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I. RESUMEN GENERAL

Las interacciones entre los organismos constituyen la base para el funcionamiento de
los ecosistemas, teniendo un papel central en la evolucion de la diversidad de las especies. Las
redes troficas son modelos que estudian a los organismos como parte de una comunidad, en
donde los ecologos concentran su atencion en las conexiones troficas entre especies y flujo de
energia, para entender como es el ordenamiento de los organismos en los sistemas ecoldgicos.
Los insectos inductores de agallas (I1A) son herbivoros especialistas que inducen tumores en
sus plantas hospederas. Se evalu6 como la hibridacion entre dos especies Quercus affinis x
Quercus laurina afectan la estructura de las redes troficas de los 1A y sus parasitoides. Este
complejo se localiza en Oaxaca, Puebla y Veracruz donde se colectaron ramas de los estratos,
superior, intermedio e inferior del dosel arbdreo de 30 individuos (progenitores e hibridos) con
un total de 90 individuos, se identificaron todas las agallas inducidas y finalmente se criaron a
los insectos adultos y se identificaron los parasitoides a nivel de género. Se hizo evidente que
en todas las poblaciones incluyen en proporcion considerable individuos hibridos. No se
encontraron diferencias en la riqueza de morfoagallas entre los tres genotipos de encinos. Por
el contrario la abundancia de agallas variaba significativamente, la mayor abundancia se
encontré en Quercus laurina, seguido por Quercus affinis y los hibridos, al correlacionar
individualmente la abundancia de cada morfoagalla con el score genético de cada individuo se
encuentra que las ocho morfoagallas mas abundantes (que representan el 83% de todas las
agallas contabilizadas) mostraron correlaciones significativas con el genotipo de los encinos.
Este resultado pone de manifiesto efectos muy importantes de la estructura genética del
complejo Q. affinis-Q. laurina sobre la comunidad de IlA. Se encontrd que la estructura de las
redes de los tres grupos de plantas tienen una fuerte dependencia, hacia el nivel tréfico
inferior; con un patrén diferencial entre los tres grupos de plantas (Q. affinis, los hibridos y Q
laurina). Con respecto a los parasitoides, se encontrd que los individuos hibridos tuvieron
mayor namero de especies que los individuos asignados a las dos especies progenitoras, no se
encontraron diferencias en la riqueza y abundancia entre los tres grupos de plantas. Sugiriendo
que la estructura genética del complejo entre Q. affinis y Q. laurina tiene efectos menores

sobre el tercer nivel tréfico que sobre la comunidad altamente especializada de 11A.

Palabras claves: Complejo hibrido, Quercus, redes troficas, herbivoros, parasitoides.



Il. ABSTRACT

The interactions between organisms are the basis for the functioning of ecosystems, taking a
central role in the evolution of species diversity. The food webs are models studying
organisms as part of a community, where ecologists focus their attention on trophic
connections between species and energy flow, to understand how the ordering of organisms in
ecological systems. The gall-inducing insects (I1A) are herbivorous specialists induce tumors
in their host plants . Were evaluated as hybridization between two species Quercus affinis x
Quercus laurina affect the structure of food webs of the 1A and its parasitoids. This resort is
located in Oaxaca, Puebla and Veracruz where branches of the strata, upper, middle and
bottom of the canopy of 30 individuals (parents species and hybrids) with a total of 90
individuals were collected, all induced galls were identified and finally adults reared insects
and parasitoids were identified to genus level. It became clear that in all locations include
considerable proportion hybrid individuals. No differences in wealth between the three
genotypes morfoagallas oak found. Conversely gall abundance varied significantly, the highest
abundance was found in Quercus laurina, followed by Quercus affinis and hybrids, the
individual abundance of each correlate with genetic morfoagalla score of each individual is the
eight most abundant morfoagallas (representing 83 % of all recorded guts ) showed significant
correlations with the genotype of the oaks . This result demonstrates important effects of the
genetic structure of the complex Q. affinis - Q. laurina IIA on the community
We found that the structure of the networks of the three groups of plants have a strong
dependency to the lower trophic level, with a differential pattern between the three groups of
plants (Q. affinis, hybrids and Q. laurina). With respect to the parasitoids, we found that
hybrid individuals were associated with a greater number of species that individuals assigned
to the two parent species, no differences in richness and abundance among the three groups of
plants were found. Suggesting that the genetic structure of the complex between Q. affinis and
Q. laurina has minor effects on the third than on the community of highly specialized trophic
level 1IA.
Keywords: Complex hybrid, Quercus, food webs, herbivores, parasitoids.
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I11. INTRODUCCION GENERAL

Hibridacion natural en plantas

La hibridacion en plantas es un evento frecuente entre plantas y animales (Riesberg,
1997), que se caracteriza por el cruzamiento entre diferentes especies del mismo género
(Grant, 1989; Rieseberg y Carney, 1998). Este evento es importante para el desarrollo de los
procesos naturales en la evolucion de las plantas y su especiacion, pues por lo menos el 25%
de las especies de plantas estan vinculadas en procesos de hibridacion e introgresion potencial
con otras especies (Stebbins 1959; Grant 1981); favoreciendo la diversidad genética
(Rieseberg y Ellstrand 1993). Por lo tanto, las zonas de hibridacion pueden generar atributos
nuevos (e.g. fisiologicos, quimicos y morfologicos) en las plantas que promuevan nuevos
habitats y/o sitios potenciales para ser colonizados por una gran diversidad de herbivoros
(Tovar y Oyama 2006).

Genero Quercus como sistema

La riqueza del género Quercus, es dificil de precisar algunos autores estiman que oscila
alrededor de 300 especies (Lawrence, 1951), otros autores estiman que puede haber alrededor
de 600 taxas especificos en el mundo (Soepadmon, 1972 y Jones, 1986); siendo uno de los

grupos mas diversificados en los bosques templados alrededor del mundo.

En México se desarrollan tres variantes de este genero: Quercus (encinos blancos;
también conocidos como Erythrobalanus), Lobatae (encinos rojos o Leucobalanus) y

Protobalanus (encinos intermedios).

México alberga una gran diversidad de especies de Quercus, es el mayor centro de
rigueza y evolucion de encinos en el continente americano albergando 161 especies,
incluyendo 109 especies endémicas (Valencia-2004), considerandose el centro de especiacion
de este genero. Los encinos constituyen el principal tipo de plantas de los sistemas vegetales

11



montafiosos de México encontrandose ampliamente distribuidos en los macizos montafiosos,

cubriendo aproximadamente 5.5% de la superficie total del pais (Martinez, 1981).

Por varias décadas el género Quercus (Fagaceae) ha sido un sistema modelo para el
estudios de zonas de hibridacion en plantas, con distintos caracteres como morfoldgicos,
ecoldgico, fisiologicos y genéticos (Gugerli et al. 2007; Tovar-Sanchez y Oyama, 2004). Se
han caracterizado por tener altos niveles de plasticidad fenotipica foliar (Tucker, 1974; Jones,
1986), una alta frecuencia de hibridacion en condiciones naturales (Stebbins et al., 1947;
Jensen et al., 1993; Bruschi et al., 2000, Gonzalez-Rodriguez et al., 2004; Tovar Sanchez y
Oyama, 2004) debido a sus incipientes barreras al flujo genético (Bacilieri et al., 1996) a
través de procesos de hibridacion e introagresion. Sin embargo, las especies por lo general
mantienen su identidad morfolégica y genética (Valencia, 2004). De manera tal, que estas
caracteristicas han contribuido a su marcada capacidad para adaptarse a diversos ambientes
(Dodd et al., 1993; Bruschi et al., 2003; Dodd y Kashani, 2003) generando complejos patrones
de variacion morfoldgica y genética (Rieseberg y Wendel, 1993; Valencia, 2004), lo que

conlleva a problemas taxondémicos en la diferenciacion de las especies (Burger, 1975).

Modelos de la hibridacién

La hibridacion es un evento que produce nuevas combinaciones genéticas debido a la
introduccién de genes semicompatibles en otro genotipo diferente, en el que la interaccién del
ambiente y la variacion genética puede aislar un nuevo taxdn con caracteres de las especies
progenitoras. Los hibridos pueden ser definidos como especies, subespecies, variantes, 0 razas,

en funcion del grado de divergencia (Futuyma, 1995).

La hibridacion interespecifica, la introgresion y polimorfismos ancestrales compartidos
son algunas explicaciones mas comunes para el patron observado de variacion entre las
especies de encinos, considerados como factores que podrian estar incorporando variacién
morfologica y genética (Hardin, 1975; Jensen et al., 1993; Valencia, 1994; Kleinschmit, et al.,
1995; Bruschi et al., 2000).
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La variacion espacial y el medio ambiente se consideran factores responsable de la
seleccion en donde las zonas de hibridacion constituidas por parches de las especies
progenitoras y poblaciones de plantas hibridas, esparcidos en una area de solapamiento
(Harrison & Rand 1989; Rand & Harrison 1989; Shoemaker et al., 1996; Lexer et al., 2010)
las cuales dependen de la adecuacion de los individuos progenitores y de los individuos
hibridos, sobreviviendo los mejor adaptados al medio ambiente (Barton and Hewitt 1985;
Arnold 1997). La hibridacién podria estar contribuyendo a la divergencia adaptativa entre las
poblaciones, dando a la generacién de nuevas poblaciones de ascendencia mixta distintas a las

poblaciones de las especies progenitoras (Mallet, 2007; Abbott et al., 2010).

Casos de hibridacion en México

En la literatura se cita al género Quercus con una tendencia a formar hibridos (Muller,
1952; Grant, 1989; Arnold, 1997), para Europa con una frecuencia del 31.7 % (Bacilieri et al.,
1996) y en México no son la excepcion (Gonzélez-Rodriguez et al., 2004; Tovar-Sanchez y
Oyama, 2004). La deteccién de varios casos de hibridacion ha sido posible gracias al estudio
particular de varios taxas del genero Quercus. Entre estos se puede mencionar los siguientes
trabajos. En el volcan de Tequila Jalisco se ha reportado la hibridacion de las especies
Quercus magnolifolia Née x Quercus resinosa Liebm, en un gradiente latitudinal de entre 1600
y 1800 m donde se encuentran individuos con rasgos morfologicos foliares intermedios y
genéticamente diferenciados (Gonzélez Villareal, 1986; Albarran-Lara et al., 2010). La zona
de hibridacion de las especies Q. crassipes y Q. crassifolia entre el eje Neovolcanico y el
sureste de la sierra Madre Oriental en el centro de México, la altitud de la zona de hibridacion
varia entre 1,790 y 2,772 m (Tovar-Sanchez y Oyama, 2004). La hibridacion natural de
Quercus conzatti y Q. eduardii (Fagaceae), dos encinos mexicanos localizada en el estado de

Durango y México (Scareli-Santos et al., 2007)

Insectos inductores de agallas

Los insectos inductores de agallas son representantes de la superfamilia Cynipoidea
qgue es la seccidén Parasitica pertenecientes a los Hymenopteros. Conformada por cinco

familias con un total de 3.000 especies identificadas, pero se estiman méas de 20.000 (Diaz,
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2002). El 50 % de estas estan integrados por parasitoides primarios de otros insectos y el 50 %
restante son insectos inductores de agallas o inquilinos de estas (insectos fitofagos). La
mayoria de las especies de la familia Cynipoidea estan contenidas en la familia Cynipidae
(Hymenoptera) son de distribucidn holartica. Retune 1369 especies, distribuidas en 77 géneros,
ordenados segun algunos autores en seis tribus (Weld, 1952; Ronquist, 1994). De las cuales la
tribu Cynipini son avispas inductoras de agallas en la familia Fagaceae principalmente en el
género Quercus. Son avispas de pequefio tamafio (1-7 mm), de colores generalmente
mates, sombrios y abdomen caracteristicamente comprimido lateralmente que encierra un gran

ovopositor enrollado en espiral (Nieves, 1998; Nieves-Aldrey 2001 y Liljeblad et al., 2008).

Las agallas son estructuras tumorales formadas por células vegetales en respuesta a el
desarrollo de las larvas de organismos inductores que las habitan y se alimentan de ellas. Los
formadores de agallas controlan el desarrollo de los tejidos de su hospedor (Mani, 1964). Las
agallas son la expresion especifica de la biologia del insecto y su morfologia y complejidad, el
fenotipo extendido de las especies inductoras (Stone y Cook, 1998). Presentan ademas una alta
especificidad, infestando generalmente una sola especie de planta o especies de un mismo
género (Dreger—Jauffret y Shorthouse, 1992), es tan estrecha la unién entre el insecto y la
planta, que han alcanzado un alto grado de especificidad, por lo que el estudio de los cinipidos
hace tiempo que se viene considerando la propia galla como un fenotipo extendido del insecto
(Stone & Cook, 1998).

De acuerdo con Kraus (1994) la morfologia de las agallas es muy variada y esta

relacionada directamente con el inductor:

- Diferentes inductores que actten sobre un mismo 6rgano de una especie determinada pueden
originar agallas diferentes.

- Diferentes inductores pueden inducir agallas estructuralmente semejantes en un mismo
organo pero de plantas diferentes.

- Las agallas inducidas por un mismo inductor en diferentes generaciones pueden ser
diferentes.

- Agallas inducidas por los mismos inductores pero de sexos diferentes pueden tener aspectos

morfologicos diferentes.
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Los insectos inductores de agallas son excelentes para el estudio de factores que
determinan la distribucién y abundancia de las poblaciones de herbivoros ya que inducen una

estructura denominada agalla, en donde se encuentran inmoviles.

Insectos inductores de agallas y los encinos

Los cinipidos inducen agallas en las familias Rosaceae, Sapindaceae, Papavaraceae.
Lamiaceae, Valerianaceae Asteraceae. y Fagaceae; de las cuales la mayoria de las especies de
los cinipidos se agrupan en buena parte dentro del género Quercus (Fagaceae) con un 60% al

70 % del total de cinipidos, mientras que el resto estd asociado a las demas familias.

La diversidad de especies de avispas inductoras de agallas en México, en el género
Quercus es extraordinariamente alto registrando 157 especies cynipidos asociadas a 30
especies de Quercus (Pujade-Villar et al., 2009). Sin embargo no han sido bien estudiados, se
estima que esta fauna es muy rica debido a la gran diversidad de especies de Quercus en
donde México albergando 161 especies, de las cuales 109 especies son endémicas (Valencia-A
2004). Estudios més recientes y en curso en México de estas avispas estdn aumentando
rapidamente en el nimero de especies registradas; ya que presentan un extraordinario valor
ecologico dado que se constituyen como comunidades de gran complejidad funcional (Stone et
al. 2002). El género Quercus son sistemas relevantes ecoldgicamente y en la evolucion de
especies; Por lo que es un sistema modelo para el estudio de los efectos de la hibridacién en
plantas (Gugerli et al. 2007; Valbuena-Carabafia et al. 2007) sobre la distribucion y
abundancia de especies de insectos asociados (Tovar Sanchez y Oyama, 2006). Ya que la
hibridacion puede dar lugar a nuevos rasgos de la planta huésped (Rieseberg y Ellstrand
1993). En donde el género Quercus juega un papel ecolégico importante en el refugio y
alimento de la fauna (Marroquin, 1985).

Se han realizado varios estudios donde se evalu6 la abundancia y distribucion de
herbivoros en complejos hibridos; se han encontrado tres escenarios diferentes: plantas
hibridas soportan mas especies de insectos inductores agallas que las especies progenitoras
(Whitham et al. 2006). El nimero de especies de insectos en plantas hibridas y en las especies
progenitoras es similar en gradientes latitudinales (Fritz et. al.1994; Messina et. al. 1996;
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Tovar y Oyama 2006). Menor riqueza de especies de insectos asociados a plantas hibridas en
comparacion con las especies progenitoras (Boecklen y Spellenberg 1990).

Con las investigaciones realizadas, no queda claro si la variacion genética de las
plantas afecta a la comunidad de herbivoros a nivel de ecosistema y si la dinamica de la
comunidad y los procesos de los ecosistemas como la seleccion natural y especiacion estan
propensos a estar bajo el control genético (Bailey et al., 2009). Existe evidencia de que la
diversidad de insectos esta relacionada positivamente con la diversidad genética de las plantas
(Wimp et al., 2007).

Por lo que el complejo hibrido Quercus affinis x Quercus laurina nos brinda un
sistemas ideal para estudiar como las diferencias genéticas de las especies progenitoras y los

hibridos afectan la riqueza y abundancia de los herbivoros y sus parasitoides.

