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i. RESUMEN GENERAL

La estructura de una comunidad de herbivoros puede ser afectada por diversos factores
bioticos y abioticos. Recientemente, la variacion genética de las especies de plantas se ha
considerado como un factor bidtico mas que determina no sélo la riqueza y composicion de
las comunidades de insectos herbivoros, sino también la estructura y diversidad de
interacciones que mantienen los insectos herbivoros con los niveles troficos superiores. Las
zonas de hibridacion presentan altos niveles de variacion genética y representan un
mosaico de caracteres fenotipicos. Por lo tanto, resultan un sistema de estudio ideal para
evaluar los efectos de la variacion genética en poblaciones de plantas sobre la estructura y
composicion de insectos inductores de agallas, asi como la estructura de las redes tréficas.
Las preguntas que nos planteamos fueron: (i) ¢La hibridacion interespecifica entre plantas
del género Quercus provoca cambios en la estructura de la comunidad de insectos
inductores de agallas; (ii) ¢La hibridacion entre Q. magnoliifolia y Q. resinosa incrementa
la complejidad de las redes tréficas de los insectos inductores de agallas y sus
parasitoides?. El sistema de estudio fue el complejo hibrido formado por Q. magnoliifolia
y Q. resinosa que se encuentra en el volcan de Tequila, Jalisco, México. Los individuos de
Q. resinosa e hibridos presentaron una menor diversidad genética. La mayor diversidad de
insectos inductores de agallas se encontré en los individuos hibridos. Se encontraron 48
morfoespecies de insectos inductores de agallas, de las cuales, 14 fueron Unicas a un grupo
de plantas y 8 de éstas se encontraron exclusivamente en las plantas hibridas. La estructura
genética de este complejo hibrido de encinos afecta significativamente la diversidad y la
composicion de la comunidad de sus insectos inductores de agallas asociados, sugiriendo
que los individuos hibridos estan probablemente actuando como potenciales vertederos y
puentes para la colonizacién de plantas hospederas por estas especies de insectos. Dentro
del complejo hibrido, la estructura de cada subred mostrd patrones muy particulares y
diferenciales entre los tres grupos de plantas. En general encontramos que las subredes de
individuos hibridos presentan una mayor diversidad de interacciones y enlaces, asi como
una mayor abundancia de insectos inductores de agallas y parasitoides. En general las
subredes presentan una topologia anidada, permitiendo la persistencia de las especies de
insectos inductores de agallas y sus parasitoides minimizando el efecto de la competencia
interespecifica.

Palabras claves: Hibridacion, Quercus, redes troficas, estructura de la comunidad,

inductores de agallas.



ii. SUMMARY

The structure of a community of herbivores may be altered because of various biotic and
abiotic factors. Recently the genetic variation of plants has been considered as a factor that
determines the richness and composition of communities of herbivorous insects, also the
structure and diversity of interactions in the upper trophic levels, such as insects inducing
galls and their parasitoids. The hybrid zones study systems are ideal for the study of the
effect of genetic variation of plants on the structure of insects inducing galls, and the
structure of food webs with gall inducing insects and their parasitoids. Whereas the species
Quercus generated have high levels of hybridization, are an ideal system to study these
effects, also the unique partnership they have with insects inducing galls (Hymenoptera:
Cynipidae). The question we asked ourselves is, interspecific hybridization in plants causes
changes in community structure of insects inducing galls, generating more complex
networks ?. The studio system was integrated by Q. magnoliifolia and Q. resinosa hybrid
complex, and is located in the volcano of Tequila, Jalisco, Mexico. We found less genetic
diversity in hybrid individuals and individuals Q. resinosa, also hold a greater richness of
inducing galls, due to changes in the genetic structure of the phenomenon effect
hybridization. Hybrid individuals hold a higher proportion of exclusive galls in relation to
identified individuals in parents, result checking opening for a wider range of new niches
for these insects in hybrid individuals.

The structure of each subwebs, have very special and differential patterns
between food webs. In general we find that the subwebs of hybrid individuals have a
greater diversity of species interactions and links, as well as a greater abundance of
inducing galls and parasitoids. Generally they have a nested subwebs topology, allowing
species persistence inductors gills and parasitoids minimizing the effect of interspecific
competition. The hybrid complex formed by Q. magnoliifolia X Q. resinosa, clearly has an

impact on the richness and community structure of insects inducing galls ( 11G ).



iii. INTRODUCCION GENERAL

La estructura de la comunidad de insectos herbivoros esta determinada por factores
abioticos como la temperatura, la humedad o la fertilidad del suelo, y por factores bidticos
como la arquitectura, la defensa quimica, la calidad nutricional y la composicion genética
de las plantas (Larson y Whitham 1997, Davis y Schultz 2001, Tscharntke et al. 2002,
Cuevas-Reyes et al. 2004, Whitham et al. 2006). Particularmente, algunos estudios han
demostrado que los patrones de abundancia de insectos herbivoros se ven afectados por
caracteres de las plantas hospederas, algunos de los cuales derivan de diferencias genéticas,
confiriéndoles un grado de resistencia o susceptibilidad hacia los herbivoros (Fritz y Price
1988, Dungey et al. 2000). Por lo tanto, la estructura de una comunidad de herbivoros
puede verse alterada debido al fendmeno de hibridacion entre especies de plantas, el cual
es muy comun (Eckenwalder 1984, Floate 2004, Rieseberg y Brunsfeld 1992).

