandulares, capas de ceras sobre la cuticula y dureza de la hoja. Las defensas quimicas incluyen
los metabolitos secundarios, los cuales se originan a partir de los metabolitos primarios y pueden
ser clasificados como alomonas cuando tienen un rol directo en la defensa contra herbivoros
(Drijfhout 2010). Los metabolitos secundarios se pueden clasificar por su naturaleza quimica en
alcaloides, terpenoides, esteroides, compuestos fendlicos, entre otros. Las defensas espaciales
y temporales hacen referencia a plantas poco aparentes, que tienen alta capacidad de dispersién
o germinacion y/o crecimiento rapido o impredecible (Schoonhoven et al. 2005).

Por otro lado, los insectos han desarrollado adaptaciones en respuesta a los sistemas de defensa
de la planta. Estas se pueden clasificar como morfoldgicas, fisiolégicas y comportamentales
(Schoonhoven et al. 2005). Las adaptaciones morfolégicas incluyen, por ejemplo, modificaciones
del aparato bucal o el ovipositor para penetrar tejidos endurecidos de las plantas. Las
adaptaciones fisioldgicas son en respuesta a los metabolitos secundarios e incluyen la
impermeabilizacidon de la membrana peritréfica del intestino medio, con lo cual los metabolitos
secundarios se excretan tal cual se ingirieron; la detoxificacidn, en la que participan enzimas
digestivas que inactivan dichas sustancias; y la tolerancia, en la que el sitio de accién en la célula
donde actua el metabolito se modifica, por lo que pueden circular en el organismo sin provocar
un efecto nocivo. Por su parte, entre las adaptaciones comportamentales se encuentra la
deteccion y alimentacién de tejidos con menores niveles de defensas o la eliminacién de dichos
compuestos, por ejemplo, a través de cortar y drenar los tejidos vasculares en plantas
productoras de latex (Schoonhoven et al. 2005).



1.1. Domesticacion de las plantas y disminucion de la capacidad defensiva

A diferencia de lo que ocurre en las plantas silvestres, las cultivadas sufren procesos de seleccién
artificial dependiendo de las caracteristicas deseadas. Lo mas comun es la seleccién que busca
mejorar la produccién, en donde se dirige la inversidn energética de la planta hacia el aumento
de tejidos de crecimiento y/o reproduccion, lo que lleva a una disminucién de la inversién en
defensa. Asimismo, los metabolitos secundarios que le proveen defensas a la planta pueden
tener sabor amargo y/o ser toxicos para el ser humano, por lo que pueden ser seleccionadas
para carecer de este rasgo. De esta manera, las plantas cultivadas suelen ser mas susceptibles a
la herbivoria que sus parientes silvestres (Bautista et al. 2012), lo cual se puede manifestar en
una mayor preferencia de alimentacién y oviposicion, asi como en una mejor performance de
los insectos en estas plantas.

1.2. Solandceas y glicoalcaloides

La familia Solanaceae contiene muchas especies relevantes para consumo humano como son las
plantas de morrdn, berenjena, tomate y papa, entre otros. Los miembros de esta familia, y el
género Solanum en particular, se caracterizan por la sintesis de glicoalcaloides (GAs) como
metabolitos secundarios principales, que confieren resistencia contra insectos herbivoros dada
su toxicidad y aversion al consumirlo. Los GAs estdn formados por una parte denominada
aglicona y otra azucarada. La porcidn aglicona corresponde a un tipo de alkamina esteroidal,
formada por un esqueleto de anillos fusionados llamado colestano. A este esqueleto se une la
porcidn azucarada generalmente compuesta por tri- o tetra-sacaridos (Friedman & McDonald
1997).

Ademas del efecto perjudicial en insectos herbivoros, los GAs son potencialmente toxicos para
las personas, dependiendo de la dosis y las condiciones de uso. Uno de los mecanismos
moleculares por el cual son potencialmente téxicos, radica en la capacidad de los mismos de
inhibir la enzima acetilcolinesterasa. La acetilcolinesterasa es responsable de la hidrdlisis del
neurotransmisor acetilcolina en la sinapsis del sistema nervioso central, produciendo cambios
en el pulso y la respiracion, delirio y coma (Friedman 2006). Los GAs causan ademas disrupcion
de las membranas celulares, afectando el sistema digestivo y otros érganos (Friedman &
McDonald 1997). Se ha establecido que concentraciones mayores a 200 mg/Kg de peso fresco
de tubérculo pueden ser tdxicas para el ser humano (Van Gelder et al. 1988). En los tubérculos,
la mayoria de los GAs se encuentra en el primer milimetro de afuera hacia adentro, por lo tanto,
durante el pelado del mismo se elimina la mayoria.