Interacciones de los insectos inductores de agallas y parasitoides

Un grupo de organismos que siempre ha interactuado con las plantas como fuente de
alimento y en su ciclo reproductivo son los herbivoros y a la vez los parasitoides de éstos
herbivoros. Se ha probado que la ovoposicion por parte de las hembras esta fuertemente
influenciada por el genotipo de la planta, la seleccion natural debe de favorecer la ovoposicion
sobre especies vegetales que producen un alto rendimiento para su progenie (Thompson, 1988;
Cronin y Warren, 2001).

La entomofauna asociada a las agallas de cinipidos es compleja y diversa, estando
integrada fundamentalmente por tres niveles tréficos: inquilinos, parasitoides y sucesores, con
gran cantidad de especies interrelacionadas entre si muchas veces en complicadas redes
troficas (Csdka et al., 2005; Price & Clancy, 1986; Redfern & Askew, 1992; Shorthouse,
1973; Wiebes - Rijks & Shorthouse, 1992 Gomez et al., en prensa).

Los parasitos de los Cynipidae, pertenecen principalmente a la superfamilia
Chalcidoidea y Ichneumonoidea, si bien la mayor parte de las especies son pertenecientes a la
primera. La superfamilia Chalcidoidea la forman 21,000 especies descritas, en 19 familia
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(Noyes, 1990, 2003; Gibson et al., 1999). La mayor parte de las especies tienen un habito de
vida parasitoide respecto de otros insectos, aunque también hay calcidoideos fitofagos con
estrategias biologicas, muchas veces tan dispersas como la gallicola o la seminivora (Boucek,
1988; LaSalle, 2005).

Dentro de Chalcidoidea, las familias que poseen especies que forman parte de las
comunidades de las agallas de cinipidos son; Eulophidae, Eupelmidae, Eurotomidae,
Ormyridae, Pteromalidae y Torymidae. (Askew 1961; Nieves - Aldrey & Askew, 2002;
Nieves - Aldrey, 2001).

Numerosas investigaciones se han planteado hipdtesis de la manera en la que se
estructuran las especies de parasitoides con sus hospedadores gallicolas (Godfray, 1994 y
Quicke, 1997).

Entre las hip6tesis que han intentado explicar la biologia y las relaciones que tienes los
parésitos y sus hospederos se ha planteado las siguientes hipdétesis; la relacion de la
heterogeneidad de recursos en las comunidades de ceciddgenos, Tscharntke (1992)
proponiendo que la riqueza y coexistencia de especies de parasitoides en una comunidad
estaba determinada por la heterogeneidad de la distribucion de recursos a lo largo de la
comunidad y por la diferente respuesta de cada especie, lo cual conducia a una exploracion
restringida y especifica de un grupo hospedadores dentro de la comunidad por parte de cada
especie parasitoide. En donde la abundancia del hospedor afectaba a la diversidad de
parasitoides dentro de la comunidad. Esta hipdtesis no ha sido corroborada por otros estudios
en distintas comunidades asociadas a comunidades de inductores de agallas con grandes
abundancias en determinados periodos del afio, pero que posen escaso nimero de especies de
parasitoides asociados (Tscharmtke, 1992, Force, 1974, 1985; Hawkins & Goeden, 1984,
Stiling & Rossi, 1994).

Al intentar explicar la interaccion de los complejos de parasitoides con sus hospederos
gallicolas Ehler (1992) propone que la estructura y efecto de la comunidad de parasitoides no
depende exclusivamente de la densidad de los insectos hospederos, sino ademas el nimero de
especies de parasitoides presentes, en donde no todos los parasitoides de una comunidad
responder de igual manera a variaciones en la densidad de hospederos. También predijo que

cuanto mayor nimero de especies de parasitoides presentes en una fraccion de la poblacion de
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gallicolas, el parasitismo seria mayor. Pero ningin estudio ha probado esta hipotesis, en
agallas de cinipidos, dicho fendmeno ha sido ampliamente contrastado en diferentes
comunidades gallicolas de dipteros (Force, 1974; Cameron & Redfern, 1978), si bien en otras
no ha podido ser corroborado (Force 1974; Weis, 1983).

De tal modo, es importante el entendimiento de la estructura de gremios de insectos
herbivoros y redes troficas en zonas de hibridacion, por que provee informacién de como las
comunidades se encuentran estructuradas (Berlow 1999; Tabarelli et al., 1999).

Redes troficas

Los modelos de redes tréficas constituyen un marco adecuado para estudiar la
estructura de las comunidades, concentrando la atencion en las conexiones tréficas entre las
especies y el flujo de energia, para asi entender como es el ordenamiento de los organismos
dentro de los sistemas ecoldgicos. Elton (1927) reconocio el valor de las cadenas tréficas en la
deteccion de regularidades de la arquitectura y organizacion de estas. La teoria de redes
tréficas intentan explicar las tendencias generales de la topologia y el funcionamiento de las
redes y sus consecuencias dinamicas para los sistemas ecoldgicos (Lawler y Morin 1993,
Winemiller y Polis 1996).

La estructura de las comunidades, el funcionamiento de estas y la dindmica de los
sistemas ecologicos en las redes tréficas no ocurren al azar, sino que estan altamente
estructuradas de acuerdo con un abundante catdlogo de reglas de ensamblaje (O’Neill et al .
1986, Keddy 1992) como: limitaciones energéticas y dinamicas ligadas a procesos biolégicos
simples, por los disefios estructurales de los organismos, y/o por la variacién espacio-temporal

del ambiente (Tavares-Cromar y Williams 1996).

Las redes troficas cuantitativas ofrecen una clara descripcion de la estructura de la
comunidad incluyendo datos de todos los vinculos entre los niveles tréficos y asociaciones
expresadas en términos de densidad, abundancia y riqueza (Memmot et al. 1994). Por lo tanto,
resultan ideales para el estudio de gremios de insectos herbivoros y parasitoides (Van Veen et
al. 2006) donde se muestran los vinculos, los recursos alimenticios e interacciones entre
niveles troficos. El entendimiento de la estructura de las redes troficas es de gran importancia

por que provee informacion de como las comunidades o ecosistemas responden a
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perturbaciones, cambios ambientales y otros efectos (Berlow 1999, Chapin et al. 2000,
McCann 2000). Se desconoce la composicién y estructura de las redes troficas en sistemas

hibridos de plantas.

Por lo tanto, esta investigacion evalia como afecta la variacion genética del complejo
hibrido Quercus affinis x Quercus laurina sobre la estructura y composicion de los insectos
inductores de agallas y sus parasitoides en términos de riqueza, abundancia y sus redes
tréficas. Los atributos genéticos de este complejo han sido descritos y caracterizados

previamente (Gonzalez-Rodriguez et al. 2004).
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IV. ANTECEDENTES

La distribucion de Quercus affinis es a lo largo de la sierra madre Oriental (Valencia,
1994), en los estados de: Nuevo Leon, Tamaulipas, San Luis Potosi, Guanajuato, Querétaro,
Hidalgo, México, Distrito Federal, Tlaxcala, Puebla, Veracruz y Oaxaca, entre las altitudes de
1600 a 2800 m. (Gonzalez - Rodriguez et., al 2004,Valencia, 1994). Quercus laurina se
encuentra en la Sierra Madre del Sur y la region occidental del cinturon volcanico, en los
estados de Tamaulipas, Durango, San Luis Potosi, Sinaloa, Nayarit, Jalisco, Colima,
Michoacan, Guerrero, Oaxaca, Chiapas, Aguascalientes, Guanajuato, Querétaro Hidalgo,
Tlaxcala, México Distrito Federal, Morelos, Puebla y Veracruz entre las altitudes de 2400 y
2065 m.(Gonzalez - Rodriguez et., al 2004). La zona de hibridacion de Quercus affinis x
Quercus laurina se encuentra especialmente en el eje neovolcanico y el norte de Oaxaca
(Valencia, 1994).

La zona de hibridacién de Quercus affinis x Quercus laurina se ha estudiado de
manera explicita encontrando en gran medida los patrones de variacion esperados para una
zona de hibridacién secundaria (contacto entre poblaciones que se diferenciaron en alopatria,

pero que tuvieron un ancestro comun) (Gonzalez-Rodriguez et al., 2004, 2005).
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V. HIPOTESIS

La estructura genética del complejo hibrido Quercus affinis x Quercus laurina afecte
diferencialmente la estructura de la comunidad y las redes tréficas de los insectos inductores

de agallas y sus parasitoides, donde genotipos similares presenten redes troficas similares de

la comunidad de agallas.
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VI. OBJETIVOS

General

Determinar la relacion entre la estructura genética del complejo hibrido Quercus

affinis x Quercus laurina con la estructura de la comunidad y las redes troficas de los insectos

inductores de agallas y parasitoides.

Particulares

Determinar si genotipos similares presentes en el complejo hibrido presentan una estructura
y composicion similar de insectos inductores de agallas.

Identificar las morfo-especies de insectos inductores de agallas y sus parasitoides, y
determinar la estructura y composicion de insectos en términos de riqueza y abundancia de
especies.

Determinar si las diferencias genéticas en el complejo hibrido Quercus affinis x Quercus
laurina afecta la estructura de las redes tréficas de los insectos inductores y sus

parasitoides.
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VII. CAPITULO I. ESTRUCTURA Y COMPOSICION DE MORFOAGALLAS EN
EL COMPLEJO HIBRIDO Quercus laurina x Quercus affinis

RESUMEN

Los insectos inductores de agallas (I1A) son herbivoros especialistas que inducen la
formacion de estructuras anormales en sus plantas hospederas. En este estudio se determind la
variacion en la composicién y estructura de la comunidad de I1A en el complejo formado por
los encinos Quercus affinis, Quercus laurina (Fagaceae) y sus hibridos. Las muestras se
colectaron en seis poblaciones del complejo distribuidas en un gradiente geografico que
representa la distribucion de ambas especies (Q. affinis y Q. laurina) y a la zona de
hibridacion. En 10 ramas colectadas al azar en cada uno de 15 individuos por poblacién se
contaron e identificaron todas las agallas inducidas en hojas y ramas. Adicionalmente se
colectaron hojas jovenes y sin dafio para realizar la caracterizacion genética de cada individuo
mediante microsatélites nucleares. Se encontr6 que la abundancia de agallas varid
significativamente entre los tres grupos de individuos (i. e. Q. laurina, Q. affinis e hibridos).
Se encontro6 que la poblacién de Papalo es el sitio que presento mayor nimero de morfoagallas
Unicas 14. La mayor abundancia de morfoagallas inducidas en hoja se encontré en las
poblaciones de Zacatlan y Santa Inés, la mayor abundancias de morfoagallas inducidas en
rama se observé en Zoquitlan, Tonayan y Papalo. Se encontré que la riqueza promedio de
morfoagallas inducidas en hoja fue mayor en las poblaciones de Papalo y Tizapan aunque los
valores no fueron estadisticamente diferentes. En los analisis realizados con la determinacién
genética de los individuos se encontré que la abundancia diferia entre grupos Q. affinis
presento mayor abundancia seguido por los hibridos y finalmente Quercus laurina. Por el
contrario, la riqueza de agallas fue mayor en los individuos hibridos, seguidos por Quercus
laurina y Quercus affinis. En las comparaciones generales con los individuos determinados
genéticamente no encontrando diferencias. Sin embargo, un analisis de correlacion entre la
abundancia de cada morfoagalla con el genotipo de los individuos permitio identificar 8
morfoagallas (que representan el 83 % del total de agallas) cuya abundancia esta
significativamente correlacionada con el genotipo. Ademas, se encontraron mayor nimero de

especies Unicas de agallas en los individuos hibridos que en las especies progenitoras
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sugiriendo que estos representan nuevos nichos para el establecimiento de especies nuevas de
I1A y parasitoides.Nuestros resultados sugieren que la estructura genética del complejo hibrido
Quercus affinis - Quercus laurina afecta diferencialmente a la comunidad de insectos

inductores de agallas.

INTRODUCCION

La hibridacion es un proceso importante en la evolucion de las plantas y en los procesos de
especiacion. Se estima que por lo menos el 25% de las especies de plantas participan en
procesos de hibridacion e introgresion con otras especies (Stebbins 1959; Grant 1981). La
formacion de zonas de hibridacion puede tener como consecuencia un incremento de la
diversidad genética en las especies involucradas (Rieseberg y Ellstrand 1993). Como
consecuencia, en las zonas de hibridacion pueden surgir atributos nuevos (e. g. fisioldgicos,
morfolégicos) en las plantas, que incluso pueden representar nuevos héabitats y/o sitios
potenciales para ser colonizados por una gran diversidad de organismos asociados (Tovar-
Sanchez y Oyama 2006). Debido a que las zonas de hibridacion representan sistemas
genéticamente diversos, resultan ser sistemas ideales para estudiar los efectos de la variacion
genética de las plantas hospederas sobre la comunidad de herbivoros (Tovar-Sanchez y Oyama
2006). Las zonas de hibridacion son focos de biodiversidad y representan centros de
abundancia para especies raras (Martinsen & Whitham, 1994; Whitham et al., 1994). Por lo
tanto, la hibridacion interespecifica en las plantas puede tener consecuencias para la evolucion
de grupos de organismos con los que interactdan en los multiples niveles tréficos, como por

ejemplo los herbivoros y a su vez los parasitoides de estos herbivoros.

Por ejemplo, en la zona de hibridacién entre Populus angustifolia y P. fremontii se
evalud si hay variacion en la riqueza y abundancia de insectos enddfagos y se encontrd que la
hibridacion interespecifica es una factor importante responsable de la organizacion de la
comunidad de artrépodos (Bangert et al., 2006). La variacion genotipica entre estas dos
especies progenitoras de Populus y sus hibridos F1 tiene una fuerte influencia en el grado de
infestacion del acaro Aceria parapopuli, siendo mayor en los hibridos F1 (Luke et al., 2008).
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En general, existe evidencia de que la diversidad de insectos estd relacionada
positivamente con la diversidad genética de las plantas (Wimp et al., 2007). Probablemente
esto se debe a que la genética de las plantas esta relacionada con la produccion de metabolitos
secundarios y éstos a su vez, participan de manera importante sobre la eleccion del hospedero
por parte de los insectos. De tal modo, la oviposicion por parte de las hembras esta
fuertemente influenciada por el genotipo de la planta (Thompson, 1988).

Floate y Whitham (1993) propusieron cuatro hipotesis las cuales sugieren que los
patrones de distribucion de insectos herbivoros puede ser diferencial entre especies

progenitoras y sus hibridos:

1. Menor riqueza de especies de insectos herbivoros asociados a plantas hibridas en
comparacion con las especies progenitoras (Boecklen y Spellenberg 1990).

2. El nimero de especies de insectos en plantas hibridas y en las especies progenitoras es
similar (Fritz et al., 1994; Messina et al., 1996; Tovar y Oyama 2006).

3. Las plantas hibridas soportan mas especies de insectos que las especies progenitoras
(Whitham et al., 2006).

4. Las plantas hibridas tienen mayor abundancia de insectos que las plantas progenitoras
(Luke et al., 2008).

En México se ha encontrado que las zonas de hibridacion son frecuentes entre especies
del género Quercus (Gonzalez Villareal, 1986; Albarran-Lara et al. 2010 Gonzéalez- Rodriguez
et al. 2004, Tovar-Sanchez y Oyama 2006 y Pefialoza-Ramirez et al., 2010,). Estas zonas
pudieran representar nuevos habitats para la fauna en las especies de Quercus (Fagaceae). Se
ha demostrado que las diferencias genéticas entre especies progenitoras de encinos y sus
hibridos estan relacionadas con la presencia de comunidades de insectos endéfagos diferentes
(Tovar y Oyama 2006).

Los insectos inductores de agallas son excelentes para el estudio de factores que
determinan la distribucion y abundancia de las poblaciones de herbivoros ya que las agallas
son la expresion especifica de la biologia del insecto (Stone y Cook, 1998), tienen una alta
especificidad, infestando generalmente a una sola especie 0 a un mismo género de planta

(Dreger-Jauffret y Shorthouse, 1992). En los ultimos afios, numerosos estudios han
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documentado la diversidad de los insectos inductores de agallas asi como los factores que
afectan la riqueza y abundancia de estos (Veldtman y McGeoch, 2003; Raman et al., 2005;
Nieves-Aldrey et al., 2008).

Pocas investigaciones han abordado el efecto de la hibridacion interespecifica entre dos
especies sobre la estructura y la composicion de la comunidad de insectos especialistas. El
objetivo de este trabajo es caracterizar la estructura y composicion de morfoagallas en
términos de abundancia y riqueza en el complejo hibrido Quercus affinis x Quercus laurina.
Se espera que lo hibridos estén compartiendo especies de morfoagallas propias de cada una de
las dos especies progenitoras y por lo tanto haya un aumento en la riqueza de insectos

inductores de agallas, representando sitios nuevos para la colonizacion de nuevas especies.
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OBJETIVOS

Determinar si genotipos similares presentes en el complejo hibrido presentan una estructura
y composicion similar de insectos inductores de agallas.