La hibridacion es un fendmeno natural que se define como el cruce entre individuos
pertenecientes a poblaciones que difieren en al menos un caracter heredable, produciendo
descendencia fértil (Harrison 1990). Por lo tanto, la hibridacion es un proceso importante
en la evolucién de las plantas (Wendel et al. 1991), debido a que favorece el incremento de
la variacion genética al igual que procesos evolutivos como la especiacion (Rieseberg y
Wendel 1993).

La hibridacién en plantas puede tener consecuencias importantes a nivel de la
comunidad de organismos que interactlan con éstas, debido a que la variacion genética
entre diferentes individuos hibridos e individuos progenitores puros, puede tener un efecto
en los niveles troficos superiores, representados por organismos tales como parasitoides y
depredadores o en interacciones mutualistas (Pimentel 1961, Greenstone 1984, Preszler y
Boecklen 1994, Fritz 1995, Eisenbach 1996, Wimp y Whitham 2001). Debido a que las
zonas de hibridacién de plantas representan sitios con alta actividad ecolégica y evolutiva,
éstos procesos pueden derivar en atributos nuevos que promuevan nuevos habitats y/o
sitios potenciales para ser colonizados por una gran diversidad de artropodos (Tovar y
Oyama 2006a). Las zonas de hibridacion resultan ser sistemas genéticamente muy diversos
y por lo tanto, son excelentes para estudiar los efectos de la diversidad genética en los
hospederos sobre la comunidad de insectos herbivoros (Boecklen y Spellenberg 1990,
Wimp et al. 2005).

Particularmente, el género Quercus (Fagaceae) es uno de los grupos mas diversos

de arboles de los bosques templados con méas de 500 especies distribuidas en todo el
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mundo. En particular, México es considerado uno de los centros de diversificacion del
género Quercus (Muller y McVaugh 1972, Rzedowski 1978, Nixon 1993). Este género
también es reconocido por su alta capacidad de hibridacion (Boecklen y Spellenberg 1990,
Preszler y Boecklen 1994, Gonzalez-Rodriguez et al. 2004, Tovar-Sanchez y Oyama
2004). Ademas, los encinos se han reportado como hospederos primarios de una gran
diversidad de insectos herbivoros (Stone et al. 2002), como son los insectos inductores de
agallas (Hymenoptera: Cynipidae) (Ronquist y Liljeblad 2001).

La induccidn de agallas en plantas es considerada una de las interacciones mas
complejas entre insectos y plantas (Cuevas-Reyes et al. 2004). La induccion de agallas en
tejidos vegetales es el resultado de una interaccién quimico-ecolégica entre plantas e
insectos generando procesos de hipertrofia (i. e. crecimiento anormal de las células) e
hiperplaxia (i. e. multiplicacién anormal de las células) en las plantas, culminando con el
desarrollo de estructuras anormales de los tejidos vegetales denominados agallas (Foss y
Rieske 2004, Hernandez-Soto et al. 2015). Por lo tanto, las agallas se definen como
estructuras anormales de partes de los tejidos u 6rganos de las plantas que se desarrollan
por la reaccion especifica a la presencia o actividad de un organismo inductor
(frecuentemente un insecto) (Meyer 1987, Shorthouse y Rohfritsch 1992).

La mayoria de los cinipidos (i. e. familia Cynipidae, orden Hymenoptera), son
inductores de agallas obligados de encinos (Stone et al. 2002). Esta asociaciéon avispa-
encino es altamente especifica, debido a que cada especie de insecto inductor de agallas
esta asociada a una especie de planta hospedera, asi como a un tipo de tejido vegetal,
ademas de que la forma de la agalla es caracteristica de la especie inductora de agallas
(Dodson y George 1986, Floate et al. 1996, Cuevas-Reyes et al. 2007). La familia
Cynipidae es la segunda familia mas diversa de inductores de agallas después de la familia
de dipteros Cecidomyiidae (Stone et al. 2002). Globalmente, un estudio reciente estimo
que la riqueza de insectos inductores de agallas puede llegar hasta 120,000 especies
(Espirito Santo y Fernandes 2007), haciendo de este grupo uno esencial para los estudios
ecologicos.