1.3. Solanum tuberosum

Solanum tuberosum L. es una planta herbacea que forma tubérculos y puede medir hasta 1 m
de altura en condiciones silvestres. El cultivo de esta planta se realiza en climas templados y
tiene origen en el altiplano sur de Perud y noroeste de Bolivia. La parte comestible de la planta
son los tubérculos, los cuales son tallos subterrdaneos modificados y constituyen los principales
organos de almacenamiento de la planta. Dentro de las solandceas, es la papa cultivada
mundialmente y su produccion mundial supera ampliamente al resto de las especies de esta
familia (FAOSTAT 2016). En Uruguay, segun las ultimas estadisticas publicadas de la Direccién
de Estadisticas Agropecuarias (DIEA), para la zafra 2017/2018, se plantaron 4.167 hectéreas de



papa, lo que dejé una produccidn de 87 mil toneladas con un rendimiento de 21 ton/ha. Se
planta en 3 zonas; Sur: que incluye los departamentos de Montevideo, Canelones, San José,
Colonia, Soriano, Durazno y Florida; Este: Maldonado y Rocha y Norte: Tacuarembd, Rivera,
Salto, Paysandu y Rio Negro. La zona Sur es la que comprende mayor cantidad de cultivo
sembrado (87% para esta zafra). Es un cultivo con alta incorporacion de tecnologia y nuevas
variedades de cultivos, lo que se evidencia con menores superficies de siembra y mayores
rendimientos conforme pasan los afios. Al ser de clima templado, se realiza en dos ciclos de
produccién, uno de primavera y otro de verano-otofio el cual generalmente presenta
rendimientos mayores que el primero (Anuario Estadistico Agropecuario MGAP-DIEA 2015).
Los glicoalcaloides presentes en S. tuberosum se encuentran en cantidades menores respecto a
otras congéneres silvestres, resultado del proceso de seleccion para el consumo humano. Los
glicoalcaloides mayoritarios de S. tuberosum (que representan mds del 95% del total de GAs)
son a-solanina y a-chaconina (Friedman & McDonald 1997).

1.4. Solanum commersonii

En Uruguay, la papa silvestre S. commersonii Dunal, coexiste con la congénere cultivada, S.
tuberosum. Perteneciente a la seccion Petota, subseccion Potato del género Solanum, es, al igual
que S. tuberosum, una especie herbdcea formadora de tubérculos, aunque éstos son de mucho
menor tamafio que los de S. tuberosum. Solanum commersonii tiene su centro de distribucién
en Uruguay, encontrandose también en Brasil, Argentina y Paraguay (Spooner & Hijmans 2001).
Los GAs principales identificados para esta especie en Uruguay son: commersonina, demissina,
tomatina, dehidro-commersonina, y dehidro-demissina (Vazquez et al. 1997), los cuales
presentan actividad anti- insecto (Tingey et al. 1978; Tingey 1984). Debido al reporte de
resistencia a bajas temperaturas, enfermedades comunes de la papa y plagas (Hawkes 1992) y
asu alto grado de biodiversidad (Pianzzola et al. 2005), S. commersonii contituye un gran recurso
genético para programas que buscan mejorar el cultivo de papa (Siri et al. 2004).

1.5. Herbivoros de S. tuberosum y S. commersonii

En Uruguay, S. tuberosum es atacada principalmente por los afidos generalistas Myzus persicae
(Sulzer) y Macrosiphum euphorbiae (Thomas) (Hemiptera: Aphididae), mientras que S.
commersonii es atacada principalmente por la avispa sierra especialista Tequus
schrottkyi (Konow) (Hymenoptera: Pergidae) (Altesor et al. 2014). Myzus persicae es una especie
cosmopolita de gran importancia econémica debido a su rol como vector de virus vegetales,
pudiendo transmitir mds de 100 virus a las plantas. Se puede alimentar de mds de 40 familias,
lo que lo hace una especie extremadamente polifaga (Blackman & Eastop 2007; Stroyan 1952).
Macrosiphum euphorbiae también tiene distribucién mundial y un papel importante como
vector de virus vegetales, aunque menor al de M. persicae, pudiendo transmitir mas de 45 virus
a las plantas. Es altamente polifaga, alimentandose de plantas pertenecientes a mas de 20
familias (Blackman & Eastop 2007; Lee et al. 2009).

El ciclo biolégico de los afidos puede ser extremadamente complejo. En otras latitudes
desarrollan un ciclo completo (holociclo dioico) que alterna generaciones sexuales y asexuales
partenogenéticas entre dos huéspedes denominados primario (especie de planta donde pasan
el invierno) y secundario (donde viven el resto del afio). En paises como Uruguay, de inviernos



benignos, el ciclo bioldgico es incompleto, no existiendo las formas sexuales. Las poblaciones de
afidos consisten en sucesivas generaciones de hembras partenogenéticas que transcurren todo
el afio sobre los huéspedes primarios o secundarios en cualquier estado de desarrollo. Este tipo
de desarrollo se denomina anholociclo (Bentancourt 2008).