Identificar las morfo-especies de insectos inductores de agallas y sus parasitoides, y
determinar la estructura y composicion de insectos en términos de riqueza y abundancia de
especies.

Determinar si las diferencias genéticas en el complejo hibrido Quercus affinis x Quercus
laurina afecta la estructura de las redes tréficas de los insectos inductores y sus

parasitoides.
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MATERIALES Y METODOS

Sistema de estudio

Quercus affinis se distribuye a lo largo de la Sierra Madre Oriental (Valencia, 1994),
en los estados de: Nuevo Leon, Tamaulipas, San Luis Potosi, Guanajuato, Querétaro, Hidalgo,
México, Distrito Federal, Tlaxcala, Puebla, Veracruz y Oaxaca, entre las altitudes de 1600 a
2800 m (Gonzéalez-Rodriguez et al., 2004, Valencia, 1994). Quercus laurina se encuentra en
la Sierra Madre del Sur y la region occidental del Cinturon Volcanico Transversal, en los
estados de Tamaulipas, Durango, San Luis Potosi, Sinaloa, Nayarit, Jalisco, Colima,
Michoacan, Guerrero, Oaxaca, Chiapas, Aguascalientes, Guanajuato, Querétaro Hidalgo,
Tlaxcala, México, Distrito Federal, Morelos, Puebla y Veracruz entre las altitudes de 2065 y
2400 m (Gonzalez Rodriguez et al., 2004) (Fig. 1.1). La zona de hibridacion de Quercus
affinis x Quercus laurina se encuentra en la porcion oriental del Cinturén Volcénico y en el
norte de Oaxaca (Valencia, 1994) (Fig. 1). Esta zona de hibridacién se ha estudiado de
manera explicita mediante diversos analisis morfologicos y moleculares, encontranndose en
gran medida los patrones de variacion esperados para una zona de hibridacion secundaria
(contacto entre poblaciones que se diferenciaron en alopatria, pero que tuvieron un ancestro
comun) (Gonzélez-Rodriguez et al., 2004a, 2004b, 2005; Gonzélez-Rodriguez y Oyama
2005).

Colecta de muestras

Se colectaron muestras en seis poblaciones a lo largo de un gradiente geografico a
través de la zona de hibridacion entre Q. affinis x Q. laurina. Para Q. affinis se colectaron dos
poblaciones, una en Zacatlan (Puebla) y otra en Tizapan (Hidalgo) en la parte sur de la Sierra
Madre Oriental. En la zona de hibridacidn se colectd una poblacién en Tonayan (Veracruz) y
otra en Zoquitlan (Puebla). Para Q. laurina se colectd una poblacion en Papalo (Oaxaca) y
otra en Santa Inés del Monte (Oaxaca) que se encuentran en la Sierra Madre del Sur (Fig.
1.1).
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Figura 1.1. Distribucion geogréfica de Q. affinis x Q. laurina, y la zona de hibridacion en
Meéxico. El érea gris claro representa la distribucion de Q. affinis, la gris obscura representa la
distribucion de Q. laurina y el area negra la distribucion de la zona de hibridacion. Los

simbolos corresponden a las poblaciones estudiadas.

En cada poblacién se muestrearon 15 individuos elegidos aleatoriamente, colectando
tres ramas al azar en cada estrato del dosel (inferior, medio y superior). Las agallas foliares se
contabilizaron en 50 hojas por estrato y para las agallas de rama se contabiliz6 cada
morfoagalla encontrada. Todas las agallas colectadas en el campo se colocaron en recipientes
de pléstico cubiertos con una malla y se colocaron en el laboratorio a temperatura ambiente.
Los recipientes se revisaron periddicamente y todos los insectos inductores adultos y los
parasitoides que emergieron se conservaron en viales con etanol al 70% y posteriormente

fueron fotografiados.
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Analisis de la composicion y estructura de insectos inductores de agallas y

parasitoides

Para cada arbol muestreado se estimé la abundancia (numero total de morfoagallas) y
la riqueza (nimero de distintas morfoagallas). Para el caso de los parasitoides se realizaron
estimaciones similares. Posteriormente se realizaron analisis de varianza (ANOVA) para
comparar la abundancia y la riqueza promedio de morfoagallas y de parasitoides entre las seis

poblaciones estudiadas.
Adicionalmente, se calculo:

a) La diversidad beta entre poblaciones se determind con el indice de Jaccard,
utilizando datos de presencia y ausencia de las morfoagallas. Este indice mide la similitud,
disimilitud o distancias que existen entre dos unidades de muestreo. La formula para calcularlo

€es:

I;: c/(a+b+c)

Donde a es el numero de morfoagallas que estd presente Unicamente en la poblacion A
y b son las morofoagallas exclusivas de la poblacién B y ¢ es el nimero de especies presentes

en ambas poblaciones, A y B (Jaccard, 1908).

b) El indice de Bray Curtis en donde la similitud entre las comunidades se mide a partir

de la abundancia de las morfoagallas y cuyo calculo se realiza mediante la siguiente formula:

oo YN
YT (N, + N

Donde N; y Ny indican el nimero de morfoagallas en las poblaciones a y b,
respectivamente, mientras que 2jN se refiere a la suma de las abundancias de las morfoagallas

con menor numero de individuos en ambas poblaciones (Broweret al.,1997).

Tanto el indice de Jaccard como el de Bray-Curtis se obtuvieron mediante el programa
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PAST version 1.97 (Hammer et al., 2001). Para visualizar las relaciones de similitud de las
comunidades de agallas entre todos los pares de individuos se realizd6 un Anélisis de
Coordenadas Principales (PCoA) basado en ambos indices, también mediante el programa
PAST 1.97. EI PCoA es una técnica estadistica multivariada que se utiliza como un método de
disminucion de las dimensiones de los datos de un estudio (Hernandez, 1992). Se utiliza para
reducir el numero de variables asignadas a cada poblacion y/o especie de manera tal que, con
la menor pérdida de informacion posible, puedan ajustarse los resultados a dos o tres
dimensiones y lograr asi representaciones graficas para determinar las relaciones de similitud

de los individuos, las poblaciones y/o especies estudiadas.

Asignacidn genética de los arboles hospederos

La extraccion de ADN se realizd a partir de 100 mg de tejido foliar utilizando la
técnica de CTAB, para el aislamiento del ADN (Lefort y Douglas 1999). Se utilizaron ocho
pares de primers de microsatélites nucleares que previamente han funcionado adecuadamente
en el complejo Q. affinis-Q. laurina (Ramos-Ortiz et al., en preparacion) en reacciones de
PCR multiplex. Estos ocho pares de primers se dividieron en tres grupos para las reacciones de
PCR multiplex (Aldich, 2002). EI primer grupo estuvo formado por quru-GA-0AOL. El
segundo grupo por quru-GA-0LO01, quru-GA-OMO05, quru-GA-OMOQ7, vy el tercero por los
primers quru-GA-1C08, quru-GA-1F07, quru-GA-2F05 y quru-GA-2MO04. Para las reacciones
de PCR se utilizo el kit QIAGEN PCR multiplex con un volumen final de 5 pl que contenia 1
X mezcla maestra, 40 ng de DNA, 2 ul de cebador y H20. Las condiciones del termociclador
consistieron en 40 ciclos, cada uno a 95 ° C durante 1 minuto, la alineacion durante 1 minuto y
30 segundos con tres diferentes temperaturas: 45 °, 50 ° y 58 ° C para cada uno de los tres
grupos de primers mencionados, respectivamente, y extension a 72 ° C durante 2 minutos. Los
productos de PCR multiplex se combinaron con un marcador estandar GeneScan 500-LI1Z y se
analizaron en un secuenciador automatico de capilares ABI PRISM 3100-Avant, (Applied
Biosystems, EE.UU.). Los tamafios de los fragmentos se analizaron con el programa Peak
Scanner v.1.0 (Applied Biosystems, EE.UU.).
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Anélisis de datos.

A partir de los genotipos individuales se calculd una matriz pareada de distancias
genéticas utilizando el método de Smouse y Peakall (1999) implementado en GenAlEx 6.1
(Peakall y Smouse, 2006). Para cada locus con alelos i-ésimo, j-ésimo, k-ésimo y I-ésimo
alelos diferentes, se definen una serie de distancias genéticas cuadradas como d¥(ii, ii) = 0,
d(ij, ij) = 0, d%(ii, ij) = 1, d*(ij, ik) = 1, d*(ij, kI) = 2, d?(ii, jk) = 3 y d¥ii, jj) = 4. Una vez
calculada de esta manera la matriz de distancias genéticas pareadas, se realiz6 un Andlisis de
Coordenadas Principales (PCoA) en GenAlex 6.1. Una vez realizado el PCoA, cada encino fue
asignado a uno de tres grupos genéticos (Q. affinis, Q. laurina e hibridos) dependiendo del

valor de su puntaje (score) individual en la primera coordenada principal del PCoA.

Composicion y estructura de insectos inductores de agallas y parasitoides por genotipo.

Se determind la estructura y composicion de insectos inductores de agallas y sus
parasitoides para cada uno de los tres grupos genéticos a los que se asignaron los 90
individuos muestreados del complejo Q. affinis—Q. laurina. Posteriormente se realizaron
analisis estadisticos similares a los previamente descritos para las comparaciones entre las seis

poblaciones estudiadas.
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RESULTADOS

Estructura y composicion de morfoagallas por poblacion.

En total se registraron 44 morfoagallas, de las cuales 20 morfoagallas fueron foliares y
24 morfoagallas fueron de rama. EI mayor nimero de morfoagallas se observo en las

poblaciones de Papalo y Zoquitlan (Tabla 1). Por su parte, el mayor nimero de morfoespecies

de parasitoides se observé en las poblaciones Zacatlan y Zoquitlan (Tablal.1).

Tabla 1.1. Numero de morfoagallas diferentes foliares de rama y especies de parasitoides por

poblacion.
Poblacién Morfoagallas | Morfoagallas | Total de | Especies de
foliares de ramas morfoagallas parasitoides

Tizapéan 5 2 7 11

Zacatlan 8 8 16 15

Tonayéan 4 8 12 10

Zoquitlan 9 11 20 12

Pépalo 12 9 21 9

Santa Inés 4 6 10 6

De las 44 morfoagallas encontradas, se determiné que 27 estan presentes en una sola
poblacion (mofoagallas Unicas). La poblacién de Papalo es el sitio que presentd mayor nimero

de morfoagallas unicas 14 y posteriormente Zoquitlan con 6 (Fig. 1.2).
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Figura 1.2. Abundancia de cada morfoagalla Unicas encontrada en cad
(F=2.519; g.l.=4; P <0.04).

poblacionestudiada

La proporcion de morfoagallas comunes (morfoagallas que se encuentran de dos a seis
poblaciones) fue mayor en Tizapan con un 100%. En cambio, la mayor proporcion de
morfoagallas Unicas se encontrd en la poblacion de Santa Inés del Monte con un 80 % (Fig.
1.3).
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1.3. Proporcion de morfoagallas compartidas, comunes y Unicas por poblaciones.
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Abundancia de morfoagallas por poblaciones

De acuerdo con el analisis de varianza y la prueba de Tukey para comparar la
abundancia promedio por individuo de morfoagallas inducidas en hoja y rama entre
poblaciones, la mayor abundancia de morfoagallas inducidas en hoja se observo en las
poblaciones de Zacatlan y de Santa Inés, mientras que la mayor abundancia de morfoagallas
inducidas en rama se observo en Zoquitldn, Tonayan y Pépalo. Se puede observar que existe
una menor abundancia promedio de morfoagallas inducidas en hoja en las poblaciones que se
encuentran en el centro del gradiente geografico y una mayor abundancia en las poblaciones
que constituyen los extremos del gradiente. Por el contrario se observé una mayor abundancia
de morfoagallas inducidas en rama en las poblaciones del centro del gradiente geografico
(Tonayan y Zoquitlan) y una menor abundancia en las poblaciones que se encuentran en los

extremos (Fig. 1.4).
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Figura 1.4. Abundancia promedio de morfoagallas por individuo por poblacion poblaciones F
= 17.64; g.l. = 5; P <.0001, tipo de agalla : F = 23.608; g.I. = 1; P < .0001. Interaccion de
poblacion x tipo de morfoagalla (F = 12.11; g. . = 5, P < 0.001). Letras diferentes indican las

medias significativamente distintas acorde Tukey-Kramer P< 0.05).
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Riqueza de morfoagallas por poblacion

De acuerdo con el andlisis de varianza y la prueba de Tukey hay diferencias en la
riqueza promedio de morfoagallas por individuo entre poblaciones y entre tipo de 6rgano de
induccidn :se encontré que la riqueza promedio de morfoagallas inducidas en hoja fue mayor
en las poblaciones de Papalo y Zoquitlan aunque los valores no fueron estadisticamente
diferentes (Fig. 1.5). Por el contrario, si se encontraron diferencias significativas en la riqueza
de morfoagallas inducidas en rama (F = 5.12; g. I. = 5; P = 0.0004). La poblacion que mostrd
la mayor riqueza de morfoagallas de rama fue Tonayan y la menor riqueza se encontrd en

Tizapan y Santa Inés del Monte (Fig. 1.5).

W Hoja B Rama

No. Promedio de morfoagallas
diferentes por individuo

Tizapan Zacatlan Tonayan Zoguitlan Papalo Santa inés del
monte

Figura 1.5. Namero promedio de morfoagallas foliares y de rama diferentes por individuo por
poblacion, por poblaciéon F = 4.11; g.I. = 5; P < .0015, tipo de agalla F = 0.13; g.l. = 1; P <
1301 Interaccién de poblacion x tipo de morfoagalla (F = 0.5847; g.l. = 5; P <.0001 letras

diferentes indican las medias significativamente distintas acorde Tukey-Kramer P < 0.05).
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Parasitoides del complejo Q. affinis — Q. laurina.

Las 44 morfoagallas registradas soportaron una comunidad de 38 especies diferentes
de parasitoides (Hymenoptera) pertenecientes a dos superfamilias y nueve familias. De la
superfamilia Chalcidoidea se encontraron representantes de las familias Encyrtidae,
Eulophidae, Eupelmidae, Eurytomidae, Ormyridae, Pteromalidae y Torymidae. De la
superfamilia Ichneumonoidea, se encontraron representantes de las familias Braconidae
Pteromalidae y de Torymidae. En total se identificaron 17 géneros: Alogymnus, Anicetus,
Aprostocetus,Baryscapus, Closterocerus, Diadegma, Euderomphale, Eupelmus, Eurytoma,
Glyptopanteles, Mesopolobus ,Ormoceras, Ormyrus, Palmon, Pediobius, Sycophila y

Torymus (ver Tabla 1.2).

Los especies de parasitoides mas representativasfueron aquellos pertenecientes a las

familias Eurytomidae, Eulophidae y Torymidae (Fig. 1.6).

Proporcion de familias de parasitoides
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Figura 1.6. Proporcién de familias del total de individuos de parasitoides que emergieron en

el complejo Q. affinis - Q. laurina.
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Tabla 1.2. Familia, género y nimero de especies de parasitoides emergidos a partir de 44
morfoagallas en el complejo Q. affinis x Q. laurina.

Familia Género Especies
Braconidae Glyptapanteles 2
Encyrtidae Anicetus 1
Eulophidae Aprostocetus 3
Eulophidae Baryscapus 6
Eulophidae Closterocerus 3
Eulophidae Euderomphale 1
Eupelmidae Eupelmus 2
Eurytomidae Eurytoma 5
Eurytomidae Pediobius 1
Eurytomidae Sycophila 1
Eurytomidae Alogymnus 2
Ichneumonidae Diadegma 1
Ichneumonidae Palmon 1
Ormyridae Ormyrus 2
Ptyromalidae Mesopolobus 1
Ptyromalidae Ormoceras 4
Torymidae Torymus 2
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Estructura y composicion de parasitoides por poblacion

Se encontrd que 25 de las especies de parasitoides estuvieron presentes en Unicamente
una poblacion (parasitoides Unicos). La poblacion de Zacatlan es el sitio con mayor nimero de
especies de parasitoides unicos ocho y posteriormente Zoquitlan con seis (Fig. 1.7). Por su
parte, el género Torymus estuvo presente en las seis poblaciones del complejo hibrido. Sin

embargo la abundancia de parasitoides unicos entre poblaciones no difirio significativamente

(F = 0.02; g. l. = 5; P > 0.96).
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Figura 1.7. Abundancia de parasitoides Unicos por poblacion (F=0.02; g.1.=5;P <
0.96).