Los insectos inductores de agallas discriminan entre especies estrechamente
relacionadas de hospederos. Por ejemplo, estudios en sistemas hibridos de especies de
Quercus (Aguilar y Boecklen 1992), Salix (Fritz et al. 1994) y Populus (Floate y Whitham
1995, Evans et al. 2012) han demostrado que los insectos inductores de agallas pueden
distinguir entre plantas hospederas hibridas e individuos de las especies progenitoras en las

zonas de hibridacién.



Fritz et al. (1994) sugieren cuatro hipotesis generales de uso de plantas hibridas por
herbivoros en relacion a las plantas progenitoras: (i) la hipotesis de “susceptibilidad”, que
predice que plantas hibridas soportan mas herbivoria que las plantas progenitoras, lo cual
se asocia a un incremento de estrés en la zona de hibridacién, resultando en una mayor
susceptibilidad de las plantas asi como una mayor diversidad de recursos para soportar mas
especies (Whitham et al. 1994); (ii) la hipdtesis de “resistencia”, que predice que plantas
hibridas soportan menor herbivoria que las plantas progenitoras, lo cual se ha atribuido a
diferencias en la arquitectura del hospedero, morfologia foliar y rango geografico de la
planta (Boecklen y Spellenberg 1990, Aguilar y Boecklen 1992); (iii) la hipdtesis
“aditiva”, que sugiere niveles de herbivoria intermedios entre plantas hibridas y
progenitores, debido a que los hibridos heredan rasgos de resistencia de ambas especies ; y
finalmente (iv) la hipotesis de “dominancia”, donde los niveles de herbivoria son similares
entre plantas hibridas y una de las especies progenitoras, esto ocurre principalmente en
habitats con gradientes altitudinales (Messina et al. 1996).

Diversos estudios han documentado la abundancia y riqueza de agallas inducidas
por avispas con respecto a la riqueza y abundancia de sus plantas hospederas (Cuevas-
Reyes et al. 2004; Starzomski et al. 2008, Santos de Araujo et al. 2013), la calidad de las
plantas (Genimar-Reboucas et al. 2003, Egan y Ott 2007; Maldonado-L6pez et al. 2015),
otros insectos herbivoros y sus enemigos naturales (Veldtman y Mcgeoch 2003, Cuevas-
Reyes et al. 2004b, Prior y Hellmann 2010), y factores abioticos, tales como el estrés
hidrico (Stone et al. 2002). Mientras que los estudios enfocados sobre la estructura de
insectos inductores de agallas en complejos hibridos de plantas, aun es muy escaso,
particularmente en encinos.

Poco se conoce acerca de la importancia de la variacion genética de poblaciones de
diferentes especies sobre la dinamica poblacional y las interaccidn entre especies
(Underwood 2009, Cook-Patton et al. 2011). Por ejemplo, el papel que juega la variacion
fenotipica y genética dentro de una poblacion sobre la estructura de la red trofica de una
comunidad ha sido poco estudiado (Moya-Laran 2011). Algunos estudios han demostrado
que la variacién genética de las plantas influye en los ensamblajes de artropodos (Johnson
et al. 2006, Whitham et al. 2006, Crawford et al. 2007, Underwood, 2009, Schadler et al.
2010, Smith et al. 2011), asi como en las interacciones entre especies (Mooney y Agrawal,
2008; Mooney, 2011) y en los niveles troficos superiores, tales como parasitoides,
depredadores o mutualistas (Pimentel 1961, Greenstone 1984, Preszler y Boecklen 1994,
Fritz 1995, Eisenbach 1996, Wimp y Whitham 2001).
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Otros enfoques de estudio para determinar el efecto de la variacion genética de
plantas sobre el ensamblaje de artropodos, a traves de diferentes niveles troficos, las redes
troficas proporcionan una descripcion de la estructura de la comunidad reflejando una
diversidad de aproximaciones y preguntas ecologicas que incluyen informacion de
presencia-ausencia de las relaciones entre especies (Polis et al. 1996). Las redes troficas
cuantitativas ofrecen una clara descripcion de la estructura de la comunidad incluyendo
datos de todos los enlaces entre los niveles tréficos y asociaciones expresadas en términos
de densidad, abundancia y riqgueza (Memmott et al. 1994). Por lo tanto, resultan ideales
para el estudio de gremios de insectos herbivoros y parasitoides donde se muestran los
vinculos, los recursos alimenticios e interacciones entre los niveles troficos (Van Veen et
al. 2006). El entendimiento de la estructura de gremios de insectos y redes troficas es de
gran importancia por que provee informacion de como las comunidades o ecosistemas
responden a perturbaciones, cambios ambientales y otros efectos generados por actividades
antropogénicas (Berlow 1999, Tabarelli et al. 1999). Sin embargo, se desconoce cOmo es
la composicidn y estructura de las redes tréficas y sus cambios en complejidad en sistemas
hibridos de plantas.