Tequus schrottkyi no es un insecto de importancia agrondmica en Uruguay, aunque miembros
de este género han sido reportados como plaga ocasional de la papa en Cusco, Peru (Garcia-
Catalan 2011). El género Tequus comprende 14 especies, todas de distribucion Neotropical,
encontrandose en Argentina, Bolivia, Chile, Colombia, Nicaragua, Peru vy Uruguay,
alimentandose de Solanum (Schmidt & Smith 2018). Pertenece al suborden de himendpteros
mas primitivos (Symphyta), a los que se les llama comUnmente avispas sierra o “sawfly” debido
a que las hembras presentan un ovipositor modificado en forma de sierra para penetrar los
tejidos vegetales, donde ponen los huevos (Smith 1993). En Uruguay fue recientemente
reportado alimentandose de S. commersonii, y se describieron caracteristicas de su ciclo
bioldgico, de las que no habia informacién previa (Altesor et al. 2016). Presenta varias
generaciones entre marzoy julio, después de lo cual no fue vista sobre S. commersonii, pudiendo
entrar en diapausa o moverse hacia otros hospederos. Los huevos son puestos individualmente
dentro del tejido vegetal en los margenes de las hojas. Las larvas se alimentan de las hojas y la
etapa de pupa la realizan en el suelo, para lo cual construyen un capullo de seda. Los adultos
presentan dimorfismo sexual, la hembra es mas grande que el macho y con diferente patron de
coloracion (Altesor et al. 2016).

Un estudio de campo previo, que comparé la susceptibilidad a la herbivoria entre S. tuberosum
y S. commersonii, obtuvo que las dos especies de afidos, que fueron analizadas de forma
conjunta, se encontraron en mayor nimero sobre la especie cultivada y la avispa sierra se
encontrd casi exclusivamente sobre la especie silvestre (Altesor et al. 2014). Para profundizar en
estos resultados, y en funcion de los distintos procesos de seleccidn a que han estado sujetas
las dos especies de Solanum, que han afectado cualitativa- y cuantitativamente a los GAs, seria
interesante comparar en condiciones controladas de laboratorio la resistencia a la herbivoria
frente a estos insectos de forma individual, y evaluar especificamente el papel de los
glicoalcaloides en dicha resistencia.

2. OBIJETIVOS

2.1. Objetivo general

Comparar en las dos especies de plantas emparentadas, S. tuberosum y S. commersonii, sujetas
a distintos procesos de seleccion (artificial y natural respectivamente), la resistencia a los
principales insectos que las atacan (Myzus persicae, Macrosiphum euphorbiae y Tequus
schrottkyi) y evaluar el rol de sus principales metabolitos secundarios en dicha resistencia.

2.2. Objetivos especificos

2.2.1. Evaluar la performance y la preferencia de alimentacion de M. persicae, M. euphorbiae y
T. schrottkyi frente a las dos especies de papa.



2.2.2. Estudiar el efecto de los glicoalcaloides de S. commersonii en la preferencia de
alimentacidn de las tres especies de insectos.

3. MATERIALES Y METODOS
3.1. Obtencion y mantenimiento de plantas e insectos

Se utilizaron clones de S. tuberosum (variedad Ipord) y S. commersonii (accesién 05.02-6),
obtenidos in vitro por repique de plantas del banco de germoplasma del Instituto Nacional de
Investigaciones Agropecuarias (INIA-Las Brujas, Canelones). Las plantas se mantuvieron por 15
dias en frascos con agar enriquecido en nutrientes (Murashige & Skoog 1962) y condiciones
controladas de luz, temperatura y fotoperiodo (3000 lux, 21 + 2 °C, 16:8 h L:0) hasta alcanzar 4
nudos. Posteriormente se trasplantaron a almacigueras con tierra, manteniéndolas en un
invernaculo dentro de cajas forradas con tela de voile para evitar el ataque de insectos. Al cabo
de 15 dias se trasplantaron a recipientes de mayor tamafio (macetas de 6 x 7 cm, didmetro y
altura) y se mantuvieron en las mismas condiciones por 15-30 dias adicionales para su
crecimiento. Seguido esto se trasladaron al laboratorio, a una cdmara con luz artificial (2500 lux)
y condiciones controladas de temperatura y fotoperiodo (23 + 2 °C, 16:8 h L:0), donde se
mantuvieron hasta su uso en los experimentos o en la cria de insectos. También en dicha cdamara
se sembraron plantas de morrén, Capsicum annum (macetas de 6 x 7 cm), hasta alcanzar al
menos 15 cm, para la cria de insectos.