La proporcion de parasitoides comunes (parasitoides que se encuentran en dos 0 mas
poblaciones) fue mayor en las poblaciones de Tonayan y Papalo con un 75%. La mayor
proporcidn de parasitoides Unicos se encontré mayor en la poblacion de Santa Inés del Monte
con un 66.7 % (Fig. 1.8).
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Figura 1.8. Proporcién de parasitoides compartidos, comunes y Gnicos por poblaciones.
Abundancia de parasitoides por poblacion

De acuerdo con el analisis de varianza no se encontraron diferencias en la abundancia
promedio de parasitoides por individuo de Quercus entre poblaciones (F=1.06; g.1.=5; P =
0.51) (Fig. 1.9).
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Figura 1.9. Abundancia promedio de parasitoides por individuo de Quercus entre
poblaciones (F = 1.06; g.1.=5; P =0.51).

Riqueza de parasitoides por poblaciones

De acuerdo con el andlisis de varianza para comparar la riqueza promedio de especies
de parasitoides por individuo de Quercus, no se encontraron diferencias entre poblaciones (F
=0.05;g.1.=5; P=0.99) (Fig.1.10).
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Figura 1.10. Riqueza de parasitoides por poblaciones (F = 0.05; g.1.=5; P =0.99)
Similitud de las comunidades de morfoagallas entre poblaciones

El analisis de coordenadas principales realizado con una matriz pareada del indice
Bray-Curtis calculado para las comunidades de morfoagallas de los 90 individuos de las sies
poblaciones muestreadas se muestra en la Fig. 1.11. Como puede observarse, en términos de
composicion y abundancia de morfoagallas las poblaciones de Tizapan y Zacatlan (Q. affinis)
son muy similares entre si. La poblacién Tonayan es también afin a estas dos poblaciones, ya
que su comunidad de morfoagallas representa un subconjunto de las dos anteriores. Por su

parte, las poblaciones Zoquitlan, Papalo y Santa Inés mostraron también similitud entre ellas.
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Figura 1.11. Analisis de coordenadas principales para una matriz pareada del coeficiente de
Bray-Curtis de la comunidad de morfoagallas de 90 individuos de seis poblaciones del
complejo Q. affinis-Q. laurina. Los puntos que estan mas cercanos indican las comunidades

de morfoagallas que son mas similares.

El andlisis de coordenadas principales utilizando el coeficiente de Jaccard mostré un
resultado parecido, al observarse mayor similitud en las comunidades de morfoagallas de
Tizapan, Zacatlan y Tonayan por un lado, y Zoquitlan, Papalo y Santa Inés por el otro (Fig.

1.12).
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Figura 1.12. Andlisis de coordenadas principales para una matriz pareada del coeficiente de
Jaccard de la comunidad de morfoagallas de 90 individuos de seis poblaciones del complejo
Q. affinis-Q. laurina. Los puntos que estan mas cercanos indican las comunidades de

morfoagallas que son mas similares.

El indice de Jaccard indica que hay mayor semejanza en diversidad de morfoagallas
entre las poblaciones Tizapan y Zacatlan de las manzanas con un porcentaje del 29.4 %,
Zoquitlan con Papalo con 28.1 %. El indice de Bray Curtis confirma el resultado, donde las
poblaciones Tizapan y Zoquitlan tienen la mayor similitud en términos de abundancias con
89.4 % de las comunidades de morfoagallas y la poblacion de Tizapan y Santa Inés del Monte

con un porcentaje de similitud del 61.5% (Tabla 1.3).

44



Tabla 1.3. indice de Jaccard y Bray Curtis para seis poblaciones en el complejo Q. affinis- Q.

laurina

Poblaciones Jaccard Bray-Curtis
Tizapan Zacatlan 0.294 0.894
Tizapén Tonayan 0.286 0.084
Tizapén Zoquitlan 0.238 0.071
Tizapén Pépalo 0.125 0.503
Tizapén SantaInes  0.067 0.615
Zacatlan Tonayan 0.4 0.17
Zacatlan Zoquitlan 0.333 0.088
Zacatlan Papalo 0.194 0.493
Zacatlan Santa Inés 0.182 0.604
Tonayan Zoquitlan 0.28 0.102
Tonayan Papalo 0.179 0.08
Tonayan Santa Inés 0.1 0.056
Zoquitlan  Papalo 0.281 0.314
Zoquitlan  Santa Inés 0.154 0.009
Papalo Santa Inés 0.192 0.61
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Resultados segun la asignacion genética de los individuos

Analisis de coordenadas principales (ACP)

El anélisis de coordenadas principales realizado a partir de las distancias genéticas
entre los 90 individuos analizados se muestra en la Fig. 1.13. Se puede observar una clara
separacion entre los individuos de Tizapan y Zacatldn (en simbolos verdes), los cuales
ocuparon en su mayoria el lado derecho del diagrama, y los individuos de Papalo y Santa Inés
del Monte ( en simbolos azules), que se distribuyeron principalmente en el lado izquierdo del
diagrama. Por su parte, los individuos de las poblaciones geograficamente intermedias
(Tonayan y Zoquitlan) se distribuyeron a lo largo de practicamente todo el diagrama. Dado
que la primera coordenada principal explica la mayor parte de la variacion genética (38%),
para realizar la asignacion genética de los individuos se utilizo el puntaje (score) de cada uno
de estos a lo largo del eje. Con este propdsito, el intervalo de variacion a lo largo de la primera
coordenada principal se dividio arbitrariamente en tres porciones iguales (Fig. 1.13). Aquellos
individuos que tuvieron scores individuales entre -0.576 y -0.238 fueron asignados al grupo
genético “Q. laurina”, los que tuvieron scores individuales entre -0.237 y 0.101 se asignaron
al grupo genético “intermedio” y los que tuvieron scores individuales entre 0.100 y 0.463
fueron asignados al grupo genético “Q. affinis”. Estos tres grupos se tomaron como base para
las comparaciones que se describen a continuacion. Cabe destacar que la distribucion de los
tres grupos genéticos en las seis poblaciones estudiadas indicé una alta frecuencia de mezcla
genética en el complejo, ya que no se observo que en alguna de las poblaciones se encontrara
solamente un grupo genético y la mayor proporcion de individuos correspondio al grupo
intermedio (Tabla 1.4).
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Figura 1.13. Grafico de analisis de coordenadas principales de las distancias genéticas entre

90 individuos del complejo Q. affinis-Q. laurina.
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Tabla 1.4. Frecuencia de individuos asignados a cada uno de los

tres grupos genéticos en las seis poblaciones bajo estudio.

Poblaciones Q. affinis | Hibridos | Q. laurina
Tizapan 5 10 0

Zacatlan 8 7 0

Tonayan 10 5 0
Zoquitlan 2 9 4

Papalo 0 10 5

Santa Inés del |1 10 4

monte
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Diversidad y estructura de la comunidad de morfoagallas en los tres grupos genéticos

De las 44 morfoagallas registradas en el complejo hibrido, ocho morfoagallas
estuvieron presentes en los tres grupos de plantas (Q. affinis, hibridos y Q. laurina) (F = 0.49;
g. .= 2; P = 0.614), se encontraron 15 morfoagallas Unicas, su abundancia fue
significativamente diferente entre poblaciones (F = 0.055; g.l. = 2; P = 0.58). Los hibridos
mostraron el mayor nimero de agallas Unicas con (nueve), lo cual representa el 60 % de las
morfoagallas Unicas. (Fig.1.14).
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Figura 1.14. Abundancia de morfoagallas unicas por genotipo (F=0.05; g.l. =2; P =0.58).

La proporcién de morfoagallas comunes fue mayor en Q. affinis con 76.19 % .la
proporcién de agallas unicas fue mayor en los hibridos con 24.32 %. Observamos un patrén en
donde los hibridos albergan un mayor nimero de especies Unicas en comparacion de sus

especies progenitoras (Fig. 1.15).
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Figura 1.15. Porcentaje de morfoagallas compartidas, comunes y Unicas por genotipo.
Abundancia

Se realiz6 un analisis de varianza para la comparacién de la abundancia promedio de
morfoagallas por genotipo inducidas en hoja siendo mayor en Q. affinis, mientras que las
morfoagallas inducidas en rama fueron mas abundantes en Q. laurina (F =8.34;g. .= 1; P =
0.0042) (Fig. 1.16). Se observa que el genotipo de los encinos afecta la abundancia de insectos
inductores de agallas.
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Figura 1.16. Resultados que determinan los efectos del genotipo Q. affinis, los hibridos y Q.
laurina. En la abundancia promedio de morfoagallas. por genotipo F = 0.7830; g.1 .= 2; P
>0.458, tipo de induccion de morfoagalla.F = 8.349; g.1.2 P>0.0042, genotipo por tipo de
morfoagalla F = 1.194; g.I .= 2; P >0.3043 (ANOVA: F =8.34; g. I. = 1; P = 0.0042 letras

diferentes indican las medias significativamente distintas acorde Tukey-Kramer P < 0.05).
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Riqueza

De acuerdo con el ANOVA para la comparacion de la riqueza promedio de
morfoagallas por genotipo en hoja y rama no se encontraron diferencias significativas entre
genotipos (F =0.905; g. . = 2; P =0.47) (Fig. 1.17).

® Hoja M Rama
3.5

25

15

Riqueza promedio de
morfoagallas

0.5

Q. affinis Hibridos Q. laurina
Figura 1.17. Riqueza promedio e morfoagallas de Q. affinis, los hibridos y Q. laurina por

genotipo ((F =0.905; g. I. =2; P = 0.47)).

Correlaciones de la abundancia de morfoagallas individuales con el genotipo

Se realizaron correlaciones no paramétricas de Spearman entre la abundancia por
hospedero individual de cada una de las 44 morfoagallas encontradas en el complejo hibrido y
el genotipo de cada arbol, definido mediante el puntaje (score) obtenido en el primer eje del
PCoA (ver arriba). Se encontr6 que la abundancia de ocho morfoagallas estuvo
significativamente correlacionada con el score genético (Figura 1.18). Estas ocho morfoagallas
son las méas abundantes pues representan en conjunto el 83% (5,252) de las 6,309 agallas

contabilizadas en total en el complejo.

Se observa que el genotipo de los encinos determina la abundancia de morfoagallas
particulares. Por ejemplo, la abundancia de las morfoagallas m3, m4 y m20 es mayor en los
individuos asignados a Q. affinis y en los hibridos, mientras que las morfoagallas m24, m26 y
m33 son mas abundantes en Q. laurina y los hibridos. Finalmente, las morfoagallas m2 y m13
son mas abundantes en los individuos hibridos (Fig. 1.18).
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Figura 1.18. Correlaciones de Spearman por genotipo y abundancia de morfoagallas.
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Similitud de las comunidades de morfoagallas entre genotipos

El indice de Bray - Curtis indica la similitud entre las comunidades midiendo la
diferencia entre la composicion y abundancia de morfoagallas. Se encontré6 que las
comunidades de morfoagallas presentes en Q. affinis y los hibridos tienen un valor de
similitud del 73.3 %, mientras que la similitud de las comunidades entre Q. laurina y los
hibridos es del 25.1 %. Finalmente, la similitud de las comunidades de Q. affinis y Q. laurina
es del 5 % (Fig. 1.19).

P N o

Q. affinis @
Hibridos @
Q. laurina &

Figura 1.19. Analisis de coordenadas principales para una matriz pareada del coeficiente de
Bray-Curtis de la comunidad de morfoagallas de 90 individuos de encino asignados a tres
grupos genéticos (Q. affinis, Q. laurina e hibridos). Los puntos que estan mas cercanos indican

las comunidades de morfoagallas que son mas similares.

Por su parte, el indice de Jaccard indico que hay mayor semejanza en la composicion
de morfoagallas entre los hibridos y Q. laurina con un porcentaje del 48.7 %, mientras que
Q.affinis tuvo una similitud de 44.2 % con los hibrido y Q. affinis y Q. laurina mostraron un

27.8 % de semejanza en la composicion de morfoagallas (Fig. 1.20).
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Figura 1.20. Analisis de coordenadas principales para una matriz pareada del coeficiente de
Jaccard de la comunidad de morfoagallas de 90 individuos de encino asignados a tres grupos
genéticos (Q. affinis, Q. laurina e hibridos). Los puntos que estdn mas cercanos indican las

comunidades de morfoagallas que son mas similares.
Diversidad y estructura de la comunidad de parasitoides en los tres grupos genéticos

Se observé un mayor nimero de especies de parasitoides en los individuos asignados
como hibridos, con 27 especies (Tabla 1.3). Se encontr6 que tres especies de parasitoides son
comunes en los tres grupos de plantas asignadas de acuerdo a su genotipo y 26 especies de
parasitoides son Unicas a un genotipo. Los hibridos tuvieron el mayor nimero de especies de

parasitoides Unicos, con 17 especies.
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Tabla 1.5. Numero de morfoagallas foliares, de rama, y de especies de parasitoides en los tres

grupos genéticos de hospederos.

Grupo genético

Morfoagallas foliares

Morfoagallas de ramas

Parasitoides

Q. affinis 9 15 14
Hibridos 19 18 27
Q. laurina 10 10 10

La proporcion de especies de parasitoides comunes fue mayor en Q. affinis y Q. laurina con

66.67%.la proporcion de parasitoides Unicos fue mayor en los hibridos con 56.67 % (Fig.

1.21).
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Figura 1.21. Proporcién de parasitoides compartidos, comunes y Unicos por genotipo.
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Hiibridos Q. laurina
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Abundancia promedio de parasitoides por

Abundancia de parasitoides por genotipo

Se realiz6 un analisis de varianza para comparar la abundancia promedio de
parasitoides entre los tres grupos genéticos de Quercus y no se encontraron diferencias
significativas (F=1.41; g.1.=2; P =0.248) (Fig. 1.22).
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T,

Q. affinis Hibridos Q. laurina

Figura 1.22. Comparacion de la abundancia de parasitoides entre individuos asignados de
acuerdo a su genotipo como Q. affinis, hibridos y Q. laurina (ANOVA: F=1.41;9.1.=2;P =
0.248).

Riqueza de parasitoides por genotipo

Se realiz6 un analisis de varianza para comparar la riqueza promedio de especies de
parasitoides entre los tres grupos genéticos de Quercus y no se encontraron diferencias
significativas (F = 1.3981; g. . = 2; P = 0.258) (Fig. 1.23).
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Figura 1.23. Comparacion de la riqueza promedio de especies de parasitoides entre individuos
asignados de acuerdo a su genotipo como Q. affinis, hibridos y Q. laurina (ANOVA: F = 1.39;
g.1.=2; P =0.25).
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DISCUSION

Nuestro estudio revela que la hibridacion entre Q.affinis y Q. laurina afecta a las
comunidades de insectos inductores de agallas. Se encontré que la abundancia de ocho
morfoagallas que representan el 83 % del total de agallas contabilizadas esta correlacionada
con el genotipo de los Quercus. En estudios experimentales previos realizados en arboles del
género Populus se ha demostrado que la produccion de sustancias quimicas de defensa como
son los taninos condensados tiene una base genética que determina la expresion de distintos
fenotipos quimicos en los arboles, y que estas diferencias influyen en la resistencia a los
herbivoros, determinando que los distintos arboles interactien con gremios diferentes de
artrépodos, variando en funcién del fenotipo quimico (Bayle et al., 2006, Whitham et al.,
2006; Schweitzer et al., 2008). En nuestro estudio, los encinos poseen diferentes genotipos
que pueden predecir la abundancia de los insectos inductores de agallas. Se observé que hay
una mayor similitud en la composicion y abundancia de las comunidades de morfoagallas
entre Quercus affinis y los hibridos. Por otra parte, no hay similitud en la comunidad de
morfoagallas entre Q. affinis y Q. laurina. Estos resultados sugieren que existen genotipos
susceptibles a insectos inductores de agallas especificos que afectan la estructura de la
comunidad de insectos inductores de agallas. Varios estudios han documentado que existe una
correlacion positiva en la evolucion de la especificidad de la planta huésped, la amplitud de la
dieta y la especiacion simpatrica (por ejemplo, Bush 1975; Futuyma y Meyer 1980; Mitter et
al.1991; Joshi y Thompson 1995; Thompson 1996). Esto es asi porque las presiones de
selecciéon en una poblacion pueden finalmente convertirse en presiones selectivas sobre la
comunidad que depende de ella, por ejemplo si se considera la variacion genética de una
especie dominante, la cual puede determinar el ambiente bidtico para el resto de la comunidad
(Bangert y Whitham 2007). En las plantas se han desarrollado mecanismos de defensas, esto
genera el equilibrio en las interacciones planta-herbivoro. Los herbivoros han tenido
adaptaciones fisioldgicas y etoldgicas que han permitido reducir, el efecto perjudicial de las
defensas de las plantas, principalmente de los compuestos quimicos (Ramos et al., 1998). Se
ha documentado que la genética de las plantas hospederas regula las poblaciones de
herbivoros (Larson & Whitham. 1991, Bangert y Whitham, 2007), estos efectos pueden
conducir a la adaptacion de los herbivoros y el genotipo de los arboles y ocurrir especiacién
(Evans et al., 2008).
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En nuestro estudio se observd que los encinos hibridos tuvieron asociacion con la
mayor parte (60 %) de las especies Unicas de insectos inductores de agallas. Un patron similar
se observo para los parasitoides en el cual el 65% de las especies unicas de parasitoides
estuvieron asociados con individuos hibridos. Por lo tanto, nuestro estudio aporta evidencia de
que los individuos hibridos determinan un aumento en la complejidad de las comunidades de
insectos inductores de agallas y sus parasitoides. La estructura genética de los individuos,
puede tener una importante influencia en la comunidad de herbivoros y parasitoides en donde
se observa que los hibridos al tener caracteristicas de las dos especies progenitoras, esta siendo

un factor responsable de albergar mayor nimero de especies de herbivoros y parasitoides.

En cuanto a la abundancia de morfoagallas entre las seis poblaciones estudiadas, se
observé una mayor abundancia de morfoagallas inducidas en hoja en las poblaciones que se
encuentran en el centro del gradiente geografico y una mayor abundancia de agallas inducidas

en hoja en las poblaciones que se encuentran en los extremos del gradiente geogréafico.

La mayor diversidad de morfoagallas inducidas en rama se observo en las poblaciones
del centro del gradiente de distribucion siendo menor en las poblaciones de las especies
progenitoras que constituyen los extremos geogréaficos del gradiente de distribucion. En la
comunidad asociada con Oenothera biennis se encontr6 que los efectos del genotipo sobre la
riqueza de artropodos su importancia era menor que el medio ambiente. Sugiriendo que la
comunidad de artrépodos responde mas al medio ambiente que al genotipo del individuo

(Johnson y Agrowal 2005).

No se encontraron diferencias en la diversidad ni en la abundancia de parasitoides en el
gradiente geografico ni de acuerdo al genotipo de los arboles hospederos, pero se observé un
incremento en el nimero de 1A y sus parasitoides en los individuos con genotipo hibrido, en
donde se observa que un mayor namero de especies de IIA determino el aumento de especies
diferentes de parasitoides. En numerosas investigaciones se han planteado hipétesis relativas
de la manera en la que se estructuran las comunidades de parasitoides en relacion con sus
hospederos inductores de agallas (Godfray, 1994; Quicke, 1997; Hawkins & Sheehan, 1994).
Por ejemplo, Tscharntke (1992) propuso que la riqueza y coexistencia de especies de
parasitoides en una comunidad estd determinada por la heterogeneidad de la distribucién de

recursos a lo largo de la comunidad y por la diferente respuesta de cada especie, lo cual
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conduce a una explotacion restringida y especifica de un grupo de hospederos dentro de la
comunidad por parte de cada especie parasitoide. En tal caso, la abundancia del hospedero
afecta a la diversidad de parasitoides dentro de la comunidad. Sin embargo, esta hipotesis no
ha sido corroborada por otros estudios en distintas comunidades de comunidades de
cecidogenos con grandes abundancias en determinados periodos del afio, pero que si posean en
cambio escaso nimero de especies de parasitoides asociados (Tscharmtke, 1992, Force, 1974,
1985; Hawkins & Goeden, 1984, Stiling & Rossi, 1994).

Por su parte, Ehler (1992) propuso que la estructura de la comunidad de parasitoides no
depende exclusivamente de la densidad de hospederos, sino ademas del nimero de especies de
parasitoides presentes, en donde no todos los parasitoides de una comunidad responderian a
variaciones en la densidad de hospederos de igual forma, y por tanto, las tasas de parasitismo
rara vez se corresponderian con fluctuaciones poblacionales reales. También predijo que
cuanto mayor nimero de especies de parasitoides presentes en una fraccion de la poblacion de
inductores de agallas, el parasitismo seria mayor. Dicho fendbmeno ha sido ampliamente
contrastado en diferentes comunidades de dipteros inductores de agallas (Force, 1974;
Cameron & Redfern, 1978), si bien en otras no ha podido se corroborado (Force 1974; Weis,
1983). Pero ningun estudio ha probado esta hipotesis en comunidades de cinipidos inductores

de agallas.
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CONCLUSIONES

1. EIl proceso de hibridacion en el complejo Quercus affinis-Q. laurina ha generado una
gran variacion genotipica de forma tal que incluso poblaciones aparentemente puras

muestran la presencia de algunos individuos con herencia mezclada.

2. Se observé mayor numero de especies de I1A en las plantas con genotipo hibrido. Los
individuos hibridos estan representando nuevos nichos para la colonizacién de 1A en

el complejo hibrido Q. affinis — Q. laurina.

3. La variacion y estructura genética del complejo Q. affinis-Q. laurina tiene efectos
significativos sobre la estructura de la comunidad de insectos inductores de agallas y
en menor medida sobre la comunidad de insectos parasitoides de los I1A.
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V111. CAPITULO 2. REDES TROFICAS DE INSECTOS INDUCTORES DE
AGALLAS Y SUS PARASITOIDES EN EL COMPLEJO HIBRIDO Quercus affinis x

Quercus laurina
RESUMEN

Las redes troficas son modelos que se aplican para el estudio de las comunidades en
diferentes ecosistemas, donde los ecologos concentran su atencién en las conexiones troficas
entre especies y flujo de energia. Los insectos inductores de agallas (I1A) son herbivoros
especialistas que inducen tumores en sus plantas hospederas. En este estudio se analizaron las
redes tréficas de los 11A asociados a encinos del complejo Quercus affinis-Q. laurina y sus
parasitoides. Este complejo se localiza en Oaxaca, Puebla y Veracruz. Se colectaron ramas de
los estratos superior, intermedio e inferior del dosel arbéreo de 15 individuos en cada una de
seis poblaciones que representan a ambas especies y a los hibridos a lo largo de un gradiente
geogréfico. Todas las agallas inducidas se clasificaron como morfoagallas y posteriormente se
aguardd la emergencia de los insectos adultos (inductores de agallas y parasitoides). Se evalu6
la estructura y composicion de las redes troficas troficas de los 1A y sus parasitoides en cada
una de las seis poblaciones en el gradiente geogréafico. Posteriormente se utilizé la asignacion
genética de los encinos individuales en tres categoria (Q. affinis, Q. laurina e hibridos) como
base para evaluar como la hibridacién entre Quercus affinis y Quercus laurina afecta la
estructura y composicion de las redes. Se encontrd que las redes tréficas de las poblaciones de
los extremos geograficos del gradiente de distribucion estan formadas por menor nimero de
especies de insectos inductores de agallas, en comparacion con las poblaciones que se
encuentran en el centro del gradiente geografico que presentan mayor nimero de especies de
insectos inductores de agallas. No se encontraron diferencias en la riqueza ni abundancia de
parasitoides por poblacion. Se encontrd que los hibridos son intermedios en la abundancia de
morfoagallas de Q.affinis y Q. laurina, no se encontraron diferencias en la riqueza de
morfoagallas. En las redes troficas realizadas de acuerdo a la asignacion genética de los
individuos se encontrd que la red trofica de los hibridos esta constituidas por mayor nimero de
especies diferentes de 1A y parasitoides, de igual forma por mayor nimero de morfoagallas
unicas representando el 60 % y de parasitoides unicos con 56.6 %, siendo las redes

(morfoagallas y parasitoides) mas especialistas y complejas de los tres grupos de plantas
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estudiados. Los encinos hibridos tienen un rol fundamental en la comunidad de insectos
inductores de agallas y parasitoides del complejo. Los resultados indican que la estructura
genética del complejo hibrido afecta diferencialmente la estructura y composicion de A y

parasitoides en el complejo hibrido Q. affinis- Q. laurina.

INTRODUCCION

Las interacciones entre los organismos constituyen la base para el funcionamiento de
los ecosistemas, sustentando la biodiversidad y el funcionamiento de las comunidades
naturales, teniendo un papel central en la evolucion de la diversidad de las especies. Las
plantas y los insectos mantienen relaciones tréficas que incluyen diferentes niveles tréficos
hasta formar complejas redes troficas. Las redes tréficas son modelos que estudian a los
organismos como parte de una comunidad, en donde los ec6logos concentran su atencién en
las conexiones tréficas entre las especies y en el flujo de energia, indicando la magnitud de las
interacciones entre productores y consumidores para entender como es el ordenamiento de los
organismos dentro de los sistemas ecoldgicos, con base en la "teoria de las redes troficas™ que
son modelos que explican tendencias generales de la topologia y funcionamiento de las redes
(Winemiller y Polis, 1996; Lawler y Morin 1993). En estas interacciones también pueden
intervenir factores como los disefios estructurales de los organismos, y/o la variacién espacio-

temporal del ambiente (Tavares-Cromar y Williams 1996).

Existen diferentes tipos de redes tréficas (i. e. unipartitas, bipartitas, redes dirigidas y
no dirigidas, cualitativas y cuantitativas). Las redes troficas cuantitativas ofrecen una
descripcion clara de la estructura de la comunidad incluyendo datos de todos los vinculos entre
los niveles tréficos y asociaciones expresadas en términos de densidad, abundancia y riqueza
(Memmot et al., 1994). Las redes de interaccion planta-animal son redes bipartitas o
bimodales que consisten en dos conjuntos distintos de nodos (un nivel trofico inferior y un
nivel tréfico superior). Estas redes bipartitas muestran las conexiones entre nodos de grupos
distintos (Borgatti y Everett, 1997; Newman et al., 2006). Por lo tanto, resultan ideales para el

estudio de gremios de insectos herbivoros y parasitoides (van Veen et al., 2006).
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Las avispas inductoras de agallas son herbivoros especialistas pertenecientes a la
familia Cynipidae que inducen tumores en sus plantas hospederas denominadas agallas. Estas
estructuras son por lo general conspicuas y duraderas, lo que facilita el estudio de las
interacciones entre las especies de plantas hospederas, los insectos inductores de agallas, y sus
parasitoides (Meyer, 1998). Otra ventaja es que las formas de las agallas son especificas para
cada especie de avispa inductora. Por otra parte, la entomofauna asociada a las agallas de
cinipidos es compleja y diversa, estando integrada fundamentalmente por tres niveles tréficos:
inquilinos, parasitoides y sucesores, con gran cantidad de especies interrelacionadas entre si;
muchas veces en complicadas redes troficas (Csoka et al., 2005; Price & Clancy, 1986;
Redfern & Askew, 1992; Shorthouse, 1973; Wiebes - Rijks & Shorthouse, 1992).

El entendimiento de la estructura de las redes troficas es de gran importancia por que
provee informacion de cémo las comunidades o ecosistemas responden a perturbaciones,
cambios ambientales y otros efectos (Berlow, 1999). Sin embargo, se desconoce como la
hibridacion en plantas afecta la composicién y estructura de las redes troficas. Este estudio
evaltia como las diferencias genéticas entre dos especies de encinos rojos mexicanos (familia
Fagaceae) Quercus affinis y Q. laurina, y los hibridos entre ambas especies, afectan la
estructura de las redes troficas de insectos inductores de agallas y sus parasitoides. Se espera
que la estructura genética del complejo afecte diferencialmente la estructura de la red tréfica
de la comunidad de insectos inductores de agallas y sus parasitoides. De tal modo, que las
plantas hibridas presenten redes troficas mas complejas que sus plantas progenitoras.

64



OBJETIVOS

- Identificar los cambios en la estructura de las redes tréficas de insectos inductores de
agallas y sus parasitoides en poblaciones del complejo Q. affinis-Q. laurina a lo largo

de un gradiente latitudinal.

- Determinar si los individuos hibridos presentan redes tréficas mas complejas con

respecto a los individuos de Q. affinis y de Q. laurina.
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MATERIALES Y METODOS

Distribucion

Quercus affinis se encuentra distribuido a lo largo de la Sierra Madre Oriental (Valencia,
1994), en los estados de: Nuevo Leon, Tamaulipas, San Luis Potosi, Guanajuato, Querétaro,
Hidalgo, México, Tlaxcala, Puebla, Veracruz y Oaxaca, en altitudes entre 1600 y 2800 m
(Gonzalez-Rodriguez et al., 2004; Valencia, 1994). Quercus laurina se encuentra en la Sierra
Madre del Sur y la region occidental del Eje Neovolcanico, en los estados de Jalisco, Colima,
Michoacan, Guerrero, Oaxaca, Chiapas, Aguascalientes, Guanajuato, Querétaro, Hidalgo,
Tlaxcala, México, Morelos, Puebla y Veracruz en altitudes entre 2065 y 2400 m (Gonzélez-
Rodriguez et al., 2004). La zona de hibridacion de Quercus affinis x Quercus laurina se
encuentra en la region oriental del Eje Neovolcanico y el norte de Oaxaca (Gonzélez-
Rodriguez et al., 2004; Valencia, 1994) (Fig. 2.1).

La zona de hibridacion de Quercus affinis X Quercus laurina se ha estudiado de manera
explicita mediante analisis morfoldgicos y marcadores moleculares, que han mostrado en gran
medida los patrones de variacion esperados para una zona de hibridacién secundaria (contacto
entre poblaciones que se diferenciaron en alopatria, pero que tuvieron un ancestro comun)
(Gonzalez-Rodriguez et al., 2004, 2005).

Area de estudio

Se colectaron seis poblaciones a lo largo de un gradiente de distribucion a través de la zona de
hibridacion entre Q. affinis x Q. laurina. Para Q. affinis se colectaron dos poblaciones, una en
Zacatlan (Puebla) y otra en Tizapan (Hidalgo) en la parte sur de la Sierra Madre Oriental. En
la zona de hibridacion se colectd una poblacion en Tonayan (Veracruz) y otra en Zoquitlan
(Puebla). Para Q. laurina se colectd una poblacion en Papalo (Oaxaca) y otra en Santa Inés

del Monte (Oaxaca) que se encuentran en la Sierra Madre del Sur (Fig. 2.1).
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Figura 2.1. Distribucion geogréfica de Q. affinis x Q. laurina, y la zona de hibridacion en
México. Los simbolos corresponden a las poblaciones estudiadas. El area gris claro representa
la distribucion de Q. affinis, la gris obscura representa la distribucion de Q. laurina y el area

negra la distribucion de la zona de hibridacion.

En cada poblacion se muestrearon 15 individuos elegidos aleatoriamente, colectando 10 ramas
al azar en cada estrato del dosel (inferior, medio y superior). Todas las agallas colectadas
fueron criadas en el laboratorio en recipientes de plastico, cubiertos con malla y fueron
fotografiadas para llevar el registro de las diversas morfoagallas encontradas. Los parasitoides
adultos emergentes fueron conservados y preservados en etanol al 70% y posteriormente

identificados a nivel de género.

67



Estructura de la comunidad de morfoagallas y parasitoides entre poblacién

Para cada arbol muestreado se estimé la abundancia (nimero total de morfoagallas) y la
riqueza (nimero de distintas morfoagallas). Para el caso de los parasitoides se realizaron
estimaciones similares. Posteriormente se realizaron andlisis de varianza (ANOVA) para
comparar la abundancia y la riqueza promedio de morfoagallas y de parasitoides entre las seis

poblaciones estudiadas.