Los afidos Myzus persicae y Macrosiphum euphorbiae provinieron de una cria de laboratorio,
establecida a partir de su colecta en campo, M. persicae sobre papa y M. euphorbiae sobre
tomate. Se buscdé mantener ambos insectos en un hospedero alternativo a las dos especies de
papa, para evitar un posible efecto de la planta de cria en los resultados de los bioensayos. Esto
se logré para M. persicae de forma exitosa en morrdn, pero no para M. euphorbiae, tras probar
en morrdn, tomate, lechuga y rabanito. Por este motivo, se desarrollaron crias independientes
de M. euphorbiae en cada especie de papa. Los insectos en las plantas se mantuvieron dentro
de recipientes cerrados con voile en una incubadora con condiciones estables de temperatura,
humedad y fotoperiodo (19 + 1 °C, 50 £ 10 % HR y 14:10 L:0). Por su parte, debido a que no se
logré mantener una cria de T. schrottkyi en laboratorio, se colectaron larvas en plantas de S.
commersonii crecidas silvestres en el predio de INIA-Las Brujas. Las larvas fueron utilizadas en
los dias posteriores a su colecta, para lo cual se mantuvieron en el laboratorio sobre S.
commersoniia23+2°Cy50+ 10 HR.

Tanto el mantenimiento de las plantas e insectos, como la realizacion de los ensayos, tuvo lugar
en el laboratorio de Ecologia Quimica, Facultad de Quimica, Universidad de la Republica.

3.2. Bioensayos de performance

Se realizaron bioensayos para evaluar la performance de M. persicae, M. euphorbiae y T.
schrottkyi frente a S. tuberosum y S. commersonii. Para el caso de M. persicae, se colocaron 10
hembras adultas por planta (N = 10 plantas de cada especie, individualizadas) y se contabilizé el
numero de adultos como de ninfas nacidas cada dia durante 5 dias consecutivos. Para M.
euphorbiae se realizd el mismo procedimiento, pero se contabilizé el nUmero de afidos cada 2-



3 dias en un total de 12 dias. La diferencia en los tiempos de observacion para cada afido se
debid a resultados preliminares que indicaron la no supervivencia de M. persicae en la especie
silvestre, haciendo necesaria una observacién diaria para esta especie, lo cual no fue necesario
en el caso de M. euphorbiae. Los bioensayos con M. euphorbiae se realizaron tanto para la cria
mantenida en S. tuberosum como en S. commersonii (N = 10 plantas individualizadas de cada
especie por cada condicidn de cria). En el caso de T. schrottkyi, se colocd una larva de primer
estadio en cada planta (N = 10 plantas individualizadas de cada especie), registrando cada 2 dias
durante 30 dias la supervivencia de larvas y prepupas, el tiempo de desarrollo larval y el peso de
las larvas al inicio y al finalizar dicha etapa, asi como la supervivencia de pupas o emergencia de
adultos.

3.3. Bioensayos de preferencia

Se realizaron bioensayos para evaluar la preferencia de alimentacion de M. euphorbiae y T.
schrottkyi frente a S. tuberosum y S. commersonii (la preferencia de M. persicae habia sido
evaluada en un trabajo previo). Para ello se utilizaron placas de Petri con agar (2 %) (6,5 cm de
diametro y 2,4 cm de altura), en las cuales se colocaron dos discos de hoja equidistantes del
centroy los bordes (diametro 1 cm), previamente mantenidos en agua para evitar la desecacion.
Uno de los discos de hoja correspondié a S. tuberosum, el otro a S. commersonii.

En el bioensayo con M. euphorbiae se colocaron 10 adultos por placa, observando a las 24 horas
el nimero de afidos asentados en cada disco de hoja (N = 25 placas en el caso de los afidos
criados en S. commersoniiy N = 25 para los afidos criados en S. tuberosum). Las placas con mas
de la mitad de los afidos muertos y menos de la mitad de los afidos vivos asentados, se
descartaron.

En el caso de T. schrottkyi se coloco una larva por placa (entre el segundo y quinto estadio larval),
observando cada media hora durante 3 horas el porcentaje de area de disco consumido de cada
planta (25, 50, 75y 100 %) (N = 40 placas). Si antes de ese tiempo las larvas llegaban a consumir
el 100 % de uno de los discos, la observacion en esa placa se daba por finalizada. Por su parte,
las larvas que no se alimentaron en dos observaciones consecutivas fueron sustituidas.

3.4. Extraccion de glicoalcaloides y su efecto en la preferencia de alimentacion

Se extrajeron los glicoalcaloides de plantas de S. commersonii (N = 5). Para ello se secaron las
hojas de cada planta en estufa a 50 °C, hasta que su peso fue constante. Una vez esto, se
trituraron en mortero con 5 ml de acido acético 1 %. El triturado, junto con los residuos del
mortero arrastrados con 1 ml de acido acético, se colocaron en un tubo que fue sonicado por 5
minutos y luego centrifugado por otros 5 minutos. El sobrenadante fue retirado, colocado en
otro tubo y al residuo se le realizd una re-extracciéon con otros 5 ml de acido acético 1 %
repitiendo el sonicado y centrifugado. Ambos sobrenadantes obtenidos se mezclaron y se
filtraron a vacio previo a la etapa de purificacién. Para la purificacidn se utilizé un cartucho de
1000 mg Sep-Pak C18, el cual fue pre- acondicionado con pasajes sucesivos de metanol, agua
destiladay acido acético (3 veces con 3 ml en todos los casos). Se aplicé el extracto en el cartucho
y se realizé un lavado con 10 ml de metanol 40 %, para luego eluir los glicoalcaloides con 10 ml
de metanol (Ferreira et al. 1993). Los glicoalcaloides obtenidos se llevaron a sequedad mediante
vacio primero, utilizando un rotavapor y finalizando con una corriente de nitréogeno. De esta



forma se obtuvo su concentracién por peso de planta, informacion que se utilizé en los ensayos
de actividad bioldgica.

Para evaluar el efecto de los glicoalcaloides en la preferencia de alimentacién de M. euphorbiae
y T. schrottkyi se realizaron ensayos de preferencia en placas de Petri. Dichos ensayos se
desarrollaron tal como se describiéd mas arriba, excepto que se colocaron dos discos de hoja de
S. tuberosum. A uno de los discos se le afiadié de forma tdpica 10 puL del extracto de
glicoalcaloides de S. commersonii disuelto en metanol (0.8 pg/uL), mientras que al otro se le
colocaron 10 uL de metanol sélo (control). La cantidad de glicoalcaloides utilizada por disco de
hoja correspondié con la cantidad presente en una masa equivalente de S. commersonii. Esta se
calculd a partir de la cantidad de GAs por peso de hoja fresca obtenidos al final de la etapa de
extracciéon (0,36 + 0,09 mg/g de peso fresco) y el peso promedio de un disco de hoja de S.
commersonii (22 + 1 mg, N=10). La preferencia fue evaluada de igual forma que en el
experimento con los discos de hoja de S. tuberosum y S. commersonii (N = 33 placas para M.
euphorbiae criado en S. tuberosum, N = 26 para M. euphorbiae criado en S. commersoniiy N =
40 placas para T. schrottkyi).

3.5. Andlisis estadistico

En el caso de M. persicae y M. euphorbiae, se compard la performance entre los tratamientos
mediante un ANOVA de medidas repetidas en el tiempo, previa transformacién de los datos a
V(x+1) para normalizarlos. En el caso de T. schrottkyi, el tiempo de desarrollo larval (previa
transformacion a Vx) y los pesos alcanzados por las larvas criadas en S. tuberosum y S.
commersonii se compararon mediante la prueba t de Student para muestras independientes. El
analisis de supervivencia considerando el ciclo completo, de larva a adulto, se realizé mediante
el andlisis de Kaplan-Meier. La supervivencia de cada etapa de desarrollo se compard mediante
el test de Chi-Cuadrado. Se trabajé con el programa SPSS Statistics, version 20. Para los ensayos
de preferencia de alimentacién de M. euphorbiae y T. schrottkyi frente a las dos especies de
papay frente a los glicoalcaloides de S. commersonii, se utilizé la prueba de rangos de Wilcoxon
para muestras apareadas. El programa estadistico utilizado fue el InfoStat, versidon 2011. En
todos los casos se consideraron diferencias significativas para p < 0.05. Los datos se expresaron
en promedio % error estandar.

4. RESULTADOS
4.1. Bioensayos de Performance

El ensayo de performance mostro resultados distintos para cada uno de los insectos evaluados.
En el caso de M. persicae, se encontraron diferencias en la supervivencia frente a S. tuberosum
y S. commersonii: mientras la poblacién crecid con los dias en S. tuberosum, la presente en S.
commersonii decrecid, llegando a cero al cabo de los 5 dias de observacion (ANOVA de medidas
repetidas en el tiempo, F1,13 = 7,76; p = < 0,0001) (Figura 1).



Myzus persicae
400 -

% %k %
350 -
3
3 300 -
=
w 250 -
o
T 200 - | )
g 150 | I B S. commersonii
. J I S. tuberosum
2 100 I
0 - T i T - T T 1
1 2 3 4 5
Dias

Figura 1. Performance de M. persicae sobre S. commersoniiy S. tuberosum durante 5 dias de
observacién. *** = p < 0,0001.

En el caso de M. euphorbiae, no se observaron diferencias significativas en su performance
frente a las dos especies de plantas a lo largo de los 12 dias de observacidn, bajo ninguna de las
condiciones de cria (ANOVA de medidas repetidas en el tiempo, F3 35 =0,29; p = 0,83) (Figura 2).
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Figura 2. Performance de M. euphorbiae en S. tuberosum y S. commersonii, en las dos
condiciones de cria. S.comm/S.comm: pulgones evaluados en S. commersonii y criados en S.
commersonii, S.tube/S.comm: pulgones evaluados en S. tuberosum y criados en S.
commersonii, S.comm/S.tube: pulgones evaluados en S. commersoniiy criados en S.
tuberosum, y S. tube/S. tube: pulgones evaluados en S. tuberosum y criados en S. tuberosum.