Asignacidn genética de los arboles hospederos

La extraccion de ADN se realiz6 a partir de 100 mg de tejido foliar utilizando la técnica de
CTAB, para el aislamiento del ADN (Lefort y Douglas 1999). Se utilizaron ocho pares de
primers de microsatélites nucleares que previamente han funcionado adecuadamente en el
complejo Q. affinis-Q. laurina (Ramos-Ortiz et al., en preparacion) en reacciones de PCR
multiplex. Estos ocho pares de primers se dividieron en tres grupos para las reacciones de PCR
multiplex (Aldich, 2002). EI primer grupo estuvo formado por quru-GA-0AO0L. El segundo
grupo por quru-GA-0101, quru-GA-0MO05, quru-GA-OMOQ7, y el tercero por los primers quru-
GA-1C08, quru-GA-1F07, quru-GA-2F05 y quru-GA-2MO04. Para las reacciones de PCR se
utilizo el kit QTAGEN PCR multiplex con un volumen final de 5 pl que contenia 1 X mezcla
maestra, 40 ng de DNA, 2 ul de cebador y H,O. Las condiciones del termociclador
consistieron en 40 ciclos, cada uno a 95 ° C durante 1 minuto, la alineacion durante 1 minuto y
30 segundos con tres diferentes temperaturas: 45 °, 50 ° y 58 ° C para cada uno de los tres
grupos de primers mencionados, respectivamente, y extension a 72 ° C durante 2 minutos. Los
productos de PCR multiplex se combinaron con un marcador estandar GeneScan 500-LI1Z y se
analizaron en un secuenciador automatico de capilares ABI PRISM 3100-Avant, (Applied
Biosystems, EE.UU.). Los tamafios de los fragmentos se analizaron con el programa Peak
Scanner v.1.0 (Applied Biosystems, EE.UU.).
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Analisis de datos

A partir de los genotipos individuales se calcul6 una matriz pareada de distancias genéticas
utilizando el método de Smouse y Peakall (1999) implementado en GenAlEx 6.1 (Peakall y
Smouse, 2006). Para cada locus con alelos i-ésimo, j-ésimo, k-ésimo y I-ésimo alelos
diferentes, se definen una serie de distancias genéticas cuadradas como d(ii, ii) = 0, d*(ij, ij) =
0, d¥(ii, ij) = 1, d%(ij, ik) = 1, d%(ij, kI) = 2, d*(ii, jk) = 3 y d?(ii, jj) = 4. Una vez calculada de
esta manera la matriz de distancias genéticas pareadas, se realizo un Analisis de Coordenadas
Principales (PCoA) en GenAlex 6.1. Una vez realizado el PCoA, cada encino fue asignado a
uno de tres grupos genéticos (Q. affinis, Q. laurina e hibridos) dependiendo del valor de su
puntaje (score) individual en la primera coordenada principal del PCoA.

Composicion y estructura de insectos inductores de agallas y parasitoides por genotipo

Para la elaboracién de las redes troficas, se determind la estructura y composicion de insectos
inductores de agallas y sus parasitoides para cada uno de los tres grupos genéticos a los que se
asignaron los 90 individuos muestreados del complejo Q. affinis—Q. laurina. Posteriormente se
realizaron analisis estadisticos similares a los previamente descritos para las comparaciones

entre las seis poblaciones estudiadas.

Anidamiento matriz de interacciones

El anidamiento en una indice que muestra la forma en que las interacciones se distribuyen
dentro de una red trofica de una comunidad para entender como se encuentran organizados las
especies que consiste en un nacleo de especies generalistas, acompafiados de especies
especialistas que interactian exclusivamente con los generalistas (Atmar & Patterson 1993,
Bascompte et al. 2003). El concepto de anidamiento se utiliza extensamente en analisis de
presencia/ausencia sobre patrones de distribucion de especies (Patterson & Atmar, 1986
Patterson & Brown, 1991; Jonsson, 2001; Rodriguez-Gironés & Santamaria, 2006).

Se realizaron matrices bipartitas con los datos de presencia y ausencia de especies de las seis

poblaciones en un gradiente de distribucion y de los tres genotipos de plantas (Q. affinis,
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hibridos y Q. laurina): en los renglones se colocaron las plantas individuales y en las
columnas las morfoagallas. Para el caso de la interaccién de las morfoagallas y los
parasitoides se hicieron matrices similares. En las matrices, la presencia de cada especie de
morfoagalla o de parasitoides se indico con (1) y su ausencia como (0) (Ulrich et., al 2008). A
partir de la matriz se estimd el nivel de anidamiento de la red (N) usando el software
Aninhado (Guimaraes & Guimaraes 2006). A la izquierda de la isoclina esta la ausencia y a la
derecha la presencia de las morfoagallas y sus parasitoides. Los datos se normalizaron con
respecto a la distancia global de la isoclina con respecto a presencias y ausencias inesperadas y
los valores se promediaron. Se calculd la temperatura (T) de la red que es un indice que se uso
para calcular el nivel de anidamiento (N), de la siguiente manera N = (100 T)/100, con valores
qgue van de 0 para una matriz perfectamente anidada, hasta 100 para una completamente
desordenada (Atmar & Patterson, 1995; Bascompte et al., 2003). Estos valores resultantes se
compararon con el modelo nulo NODF que es una prueba de aleatorizacién en donde se
generaron 1000 réplicas, para evaluar la significancia estadistica de la matriz, con el objeto de
conocer la estructura y topologia de la red (si es anidada o no). EI modelo mantiene el nimero
total de presencias observadas, de morfoagallas o parasitoides encontradas, calculando la
probabilidad de sacar una presencia de los canales de la fila (i) y de la columna (j) (Bascompte
et al., 2003).

Indices calculados de las redes tréficas

Los indices analizados en cada red incluyen: 1) Anidamiento matriz de interacciones 2)
Modulo nulo 3) Temperatura 4) Numero total de nodos en la red 5) Numero de plantas 6)
namero de morfoagallas o de parasitoides en su caso de la red tréfica 5) enlaces por nodo
(promedio de enlaces por nodo) (Tylianakis et al. 2007), 6) conectancia de la red, definida
como la proporcion de enlaces del total posible enlared C=1/(P x A), donde I es el total de
interacciones registradas, P es el nimero de plantas y A es la riqueza de las morfoagallas y
parasitoides encontrados, 7) el numero de compartimentos o moédulos en la red, que
corresponde a grupos de nodos que tienen mas interacciones dentro de un grupo que fuera de
este, dentro de la red tréfica, identificando y contabilizando los compartimentos (Guimeraes

et. al. 2007), 8) nivel de especializacion de la red bipartita (Blithgen et al. 2006), que varia
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entre 0 (no hay especializacion) y 1 (completamente especializado). Cuanto mayor sea el valor
hay mayor especializacion en la red 9) Sobrelapamiento de nicho refiriéndose a la similitud
en el patron de interaccion entre especies del mismo nivel trofico, valores cercanos a 0 indican
que no hay uso comun de nicho, 1 indica perfecta superposicion de nicho. 10) Vulnerabilidad
(promedio de depredadores por presa). Estos parametros se compararon entre poblaciones del
gradiente geogréafico y por genotipo de los tres grupos de plantas (Q. affinis, hibridos y Q.
laurina). Las redes se construyeron utilizando el paquete R, version 2.15.1 (R Development
Core Team 2012 disponible en linea). Se compard la apariencia de las redes tréficas asi como

los indices que se describieron anteriormente de las redes troficas.
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RESULTADOS

Se registraron 44 morfoagallas de las cuales 20 morfoagallas son foliares y 24 morfoagallas
son de rama en el complejo Q. affinis — Q. laurina, de las cuales 27 son Unicas (se encuentran

en solo una poblacion).

Abundancia de morfoagallas por poblaciones

Se realizd un andlisis de varianza y una prueba de Tukey para comparar la abundancia
promedio de morfoagallas por individuo inducidas en hoja y rama entre poblaciones donde se
observa una mayor abundancia de morfoagallas inducidas en hoja en las poblaciones de
Zacatlan de las manzanas y Santa Inés del monte y una mayor abundancia de morfoagallas
inducidas en rama en Zoquitlan, Tonayan y Papalo. Donde se puede observar una disminucion
en la abundancia promedio de morfoagallas inducidas en hoja en las poblaciones que se
encuentran en el centro del gradiente geografico y un aumento en la abundancia en las
poblaciones que constituyen los extremos del gradiente. Por su parte, se observé un aumento
en la abundancia de morfoagallas inducidas en rama en las poblaciones del centro del
gradiente geogréafico (Tonayan y Zoquitlan) y una disminucién en las poblaciones que se
encuentran en los extremos (F = 12.11; g. I. = 5, P < 0.001). La mayor diversidad de
morfoagallas se encontrd en las poblaciones de Tonayan y Zoquitlan, asi como Zacatlan
(Quercus affinis) y Papalo (Quercus laurina). La diversidad de morfoagallas fue menor en las
poblaciones de Tizapan (Quercus affinis) y Santa Inés del monte (Quercus laurina) (F = 5.12;
g. I. = 5; P =0.0004), que constituyen los extremos geograficos del gradiente de distribucion.
En cambio, los hibridos mostraron una menor abundancia de agallas en comparacién de las

especies progenitoras (F=9.72; g.1.=2; P<0.0001).
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Figura 2.2. Resultados que determinan los efectos del genotipo Q. affinis, los hibridos y Q.
laurina. En la abundancia promedio de morfoagallas. Genotipo F = 0.7830; g.l .= 2; P
>0.458, tipo de morfoagalla.F = 8.349; g.1.2 P>0.0042, genotipo x tipo de morfoagalla F =
1.194; g.1 .= 2; P >0.3043 (ANOVA 2 vias: F =8.34; g. |. = 1; P = 0.0042 letras diferentes
indican las medias significativamente distintas acorde Tukey-Kramer P < 0.05).

Riqueza de morfoagallas por poblacion

Se realizé un anélisis de varianza y una prueba de Tukey para la comparacién del nimero
promedio de morfoagallas diferentes por individuo inducidas en hoja y ramas entre
poblaciones y se encontrd que la riqueza de morfoagallas inducidas en hoja fue mayor en las
poblaciones de Papalo y Zoquitlan. Se puede observar que las poblaciones de Tonayan y
Zoquitlan, Zacatlan y Papalo (poblaciones que se encuentran en el centro del complejo
hibrido) mostraron una mayor riqueza promedio de morfoagallas inducidas en rama (F =
5.12; g. 1. =5; P =0.0004).
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Figura 2.3. Riqueza promedio e morfoagallas de Q. affinis, los hibridos y Q. laurina por
genotipo ((F =0.905; g. 1. =2; P = 0.47).

Redes tréficas de plantas y morfoagallas por poblaciones

Anidamiento matriz de interacciones

Los niveles de anidamiento difirieron entre poblaciones; las redes tréficas de Tizapan (N =
06.91) (modelo nulo P> 0.02), y Zacatlan de las manzanas (N=10.15) (modelo nulo P> 0),

presentaron anidamiento. Las poblaciones restantes no presentaron un patron de anidamiento

(Tabla 2.1).
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Topologia de las redes troficas de encinos-morfoagallas por poblaciones.

Las redes tréficas de plantas - morfoagallas fueron afectadas por su distribucion en el
gradiente geografico. El efecto mas importante es la diferencia en la abundancia de
morfoagallas; la poblacién de Tizapén, situada en un extremo del gradiente de distribucion, se
caracteriza por ser una red conformada por solo siete morfoagallas, la mayoria con alta
abundancia. En esta poblacion, el promedio de enlaces por nodo fue de 2.04 (Tabla 2.1) (Fig.
2.2), se observo que la red, al estar formada por pocas especies de insectos inductores de
agallas con alta abundancia, tuvo una mayor intensidad en sus interacciones con una baja
especializacion (0.516). En comparacion con las redes tréficas de las otras poblaciones es una
red simple con poca diversidad. Las redes de las poblaciones que se encuentran en el centro
del gradiente geogréafico (Zacatlan de las Manzanas, Zoquitlan y Papalo) presentan un mayor
namero de insectos inductores de agallas con una conectancia que va de 0.183 a 0.327, estas
redes troficas se caracterizan por estar conformadas por especies de insectos inductores de
agallas abundantes y por especies raras (con baja abundancia). Su especializacién es
intermedia a la de las poblaciones de los extremos del gradiente geogréafico, con valores que
van de 0.532 a 0.687, al igual que el promedio de enlaces por nodo, con valores de 1.517 a
2.185. La poblacion de Papalo esta albergando 11 especies Unicas de insectos inductores de
agallas con un mayor nimero de especies Unicas en comparacion con las demas poblaciones
que albergan de dos a seis. La red trofica de Santa Inés del Monte (situada en el extremo sur
del gradiente geogréafico) es una red especialista con un valor de 0.937, compuesta por 10
especies de insectos inductores de agallas, la mayoria son especies raras, con excepcion de la
morfoagalla M4 que tuvo una fuerte interacciéon con un individuo de encino. La red tiene tres
compartimentos, los enlaces promedio por nodo tuvieron el valor mas bajo de todas las
poblaciones con 1.05 debido a que la red esta constituida principalmente por morfoagallas
raras con baja abundancia. Es una red que no se encuentra bien conectada al tener ausencia de
especies de insectos inductores de agallas que tengan interacciones con la mayoria de los
encinos, formada por subconjuntos de morfoagallas que estan conectados, con respecto al
resto de las morfoagallas de la red. Se observan dos divisiones en la red que estan formando

bloques entre los insectos inductores de agallas y los encinos, que solo tienen transferencia de
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energia entre ellos pero una disminucion de energia para el resto de la red, al haber ausencia

de interacciones (Tabla 2.1 y Fig. 2.2).

Las redes troficas de plantas - morfoagallas fueron afectadas por la distribucion en el gradiente
geografico con un mayor nimero de especies de insectos inductores de agallas, con mayor
vulnerabilidad en las redes traficas de las poblaciones del centro del gradiente (Tonayan,
Zoquitlan y Papalo) a causa de tener tamafios poblacionales pequefios de las morfoagallas
raras que tienen mayor probabilidad de desaparecer junto con sus interacciones (Tabla 2.1).
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Tabla 2.1. Resultados de los pardmetros analizados de las redes troficas por poblacién en un
gradiente geogréfico.

Redes troficas poblaciones plantas - morfo agallas

Poblacion Tizapan  Zacatlan  Tonayan  Zoquitlan  Papalo  Santa
Inés

Anidamiento matriz 6.91 10.15 7.36 7.78 6.27 2.17

de interacciones

Modelo nulo 0.02 0 0.41 0.4 0.23 0.88

Temperatura 20.51 20.37 28.84 29.05 2412  24.75

NuUmero total de 22 31 27 35 36 25

nodos

Numero de plantas 15 15 15 15 15 15

Numero de 7 16 12 20 21 10

morfoagallas

Morfoagallas Unicas 2 10 1 5 2 4

Enlaces por nodo 2.04 1.97 2.18 1.57 1.72 1.05

Conectancia 0.428 0.254 0.327 0.183 0.197  0.222

Numero de 1 1 1 2 1 3

compartimentos

Especializacion de 0.516 0.566 0.533 0.563 0.687 0.937

la red

Vulnerabilidad 1.440 1.773 2.935 2.440 1.968 1.129
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Tizapan

M7 M2 M6 M5 M1 M3 M4
156 135 4 1 3148 12 10 11 7 9
Zacatlan de las manzanas
M2 M11 M14
M39 M4 M5M16 M9 M13 M3 M10 M7 M1 M8 M15
14 13 6 5 8 3109 4 15 21 12 711
Tonayan

M4 M8 M20 M3 M16 M17 M18 M2 M1 M19 M10 M15

9 3 15 2 7 8 1014 6 1 4 5 13 12 11




Zoquitlan

M2 M27
M1 M6 M28 M15 M2 M4 M23 M18M10 M24 MI13M3 M22 M13 M11
14 3 2 1 8 7 12 6 4 13 9 13 5 10 15
Pépalo
M34 M22 M42 M35 M13
M44 M24 M40 M25 M15 M1 M39 M2 M38 M28 M4 M20
Santa Inés del monte

M4 M43 M15 M24 M39 M13 M30 M32 M28 M37

7 10 6 1 14 8 2 13

Figura 2.4. Redes troficas entre individuos del complejo Q. affinis -Q. laurina y sus comunidades
de morfoagallas en seis poblaciones a lo largo de un gradiente geogréafico. Realizdos con Pajek
(http://pajek.imfm.si/doku.php).
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Parasitoides del complejo Q. affinis — Q. laurina.

Las 44 morfoagallas registradas soportaron una comunidad de 38 especies de parasitoides
(orden Hymenoptera) pertenecientes a dos superfamilias y nueve familias. De la superfamilia
Chalcidoidea se encontraron representantes de las familias Encyrtidae, Eulophidae,
Eupelmidae, Eurytomidae, Ormyridae, Pteromalidae y Torymidae. De la superfamilia
Ichneumonoidea, se encontraron representantes de las familias Braconidae, Pteromalidae y
Torymidae. En total se identificaron 17 géneros:  Alogymnus,  Anicetus,
Aprostocetus,Baryscapus, Closterocerus, Diadegma, Euderomphale, Eupelmus, Eurytoma,
Glyptopanteles, Mesopolobus ,Ormoceras, Ormyrus, Palmon, Pediobius, Sycophila y Torymus
(ver Tabla 2.2).
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Tabla 2.2. Familia, género y nimero de especies de parasitoides emergidos a partir de 44
morfoagallas en el complejo Q. affinis x Q. laurina.