Respecto a la performance de T. schrottkyi, al comparar la supervivencia de todo el ciclo se
obtuvieron diferencias significativas entre las dos especies de papa, existiendo un mayor
porcentaje de adultos emergidos en S. commersonii (Analisis de supervivencia de Kaplan-Meier,
X2 = 4,284, p = 0,038) (Figura 3). Al analizar por separado cada una de las etapas de desarrollo,
no se encontraron diferencias significativas en ningln caso (supervivencia de larvas en S.
commersonii = 90 %, en S. tuberosum = 60 %, x> = 1,067, p = 0,302; supervivencia de prepupas
en S. commersonii = 89 %, en S. tuberosum = 50 %, x> = 1,151, p = 0,283; supervivencia de pupas
o emergencia de adultos en S. commersonii = 75 %, en S. tuberosum = 67 %, x* = 0,076, p =
0,782). Tampoco se encontraron diferencias significativas en el tiempo de desarrollo larval ni en
el peso de las larvas entre los dos tratamientos (Tabla I).
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Figura 3. Curvas de supervivencia de T. schrottkyi a lo largo de todo el ciclo, en S. commersonii
y S. tuberosum.

Tabla I. Tiempo de desarrollo larval y pesos iniciales y finales de larvas de T. schrottkyi
alimentadas en S. commersoniiy S. tuberosum (datos en promedio * EE).

S. commersonii S. tuberosum Test de Student
Tu::mpo de desarrollo larval 47403 50405 t=-0,61,p=0,55
(dias)
Peso inicial de las larvas 0,51 +0,06 0,6+01 t=-0,35,p=0,73
(mg)
:Dne:;)) final de las larvas 18+ 2 22 +3 t=-1,09, p = 0,30
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4.2. Bioensayos de Preferencia

Para M. euphorbiae, los bioensayos de preferencia de alimentacién teniendo como opciones a
S. tuberosum y S. commersonii no mostraron preferencia por una u otra especie para ninguna
de las condiciones de cria (S. tuberosum o S. commersonii), ya que no se encontraron diferencias
en el porcentaje de afidos asentados en cada disco de hoja (Prueba de rangos de Wilcoxon para
muestras apareadas, p = 0.23 para M. euphorbiae criado en S. tuberosum y p = 0,54 para M.
euphorbiae criado en S. commersonii) (Figura 4).
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Figura 4. Preferencia de asentamiento de M. euphorbiae frente a S. commersoniiy S.
tuberosum, para las dos condiciones de cria: A) criado en S. tuberosum, y B) criado en S.
commersonii.

A diferencia de lo encontrado para M. euphorbiae, las larvas de T. schrottkyi consumieron en
mayor medida el disco de hoja de S. commersonii frente al de S. tuberosum (Prueba de rangos
de Wilcoxon para muestras apareadas, p < 0,0001) (Figura 5).
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Figura 5. Preferencia de alimentacion de las larvas de T. schrottkyi frente a S. commersoniiy S.
tuberosum. *** = p < 0,0001.

4.3. Extraccion de glicoalcaloides y su efecto en la preferencia de alimentacion

Se extrajeron los glicoalcaloides de 5 plantas de S. commersonii, cuyas cantidades promedio
fueron 0,36 mg/g de planta fresca 0 4,21 mg/g de planta seca.

En cuanto a la evaluacién del efecto de los glicoalcaloides de S. commersonii en la preferencia
de alimentacién de M. euphorbiae, no se encontraron diferencias significativas por alguno de
los discos de S. tuberosum (con y sin extracto de glioalcaloides de S. commersonii), bajo ninguna
de las condiciones de cria (sobre S. tuberosum o S. commersonii) (Prueba de rangos de Wilcoxon
para muestras apareadas, p = 0,06 para M. euphorbiae criado en S. tuberosum y p = 0,38 para
M. euphorbiae criado en S. commersonii)) (Figura 6).
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Figura 6. Preferencia de alimentacion de M. euphorbiae frente a dos discos de S. tuberosum,
uno con el extracto de glicoalcaloides de S. commersonii (S. tuberosum + GAs) y el otro con el
solvente solo, S. tuberosum + MeOH) para las dos condiciones de cria: A) criado en S.
tuberosum y B) criado en S. commersonii.

Para T. schrottkyi, el ensayo con los glicoalcaloides de S. commersonii adicionados tdpicamente
a S. tuberosum mostrd una preferencia de las larvas a alimentarse del disco de hoja con estos
compuestos, en relacién al disco con el solvente solo (Prueba de rangos de Wilcoxon para
muestras apareadas, p < 0,0001) (Figura 7).
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Figura 7. Preferencia de alimentacion de las larvas de T. schrottkyi frente a dos discos de S.
tuberosum, uno con el extracto de glicoalcaloides de S. commersoniiy el otro con el solvente
solo. *** = p < 0,0001.

5. DISCUSION

En este trabajo se compard la resistencia a la herbivoria de dos especies de plantas
emparentadas sujetas a distintos procesos de seleccion, la papa cultivada S. tuberosum y la papa
silvestre S. commersonii. Para ello, se estudiaron la performance y la preferencia de
alimentacién de los principales herbivoros que las atacan, M. persicae, M. euphorbiae y T.
schrottkyi, asi como el efecto de los glicoalcaloides en la resistencia diferencial de ambas
Solanum. Los resultados obtenidos variaron segun la especie en estudio. Myzus persicae mostrd
un crecimiento de la poblacidn Unicamente en la especie cultivada, mientras que, en la especie
silvestre, la totalidad de los afidos no sobrevivid para el final del ensayo. Asimismo, trabajos
previos demostraron que prefirié alimentarse de la especie cultivada sobre la silvestre, y esto se
explicé en parte por los glicoalcaloides presentes en la especie silvestre (Altesor et al. 2014).
Macrosiphum euphorbiae tuvo una performance similar en las dos especies de plantas. A su vez,
no se encontré preferencia de alimentacidn por ninguna de las dos especies ni efecto de los GAs
de la especie silvestre, siendo estos resultados similares para las dos condiciones de cria (S.
tuberosumy S. commersonii). Tequus schrottkyi tuvo un mayor porcentaje de adultos emergidos
en la especie silvestre y prefirid alimentarse de esa especie en comparacidon con la papa
cultivada. Al analizar el efecto de los glicoalcaloides de la especie silvestre se encontrd que éstos
explicaron, al menos en cierta medida, la preferencia por S. commersonii.

La no supervivencia de M. persicae sobre la especie silvestre podria estar relacionada a las
diferencias en las defensas quimicas presentes en las dos especies de papa, segun los resultados
de rechazo a alimentarse de la planta con los GAs afiadidos de S. commersonii. Las solandceas y
el género Solanum en particular se caracterizan por la sintesis de GAs como metabolitos
secundarios principales, que confieren resistencia contra insectos herbivoros dada su toxicidad
(Friedman & McDonald 1997). Las diferencias entre las dos especies de papa en cuanto a GAs
radican tanto en la concentracién como en la composicién de los mismos. En un trabajo previo
con las mismas accesiones de plantas, se encontrd en S. commersonii una concentracién de GAs
de mas del doble con respecto a S. tuberosum (1,46 miligramos de GAs por gramo de biomasa
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seca en las hojas de S. commersonii y 0,65 mg/g en las de S. tuberoum). En cuanto a la
composicion, para la accesidon de S. commersonii se identificaron cuatro GAs, que representan
el 91 % de los GAs totales presentes en esta accesidn, siendo éstos dehidro-commersonina,
dehidro-demissina, demissina y dehidro-tomatina (Altesor et al. 2014). En cuanto a S.
tuberosum, se encontraron los dos GAs principales previamente descritos, a-solanina y a-
chaconina, que constituyen mas del 95 % de los GAs totales (Altesor et al. 2014). Estos
comparten la misma aglicona solanidina con dos de los GAs de S. commersonii (dehidro-
commersonina y dehidro-demissina) y se diferencian en la porcién azucarada, portando un
trisacarido en vez de un tetrasacarido, como lo hacen todos los GAs de S. commersonii. Esta
distinta composicion de GAs, junto a una mayor concentraciéony diversidad de estos compuestos
toxicos en S. commersonii, podrian explicar la baja performance de M. persicae sobre esa
especie.

A diferencia de M. persicae, M. euphorbiae tuvo un desempefio similar y no hubo preferencia
entre ambas plantas, sin afectarle los GAs de S. commersonii. Esto podria explicarse porque las
papas formadoras de tubérculo y M. euphorbiae comparten el mismo origen geografico
americano (Hijmans & Spooner, 2001; van Emden & Harrington 2007). Por lo tanto, M.
euphorbiae podria haber adaptado su fisiologia para hacer frente a una variedad mayor de GAs,
gue en el caso de M. persicae cuyo origen es presuntamente asidtico (van Emden & Harrington
2007).