Familia Género Numero de Numeracion
especies secuencial
especies
Eurytomidae Alogymnus 2 1-2
Encyrtidae Anicetus 1 3
Eulophidae Aprostocetus 3 4-6
Eulophidae Baryscapus 6 7-12
Eulophidae Closterocerus 3 13-15
Ichneumonidae Diadegma 1 16
Eulophidae Euderomphale 1 17
Eupelmidae Eupelmus 2 18-19
Eurytomidae Eurytoma 6 20 - 25
Braconidae Glyptapanteles 2 26 - 27
Ptyromalidae Mesopolobus 1 28
Ptyromalidae Ormoceras 1 29
Ormyridae Ormyrus 3 30-32
Ichneumonidae Palmon 3 33-35
Eurytomidae Pediobius 1 36
Eurytomidae Sycophila 1 37
Torymidae Torymus 1 38
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Se encontré que 25 de las especies de parasitoides estuvieron presentes en Unicamente una
poblacion (parasitoides Unicos). La poblacion de Zacatlan es el sitio con mayor nimero de
especies de parasitoides Unicos (ocho) y posteriormente Zoquitlan (seis). Por su parte, el
género Torymus estuvo presente en las seis poblaciones del complejo hibrido. Sin embargo la
abundancia de parasitoides Unicos entre poblaciones no difiri6 significativamente (F = 0.02; g.
l.=5; P>0.96).

Abundancia de parasitoides por poblacion

De acuerdo con el andlisis de varianza no se encontraron diferencias en la abundancia
promedio de parasitoides por individuo de Quercus entre poblaciones (F=1.06; g¢.1.=5; P =
0.51).

Riqueza de parasitoides por poblaciones

De acuerdo con el analisis de varianza para comparar la riqgueza promedio de especies de
parasitoides por individuo de Quercus, no se encontraron diferencias entre poblaciones (F =
0.05; g. I. =5; P =0.99) (Fig.10).

Redes troficas de morfoagallas — parasitoides por poblacion

No se observo un patron de anidamiento entre las poblaciones (Tabla 3).
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Topologia de redes troficas de morfoagallas- parasitoides por poblacion.

Las redes trdficas de las poblaciones Zacatlan de las Manzanas, Zoquitlan y Papalo tuvieron
mayor numero de especies de parasitoides que Tizapan, Tonayan y Santa Inés. EI mayor
numero de especies Unicas se encontrd en las poblaciones de Zacatlan de las Manzanas con 10

y Zoquitlan con seis (Tabla 2.3 y Fig. 2.3).

La red trofica de Tizapan (situada en un extremo del gradiente geografico) tuvo 11 especies
diferentes de insectos inductores de agallas que tuvieron interaccién con parasitoides, y 11
especies de parasitoides. Se caracteriza por ser una red simple, con una baja especializacién
(0.672). El promedio de enlaces por nodo y de conectancia fueron también bajos, pues todos
los parasitoides de la red parasitan a una morfoagalla en especifico. La morfoagalla M1 es
una especie de inductor de agallas clave ya que fue parasitado por cinco especies de
parasitoides diferentes (Fig. 3). La red tréfica de Zacatlan de las Manzanas es especializada,
albergando el mayor nimero de especies de parasitoides diferentes, con 15, pesar de estar

formada por siete morfoagallas en el nivel tréfico inferior.

La red trofica de Tonayan esta compuesta de 10 especies de parasitoides diferentes que
parasitan 12 morfoagallas, su especializacion es baja en comparacion de las otras poblaciones
con una valor de 0.579. La morfoagalla M8 es una especie clave, fue parasitada por cinco

parasitoides diferentes.
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Tabla 2.3. Resultados de los indices de las redes troficas por poblacion de morofoagallas -

parasitoides.

Redes troficas morfoagallas — parasitoides por poblaciones

Poblacion Tizapan Zacatlan

Anidamiento matrizde 0.12
interacciones

Modelo nulo 0.49
Temperatura 39

NOmero total de nodos 22

Numero de 11
morfoagallas

parasitadas

NUmero de especiesde 11

parasitoides

Enlaces por nodo 0.428
Conectancia 0.13
NUmero de 6

compartimentos

Especializacion de la 0.672
red
Vulnerabilidad 2.132

0.71

0.55

40.3
22

7

15

0.254

0.17

0.810

3.005

1.3

5.97

29.6
22

12

10

0.328

0.16

0.597

2.220

Tonayan

Zoquitlan

0.71

40.2
21

12

0.183

0.17

0.912

2.269

Péapalo

0.39

30.5
15

0.197
0.22

0.768

1.954

Santa

Inés

0.222
0.33

1.874
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Tizapan

Sp9-Baryscapus Sp22-Eurytoma

Sp24-Eurytoma Sp33-Ormoceras Sp38-Torymus
Sp1-Al Spa-Apr Sp7-Baryscapus Sp23-Eurytomo Sp27-Glyptapanteles Sp32-Ormoceroas
M7 M2 M24 M4 M33 M1 M12
Sp13- Closterocerus -
Sp29-Ormoceras Sp16-Diadegma
Sp1-Ale us Sp38-Torymus Spa0-Boryscopus
Sp8-Baryscapus Sp19-Eupelmus P ogprn » .

SpS-Aprostocetus $p7- Baryscopus Sp18-Eupelmus Sp36-Pediobius Sp9-Baryscapus  Sp35-Palmon i
M3 M1a M1 M2 M8 M16 37
Tonayan

$p22-Eurytoma Sp26-Glyptapanteles
Sp22-Eurytoma
Sp11-Baryscapus Sp38-Torymus Sp7-Baryscapus Sp37-Sycophila o Sp22-Eurytoma a2 Sp25-Eurytoma Sp11-Baryscapus
m21 M23 M20 M1 M3 M8 Mi19 m28 mi18 M27 M15  M10
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Zoquitlan

Sp15-Closterocerus Sp33-Ormyrus
Spd-Aprostocetus Sp38-Torymus Sp20-Eurytoma
Sp34-Ormyrus

Sp6-Aprostocetus Sp11-Baryscapus Sp13-Closterocerus  Spid-Closterocerus Sp19-Eupelmus Sp22-Eurytoma

M24 M21 m2s M20 m19 Mis Mi3
Papalo
Sp9- Baryscapus Sp17- Euderomphale Sp30- Ormoceras
Sp8-Baryscapus Sp13- Closterocerus Sp22- Eurytoma Sp23-Eurytoma Sp38- Torymus Sp12- Baryscapus
M3 M38 m37 M33 M1 M2
Santa Ines del monte
Sp2-Alogymnus Sp3- Anicetus p21-Eurytoma Sp30-Ormoceras  Sp7-Baryscapus Sp38-Torymus
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Figura 2.5. Redes tréficas entre individuos del complejo Q. affinis-Q. laurina y sus
comunidades de parasitoides en seis poblaciones a lo largo de un gradiente
geografico. Realizados con Pajek (http://pajek.imfm.si/doku.php).
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Resultados segun la asignacion genética de los individuos

Analisis de coordenadas principales (ACP)

El analisis de coordenadas principales realizado a partir de las distancias genéticas entre los 90
individuos analizados se muestra en la Fig. 2.4. Se puede observar una clara separacién entre
los individuos de Tizapan y Zacatlan (Q. affinis, en simbolos verdes), los cuales ocuparon en
su mayoria el lado derecho del diagrama, y los individuos de Papalo y Santa Inés del Monte
(Q. laurina, en simbolos azules), que se distribuyeron principalmente en el lado izquierdo del
diagrama. Por su parte, los individuos de las poblaciones geograficamente intermedias
(Tonayan y Zoquitlan) se distribuyeron a lo largo de practicamente todo el diagrama. Dado
que la primera coordenada principal explica la mayor parte de la variacion genética (38%),
para realizar la asignacion genética de los individuos se utilizo el puntaje (score) de cada uno
de estos a lo largo del eje. Con este propdsito, el intervalo de variacion a lo largo de la primera
coordenada principal se dividid arbitrariamente en tres porciones iguales (Fig. 2.4). Aquellos
individuos que tuvieron scores individuales entre -0.576 y -0.238 fueron asignados al grupo
genético “Q. laurina”, los que tuvieron scores individuales entre -0.237 y 0.101 se asignaron
al grupo genético “intermedio” y los que tuvieron scores individuales entre 0.100 y 0.463
fueron asignados al grupo genético “Q. affinis”. Estos tres grupos de tomaron como base para
las comparaciones que se describen a continuacion. Cabe destacar que la distribucion de los
tres grupos genéticos en las seis poblaciones estudiadas indicé una alta frecuencia de mezcla
genética en el complejo, ya que no se observo que en alguna de las poblaciones se encontrara
solamente un grupo genético y la mayor proporcion de individuos correspondié al grupo
intermedio (Tabla 2.4).
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Figura 2.4. Grafico de andlisis de coordenadas principales de las distancias genéticas entre 90

individuos del complejo Q. affinis-Q. laurina.
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Tabla 2.4. Frecuencia de individuos asignados a cada uno de los tres grupos genéticos en las
seis poblaciones bajo estudio.

Poblaciones Q. affinis | Hibridos | Q. laurina
Tizapan 5 10 0

Zacatlan 8 7 0

Tonayan 10 5 0
Zoquitlan 2 9 4

Papalo 0 10 5

Santa Inés del |1 10 4

monte

Composicion y estructura de la comunidad de morfoagallas por genotipo

De las 44 morfoagallas registradas en el complejo hibrido, ocho morfoagallas estuvieron
incompartidas entre los tres grupos de plantas y se encontraron 15 morfoagallas Unicas. Q.
affinis tuvo cinco morfoagallas Unicas, Q. laurina una morfoagalla Unica y los hibridos
mostraron el mayor nimero de agallas Unicas con nueve, lo cual representa el 60 % de las

morfoagallas Unicas.
Abundancia por genotipo

Se realiz6 un andlisis de varianza para la comparacion de la abundancia promedio de
morfoagallas por genotipo inducidas en hoja y rama. La abundancia de morfoagallas inducidas
en hoja fue mayor en Q. affinis (F =8.34; g. I. = 1; P = 0.004). Asi también se encontraron
diferencias en la abundancia promedio de morfoagallas inducidas en rama siendo mas
abundante en Q. laurina (F =8.34; g. I. = 1; P = 0.004). Se observé que el genotipo de los

encinos afecta la abundancia de insectos inductores de agallas.

89



Riqueza por genotipo

Se realiz6 un anélisis de varianza y una prueba de Tukey para la comparacion de la riqueza
promedio de morfoagallas por genotipo en hoja y rama y no encontrando diferencias
significativas entre genotipos (F =1.21; 9. 1. =2; P =0.3).

Redes tréficas de encinos y morfoagallas por genotipo
Anidamiento matriz de interacciones

Los valores de anidamiento difieren entre los tres grupos de plantas; la red de Q. affinis -
morfoagallas (N = 0.67) (modelo nulo P > 0.27), Q. laurina-morfoagallas (N = 0.18) (modelo
nulo P> 0.89) no son redes anidadas. La red trofica de los hibridos (N = 4.08) (modelo nulo P

> 0), exhibe una alta significancia en el anidamiento.

Topologia de las redes troficas encinos — morfoagalla por genotipo

El promedio de enlaces por nodo fue mayor en la red de Q. affinis donde se observé que la
morfoagalla M4 fue muy abundante con interacciones muy intensas con la mayoria de los
encinos, lo que causa que la conectancia sea mayor a comparacion de las redes troficas de los
hibridos y Q. laurina (Tabla 2.4 y fig. 2.4).

La red de los hibridos alberga la mayor diversidad de insectos inductores de agallas, siendo
mas especializada y compleja, tiene dos compartimentos, donde se observa que la morfoagalla
M4 es abundante pero menos que en la red de Q. affinis. Esta constituida por 13 morfoagallas
que solo interactian con un encino, las morfoagallas que son medianamente abundantes
interacttan con un alto nimero de encinos, su conectancia es baja con 0.0882, a causa de tener
un mayor diversidad de insectos inductores de agallas y mayor nimero de encinos (90 nodos),
los enlaces se reparten entre mayor numero de especies y la conectancia tiende a disminuir,
pero por lo contrario el promedio de enlaces por nodo es de 1.86, siendo intermedio de las
redes de Q. affinis y Q. laurina (Tabla 2.4).
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La red trofica de Q. laurina es una red simple formada por pocos nodos 20 insectos inductores
de agallas y 11 encinos, su conectancia con 0.172 fue mayor a comparacion de las redes de
los hibridos y Q. laurina por presentar menor numero de nodos, el promedio de enlaces por
nodo es bajo con un valor de 1.225, de igual manera su especializacion con 0.569, fue la red
con un mayor sobrelapamiento de nicho con 0.144. Esta constituida por cinco morfoagallas
abundantes pero que interactian con pocos encinos, la morfoagalla M4 interactué con un
encino a diferencia de Q. affinis y los hibridos que presentaba mayor nimero de interacciones
(Tabla 2.5y fig. 2.5).

El nimero de especies asi como la distribucion de las asociaciones de los tres grupos de
plantas y los insectos inductores de agallas cambio en su estructura. Los hibridos estan
albergando mayor numero de especies de insectos inductores de agallas que las especies

progenitoras (Tabla 2.5).
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Tabla 2.5. Resultados de los indices analizados de las redes troficas por genotipo de encinos -

morfoagallas.

Redes tréficas encinos — morfoagallas por genotipo

Genotipo

Anidamiento matriz de interacciones

Modelo nualo
Temperatura

Numero total de nodos
NUmero de plantas
Numero de morfoagallas
Enlaces por nodo
Conectancia

NUmero de compartimentos
Especializacion de la red
Sobrelapamiento de nicho
Vulnerabilidad

Q. Affinis
0.67

0.27
24.12

50

26

24

2

0.160

0.683
0.082
1.73

Hibridos
4.08

0

12.28

90

53

37

1.860
0.088

0.758
0.039
1.796

Q. laurina
0.18

0.89

28.33

31

11

20

1.225
0.172

0.569
0.144
2.541
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Figura 2.7. Redes tréficas entre los individuos del complejo Q. affinis-Q. laurina asignados de
acuerdo a su genotipo como (a) Q. affinis, (b) intermedios, y (c) Q. laurina, y sus comunidades de
morfoagallas.
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Parasitoides

Se observd un mayor numero de especies de parasitoides en los individuos asignados como
hibridos, con 27 especies. Se encontré que tres especies de parasitoides son comunes en los
tres grupos de plantas asignadas de acuerdo a su genotipo y 25 especies de parasitoides son
Unicas a un genotipo. Q. affinis present6 5 parasitoides unicos, los hibridos tuvieron el mayor

numero de especies de parasitoides Unicos, con 17 especies, y Q. laurina tres.

Abundancia de parasitoides por genotipo

Se realizd un andlisis de varianza para comparar la abundancia promedio de parasitoides por
individuo de Quercus y no se encontraron diferencias de la abundancia de parasitoides por
genotipo F=1.41; g.1.=2; P >0.248).

Riqueza de parasitoides por genotipo

Se realiz6 un analisis de varianza para comparar del nimero promedio de parasitoides
diferentes por individuo de Quercus y no se encontraron diferencias por genotipo (F =
1.3981; g. . =2; P =0.258).

Anidamiento matriz de interacciones

Los valores de anidamiento difieren entre las redes troficas de morfoagallas-parasitoides entre
genotipos; la red de Q. affinis (N = 0.67) (modelo nulo P> 0.23), Q. laurina (N=28.33)
(modelo nulo P> 0.87) no son redes anidadas. La rede troficas de los hibridos (N=2.78)

(modelo nulo P <0.01), tiene un patrén de anidamiento (Tabla 2.6).
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Topologia de las redes tréficas de morfoagallas-parasitoides por genotipo.

La red de insectos asociados a Q. affinis es una red compuesta por 11 morfoagallas y 24
parasitoides, con 7 compartimentos, las morfoagallas son abundantes y solo la morfoagalla
M18 esta siendo parasitada por tres parasitoides diferentes, su conectancia (0.110), es mayor
que las redes de los hibridos y de Q. laurina, el promedio de enlaces por nodo es de 0.741
(Tabla 2.6 y Fig. 2.6).

La red tréfica de los hibridos estd compuesta por mayor nimero de encinos y numero de
especies diferentes de parasitoides, su conectancia es baja debido a que tiene un alto numero
de nodos con 0.093, pero en cambio, el nimero promedio de enlaces es de 0.97 siendo el més
alto de los tres grupos, se observa que la morfoagalla M1 esta interactuando con 10
parasitoides diferentes en la red. La red tréfica de Q. laurina estd compuesta por ocho
morfoagallas y 10 parasitoides es la menos diversa de los tres grupos de plantas, tiene un
promedio de enlaces por nodo de 0.72, con seis compartimentos, con un valor de 0.153 es el

valor mayor de los tres grupos de plantas, aunque no es significativo (Tabla 2-6 y Fig. 2.6).

En la red tréfica de los hibridos la mayoria de las morfoagallas estan siendo parasitadas por
mas de dos parasitoides a comparacion de las redes de Q. affinis y Q. laurina que la mayoria
de sus interacciones con respecto a las morfoagallas fue con un parasitoide. La red trofica de

los hibridos es la mas compleja de los tres grupos de plantas estudiados (Tabla 2.6 y Fig. 2.6).
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Tabla 2.6. Resultados de los indices de las redes troficas por poblacion de morofoagallas -

parasitoides.

Redes troficas de morfoagallas — parasitoides por genotipo

Parametros

Anidamiento matriz de interacciones

Modelo nulo
Temperatura

NuUmero total de nodos
Numero de morfoagallas
NUmero de parasitoides
Enlaces por nodo
Conectancia

NUmero de compartimentos
Especializacion de la red
Sobrelapamiento de nicho
Vulnerabilidad

Q. affinis
0.67

0.23
24.12

27

13

14

0.741
0.1098

0.618
0.0533
1.691

Hibridos
2.78

0.01
12.28

44

17

27

0.977
0.093

0.700
0.117
3.639

Q. laurina
28.33

0.87

28.33

18

8

10

0.722
0.162

0.677
0.153
1.781
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Figura 2.8. Redes tréficas entre los individuos del complejo Q. affinis-Q. laurina asignados de acuerdo
a su genotipo como (a) Q. affinis, (b) intermedios, y (c) Q. laurina, y sus comunidades de parasitoides.
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DISCUSION

Las redes tréficas de las poblaciones de los extremos geograficos del gradiente de distribucion
estdn formadas por menor numero de especies de insectos inductores de agallas, en
comparacion con las poblaciones que se encuentran en el centro del gradiente geografico que
presentan mayor nimero de especies y que mostraon las redes tréficas de encino —
morfoagallas més complejas. Las redes troficas (morfoagallas, parasitoides) de la poblacion
Tizapan localizada en un extremo geografico presentaron una especializacion baja. Al
contrario la poblacién Santa Inés localizada en el otro extremo geografico mostrd redes
tréficas de morfoagallas y parasitoides muy especialistas.

Las diferencias genéticas de los tres grupos de plantas afectaron la estructura y la
composicion de las redes troficas de morfoagallas y parasitoides. La red tréfica de encinos Q.
affinis-morfoagallas, se caracteriz6 por estar formada por morfoagallas con mayor abundancia
en comparacion con las redes de los hibridos y de Q. laurina. En esta red una morfoagalla
clave interactla con todos los encinos, con una mayor conectancia, por lo tanto tiene una
patron de anidamiento, teniendo una mayor estabilidad y dinamica en sus interacciones
consecuentemente presenta interacciones relativamente mas fuertes que las redes de los

hibridos y de Q. laurina.

Con respecto a la red tréfica de Q. affinis—parasitoides, se encontré que el nimero de
especies de parasitoides, el promedio de enlaces por nodo, y la conectancia, fueron
intermedios entre los hibridos y Q. laurina; fue la red con mayor nimero de compartimentos

de igual forma que la red de morfoagallas pero presenta el valor mas bajo de especializacion

En las redes troficas de los hibridos se observa un cambio en la estructura con un
mayor numero de morfoagallas diferentes y parasitoides, la mayoria de las interacciones de las
morfoagallas son débiles (menor abundancia); sus redes estan constituidas por mayor nimero
de morfoagallas unicas representando el 60 % y de parasitoides unicos con 68 %, siendo las
redes (morfoagallas y parasitoides) las mas especialistas del complejo Q. affinis—Q. laurina.
Los encinos hibridos tiene un rol fundamental en la comunidad de insectos inductores de
agallas y parasitoides del complejo hibrido al estar albergando mayor nimero de especies a

comparacion de las redes troficas de las especies progenitoras, creando una estabilidad en el
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ecosistema, siendo un nicho donde hay mayor colonizacion de insectos inductores de agallas
y parasitoides, el promedio de enlaces por nodo fue el mayor en la red tréfica de los
parasitoides e intermedio en la red de las morfoagallas, la conectancia de sus redes troficas fue
baja por tener un mayor numero de especies de insectos inductores de agallas y parasitoides, lo
que afecta en la transferencia de energia al nivel trofico superior. Se ha demostrado que las
interacciones débiles son importantes porque magnifican la variacion espacio-temporal de las

comunidades a evaluar (Berlow, 1999).

Se ha determinado que el 80 % de las avispas de la familia Cynipidae presentan una
alta especificidad hacia sus plantas hospederas en norte América (Burks, 1979; Nieves-Aldrey,
2001). Esta especificidad se ha relacionado con la quimica secundaria de los hospederos
(Abrahamson et al., 2003; Germinara et al., 2011) lo que nos indica que hay eleccion de planta
hospedera constituyendo la materia prima para la evolucion reciproca de nuevas relaciones
insecto - planta, pudiendo conducir a procesos coevolutivos (Contreras 1999). Con el supuesto
de que las poblaciones especializan sus interacciones con otras especies (Thompson, 2003). El
significado adaptativo de esta especializacion de alimento tiene ventajas como el incremento
de la eficiencia en la eliminacién de la toxicidad de sustancias nocivas de las plantas
(Whittaker & Feeny, 1971), asi como el incremento del desarrollo de la descendencia sobre
una especie de planta, reduciendo la posibilidad de adaptacion a otros hospederos e
incremento de la eficiencia en la basqueda de hospederos (Futuyma, 1983). Siendo la red con
mayor especializacion la que esta en un mayor riesgo de extincion (Devictor, et al. 2008). Se
ha documentado que especies relacionadas filogenéticamente pueden compartir caracteristicas
en los patrones en las redes troficas ya que estas se adaptaron conduciendo a la coevolucién
(Agrawal 2007). Llevando también a que las zonas de hibridacion sean sitios de origen de
nuevos taxas, distintos de las dos especies progenitoras (Arnold, 1997).

La comunidad de insectos inductores de agallas de Q. laurina - se caracteriza por tener
una menor abundancia de morfoagallas, la especializacion de la red tréfica de Q. laurina —
morfoagallas es la menos especialista en sus interacciones, presenta el menor valor del
promedio de enlaces por nodo, su conectancia es la mas alta a causa de tener menor numero de
nodos, y tiene tiene menor nimero de morfoagallas Gnicas a comparacion de las redes troficas

de Q. affinis y los hibridos.
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Price (1984) y Tscharntke (1992) mencionan que la riqueza y coexistencia de especies
de parasitoides en una comunidad est& determinada por la heterogeneidad de la distribucién de
los recursos a lo largo del ecosistema y por la diferente respuesta de cada especie,
conduciendo a la explotacion de cierto grupo por cada especie de parasitoide. Esta hipodtesis
concuerda al intentar explicar la interaccion de los complejos de parasitoides con sus
hospederos inductores de agallas. Ehler (1992) sugirié que la estructura de la comunidad de
parasitoides no depende exclusivamente de la densidad de hospederos, en donde la tasa de
parasitismo rara vez se corresponde con las fluctuaciones poblacionales del hospedero. En
nuestro trabajo se observa de que a pesar de que las dos especies de plantas progenitoras
tienen mayor abundancia de agallas, no presentan mayor diversidad de parasitoides que los
hibridos.

Se puede observar una alta proporcion de parasitoides monofagos dentro de los tres
grupos de plantas del complejo hibrido Q. affinis x Q. laurina, pudiéndose explicar como
resultado de que las avispas inductoras de agallas han evolucionado en un conjunto muy
diverso de caracteristicas mofologicas de la agallas, como por ejemplo con pelos, camaras
larvales falsas, o cubiertas duras, lo cual ha demandado la especializacién de sus parasitoides,

lo que en consecuencia restringe el uso de hospederos alternativos (Bailey et al., 2009).

En un estudio se evaluo la tasa de parasitismo en cinco héabitats en un gradiente con
diferentes efectos de actividades antropogénicas y se encontré que el incremento de la
diversidad de parasitoides y la estabilidad temporal fueron suficientemente fuertes en las tasas
de parasitismo de los hospederos en tiempo, donde se encontré6 que la diversidad esté

correlacionada positivamente con el grado de parasitismo (Tylianakis et al., 2006).

La estructura de las redes de los tres grupos de plantas, indica que hay una fuerte
dependencia de la estructura de la red, hacia el nivel tréfico inferior. En nuestro caso, se
encontré un patrén diferencial entre los tres grupos de plantas por genotipo, y no se encontrd
un numero elevado de especies polifagas de herbivoros ni de parasitoides. Los analisis
presentados permiten comprender que las diferencias genéticas entre estos tres grupos de
Quercus determinan la estructura y su composicion de las redes tréficas de los herbivoros y

sus parasitoides.
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CONCLUSIONES

Las redes troficas encino-morfoagallas y morfoagallas-parasitoides cambia a lo largo
del gradiente geografico de distribucion de las seis poblaciones colectadas.

Las redes troficas entre los encinos y los IIA, y entre los 1A y sus parasitoides
muestras cambios en su estructura y complejidad en correlacién con la estructura

genética del complejo Q. affinis-Q. laurina.

La variacion genética entre arboles individuales puede tener consecuencias muy
importantes para gremios de insectos especialistas y de sus parasitoides, de manera tal

que los efectos se pueden propagar a lo largo de todo el ecosistema,
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DISCUSION GENERAL

En este estudio se analizé el efecto de la estructura genética en un complejo de encinos
mexicanos, Quercus affinis y Q. laurina sobre la comunidad de insectos inductores de agallas
(I1A) y sus parasitoides. EI complejo formado por estas dos especies de encinos ha sido
previamente descrito a través de estudios morfologicos y moleculares, y se ha documentado
que existe una zona de hibridacion entre estas dos especies situada en la porcion oriental del
Eje Neovolcanico Transversal y en el norte de Oaxaca (Gonzélez-Rodriguez et al., 2004,
2005). A lo largo de esta zona de hibridacion ocurre una transicion gradual en los caracteres
genéticos y morfoldgicos de una especie a la otra (Ramos-Ortiz et al. en revision). En este
trabajo se observé que la estructuracién de esta zona de hibridacién tiene un efecto
significativo sobre la comunidad de IlIA, el cual es un gremio altamente especialista de
herbivoros (Maldonado-Lopez et al., 2013). También se observé un efecto, aunque menos
marcado, sobre la comunidad de parasitoides de los 1A, gremio situado en el tercer nivel

tréfico.

Los analisis de los datos se realizaron utilizando dos diferentes perspectivas. Primero
se realizaron analisis tradicionales de riqueza y abundancia de 1A, comparando cada una de
las seis poblaciones de encinos muestreadas a lo largo del gradiente geografico que representa
el area de distribucién de las dos especies y la zona de hibridacion. Estos analisis mostraron
que las poblaciones situadas en el centro del gradiente geografico (es decir en la zona de
hibridacion), tienen una mayor riqueza y abundancia de morfoagallas, asi como una mayor
proporcién de morfoagallas Unicas. Sin embargo, la riqueza y la abundancia promedio de
parasitoides no difirié entre poblaciones, aunque las poblaciones de la zona de hibridacion

también mostraron una tendencia a tener mayor nimero total de especies de parasitoides.

La asignacion genética de los individuos mediante ocho pares de microsatélites
nucleares permitié obtener informacion adicional. En primer lugar, se hizo evidente que todas

las poblaciones incluyen en proporciones considerables, individuos con ancestria mezclada
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que pueden ser clasificados como hibridos. Adicionalmente, se identificaron pocos individuos
que pudieran ser clasificados como Q. laurina puros, lo que podria indicar que la direccion del

flujo génico es preponderantemente de Q. affinis a Q. laurina.

Utilizando como criterio de comparacion la asignacion genética de los individuos, no
se encontraron diferencia en la riqueza de IIA. Sin embargo en la abundancia de IlAi se
encontr6 que los hibridos son intermedios entre Q. affinis que presento la mayor abundancia y
Q. laurina, al correlacionar individualmente la abundancia de cada morfoagalla con el score
genético de cada individuo se encuentra que las ocho morfoagallas mas abundantes (que
representan el 83% de todas las agallas contabilizadas) mostraron correlaciones significativas
con el genotipo de los encinos. Este resultado pone de manifiesto efectos muy importantes de
la estructura genética del complejo Q. affinis-Q. laurina sobre la comunidad de I1A. El indice
de Bray-Curtis revel6 que en términos generales la comunidad de 11A es mas parecida entre Q.
affinis y los hibridos (73%) que entre Q. laurina y los hibridos (25%). Finalmente, Q. affinis y

Q. laurina tienen una similitud de Unicamente 5% en sus comunidades de I1A.

Con respecto a los parasitoides, se encontré que los individuos hibridos estuvieron
asociados con un nimero mayor de especies que los individuos asignados a las dos especies
progenitoras, aunque la riqueza y la abundancia promedio no difirié significativamente entre
los tres grupos de plantas. Los parasitoides incluyen especies con diferentes grados de
especializacién, pero en general pueden atacar a varias especies de I1A. Por lo tanto, nuestros
resultados sugieren que la estructura genética del complejo entre Q. affinis y Q. laurina tiene
efectos menores sobre el tercer nivel trofico que sobre la comunidad altamente especializada
de lA.

Por su parte, en el segundo capitulo se realizaron anélisis utilizando un enfoque de
redes troficas. Este enfoque, que se ha venido desarrollando vigorosamente durante los ultimos
afios, permite realizar de forma integrada una representacion funcional de las interacciones
que se dan en comunidades complejas entre varios niveles troficos (Espinoza-Olvera et al.

2013). Estos analisis mostraron que la complejidad de las redes troficas encino-morfoagallas y
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morfoagallas-parasitoides cambia a lo largo del gradiente geogréafico de distribucion de las seis
poblaciones colectadas. En particular, las poblaciones situadas en el centro del gradiente
geografico (zona de hibridacién) mostraron redes troficas mas complejas con los 1A y sus
parasitoides. Por ejemplo, en la poblacion Tizapan, situada en el extremo norte del gradiente
geogréfico, la red trofica entre los encinos y los 1A, asi como entre los 1lA y los parasitoides,
se caracterizo por una especializacion baja, mientras que las redes tréficas correspondientes de
la poblacion Santa Inés, situada en el extremo sur del gradiente, se caracterizaron por una alta

especializacion.

Igualmente, las redes tréficas realizadas de acuerdo con la asignacion genética de los
individuos mostraron diferencias muy importantes en la estructura de las redes troficas entre
los tres grupos de plantas (Q. affinis, hibridos, Q. laurina). El anidamiento de la red fue mucho
en la red de Q. affinis en cambio de las de Q. laurina y los hibridos. En cambio, la
conectancia fue mucho menor en los hibridos. EI nimero promedio de enlaces por nodo fue
mayor en la red de Q. affinis, intermedio en los hibridos y menor en Q. laurina. Finalmente, la

especializacion de la red es mayor en los hibridos.

Todas estas evidencias ponen de manifiesto que la variacién genética entre arboles
individuales puede tener consecuencias muy importantes para gremios de insectos
especialistas y de sus parasitoides, de manera tal que los efectos se pueden propagar a lo largo
de todo el ecosistema, tal y como ha sido demostrado para especies del género Populus
(Bangert et al., 2006; Wimp et al., 2004; 2005). Ademas muestra que las consecuencias
ecoldgicas y evolutivas de la hibridacion en plantas trascienden a las propias especies
directamente involucradas, y que pueden afectar la diversidad y abundancia de otros muchos

organismos, asi como sus interacciones y los patrones de flujo de energia entre ellos.
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CONCLUSIONES

1. El proceso de hibridacion en el complejo Quercus affinis-Q. laurina ha generado una gran
variacion genotipica de forma tal que incluso poblaciones aparentemente puras muestran la

presencia de algunos individuos con herencia mezclada.

2. La variacion y estructura genética del complejo Q. affinis-Q. laurina tiene efectos
significativos sobre la estructura de la comunidad de insectos inductores de agallas y en menor

medida sobre la comunidad de insectos parasitoides de los I1A.

3. Las redes troficas entre los encinos y los 1A, y entre los 1A y sus parasitoides muestras
cambios en su estructura y complejidad en correlacion con la estructura genética del complejo
Q. affinis-Q. laurina.
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Figura 2.9. Catélogo de morfoagallas del complejo Q. affinis - Q. laurina.

MORFO 1 MORFO 3

MORFO 4 MORFO 5 MORFO 6

MORFO 7 MORFO 8 MORFO 9
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