T. schrottkyi tuvo un mejor desempefio y prefiridé alimentarse de la especie silvestre, y esto se
explicd en parte por los GAs que esta planta posee. El género Tequus estd compuesto por 14
especies, todas de distribucidon Neotropical y en los casos que se conoce, el hospedero pertenece
al género Solanum. Si suponemos que T. schrottkyi también se alimenta Unicamente de plantas
pertenecientes al género Solanum, estariamos ante un insecto especialista mondfago, y en ese
caso surgen dos posibilidades que expliquen los resultados obtenidos teniendo en cuenta los
diferentes GAs que producen las dos plantas. La primera es que el insecto esté adaptado a los
GAs de la especie silvestre, y no a los de S. tuberosum, los cuales le provocarian alguin grado de
toxicidad. Esta adaptacion puede estar dada, por ejemplo, por enzimas de detoxificacidon
especificas para dichos GAs, que no actuan, o actuan de forma ineficiente con los GAs de S.
tuberosum. La otra posibilidad es que el insecto obtenga beneficios de los GAs de S.
commersonii, utilizandolos como defensa contra depredadores o patégenos. En este trabajo, si
bien no se evalud el efecto de depredadores o patégenos en la performance de T. schrottkyi,
tampoco se controlé ese posible efecto, que pudo tener lugar en la tierra de las macetas donde
las larvas puparon, ya que la misma no era estéril.

La presencia de sustancias deterrentes esta sugerida en un experimento previo, en donde se
ofrecieron larvas de T. schrottkyi al depredador generalista Schizocosa malitiosa (Araneae,
Lycosidae), obteniendo un rechazo total de las arafias (N = 15) a alimentarse de las larvas
(Altesor, datos no publicados). La utilizacion de metabolitos secundarios de la planta hospedera
como defensa es una estrategia comun en los insectos especialistas (Bautista et al. 2012). Entre
las avispas sierra, el secuestro de metabolitos secundarios derivados de la planta hospedera ha
sido registrado especialmente en Tenthredinidae y Pergidae, siendo esta ultima la familia a |a
qgue pertenece Tequus. En los casos registrados, las larvas almacenan los metabolitos
secundarios extraidos de la planta hospedera en bolsas del intestino anterior, desde donde son
regurgitados como mecanismo de defensa (Opitz & Mdller 2009; Morrow et al. 1976).
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Para evaluar la posibilidad de que T. schrottkyi se proteja con los GAs de S. commersonii, se
podria realizar el ensayo de performance nuevamente con un sustrato inerte en vez de tierra
gue no albergue depredadores ni patégenos, esperando no obtener diferencias en los
resultados. Otro ensayo con el mismo objetivo, seria exponer larvas criadas sobre las dos
especies de plantas al mismo depredador, con el objetivo de evaluar la deterrencia de los
diferentes GAs, esperando que el depredador si se alimente de las larvas que consumieron a S.
tuberosum.

Para finalizar, si bien los GAs son la principal fuente de resistencia de las Solanum, no se puede
descartar el efecto de otras caracteristicas defensivas en los resultados de preferencia y
performance de los tres insectos estudiados. Por ejemplo, los tricomas simples pueden
obstaculizar el movimiento y el comportamiento alimenticio especialmente de insectos
pequefios como los 4afidos, dificultdndoles alcanzar la epidermis con sus estiletes
(Schoovenhoven et al. 2005; Southwood T.R.E 1986). También, los tricomas pueden disuadir a
los insectos hembra de oviponer en el vegetal (Chiang & Norris 1983). Por su parte, el contenido
de las glandulas asociadas a los tricomas glandulares pueden ser repelentes, deterrentes, toxicos
0 pegajosos, inmovilizando al insecto en la superficie de la planta (Gregory et al. 1986).

6. CONCLUSIONES

En este trabajo se encontrd que S. tuberosum fue mas susceptible al herbivoro generalista M.
persicae en comparacion con S. commersonii, debido a una mayor preferencia de alimentacién
y mejor performance de este insecto en la papa cultivada. Por su parte, S. tuberosum y S.
commersonii fueron igualmente susceptibles frente al otro herbivoro generalista, M.
euphorbiae, ya que el insecto no mostré diferencias en la preferencia de alimentacion ni en la
performance frente a estas plantas. Finalmente, S. tuberosum fue menos atacada por el
herbivoro especialista T. schrottkyi que S. commersonii, debido a que la avispa sierra prefirid
alimentarse de la especie silvestre y mostré mejor performance en esta especie de papa. Estos
resultados muestran que, si bien las especies domesticadas pueden presentar menores niveles
de defensas, no necesariamente resultan mas atacadas que parientes silvestres mejor
defendidas. Como se obtuvo en este trabajo, M. euphorbiae y T. schrottkyi estan adaptados a
las defensas de la papa silvestre S. commersonii, y en particular la avispa sierra prefiere
alimentarse de esta especie respecto a la cultivada S. tuberosum.

La no supervivencia de M. persicae en la especie silvestre podria deberse a los GAs de esta
especie, por lo que se podria incorporar en la papa cultivada esa fuente de resistencia frente a
su principal herbivoro, a través de programas de hibridacién o transgénesis. Sin embargo, habria
gue evaluar también los efectos de incorporar esta fuente de resistencia en la atraccion de T.
schrottkyi, a fin de evitar la incorporacion de una nueva plaga a la papa cultivada.
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