De tal forma que la hibridacion en plantas puede tener consecuencias importantes a
nivel de la comunidad de organismos asociados, debido a la variacion genética entre
diferentes especies de plantas hospederas (Pimentel 1961, Greenstone 1984, Preszler y
Boecklen 1994, Fritz 1995, Eisenbach 1996, Wimp y Whitham 2001). La diversidad
genética es un componente clave que tradicionalmente se ha estudiado en relacion a los
procesos evolutivos, pero muy poco desde la perspectiva de sus consecuencias ecoldgicas
en comunidades naturales. El presente proyecto de investigacion resulta ser pionero en el
estudio de nuevos paradigmas en ecologia como es la genética de las comunidades. El alto
grado de hibridacion entre las diferentes especies del género Quercus ofrece un sistema
ideal para estudiar las respuestas de la variacion genética en complejos hibridos sobre la
estructura y composicion de las redes troficas de insectos herbivoros altamente
especializados como los insectos inductores de agallas y sus parasitoides. Ademas, el
estudio de caracteristicas genéticas de las plantas hospederas y su relacién con
interacciones ecoldgicas ha sido pobremente evaluado en la literatura y permite entender

los mecanismos y procesos que mantienen la biodiversidad.



iv. PREGUNTA CIENTIFICA

¢La hibridacién interespecifica en plantas provoca cambios en la estructura de la

comunidad de insectos inductores de agallas, generando redes tréficas mas complejas?

HIPOTESIS
La estructura genética de los complejos hibrido afecta diferencialmente a la estructura de la
comunidad de insectos inductores de agallas y sus parasitoides, de forma que individuos
genéticamente parecidos tendran una estructura de insectos similar. Las plantas hibridas
pueden representar nuevos nichos para la posible colonizacion de estos insectos, que puede
reflejarse en redes tréficas mas complejas en comparacion con las de los individuos

pertenecientes a las especies progenitoras.

v. OBJETIVO GENERAL

Determinar la relacion entre la estructura genética en el complejo hibrido Quercus
magnoliifolia x Q. resinosa y la estructura de la comunidad de insectos inductores de

agallas y las redes troficas de estas plantas.

OBJETIVOS PARTICULARES

» Determinar la estructura y composicién de la comunidad de insectos inductores de
agallas (morfoespecies de agallas) presente en el complejo hibrido.

» Determinar la identidad genética de cada especie de planta hospedera, e identificar
si la estructura y composicion de insectos inductores de agallas estd asociada con la
diferenciacion genética de plantas dentro del complejo hibrido.

» Evaluar si existe variacion en las redes tréficas de insectos inductores de agallas y

sus parasitoides en el complejo Quercus magnoliifolia x Q. resinosa.
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vi. RESULTADOS
CAPITULO L.
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Abstract The richness and composition of herbivore communities can be influenced by
the genetic variation of host plants. Hybrid plant populations are ideal to test these effects
because they usually harbor high genetic variation and display a mosaic of phenotypic
characters. The goal of this study was to examine the effect of hybridization between two
Mexican white oaks, Q. magnoliifolia and Q. resinosa, on the composition and diversity of
the associated cynipid gall wasp community. We used eight nuclear microsatellite markers
to genotype 150 oak individuals sampled at three different altitudes at the Tequila volcano
and conducted monthly samplings of galls in each individual over the course of 2 years.
A Bayesian assignment analysis indicated genetic admixture between the two oak species
at the study site and allowed classifying individuals as Q. magnoliifolia, Q. resinosa or
hybrids. Gall morphospecies richness was significantly higher in the hybrids, intermediate
in Q. magnoliifolia and lower in Q. resinosa. Overall, 48 different gall morphospecies were
found, with 21 of them being shared among the three groups of plants, 13 between two
groups of plants, and 14 were unique to one group of plants, with eight of these being
found in hybrids. Several of the shared galls showed differences in abundance among plant
groups. Therefore, genetic structure in this oak complex significantly influences the
diversity and composition of the associated gall wasp community, and hybrid individuals
are probably acting as potential sinks and bridges for the colonization of plant hosts by
these highly specialized insect species.

Communicated by Raphael K. Didham.
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Introduction

The diversity and structure of herbivorous insect communities usually have been explained
by abiotic factors such as temperature, humidity and soil fertility, as well as by biotic
factors with bottom-up effects, like plant diversity, plant architecture, chemical defense
and nutritional quality of hosts (Larson and Whitham 1997; Tscharntke et al. 2002;
Cuevas-Reyes et al. 2004a; Whitham et al. 2006). In addition, the top-down effects of
natural enemies have been considered important (Cooper and Rieske 2010; Maldonado-
Lépez et al. 2015a). Only recently, the richness and composition of the herbivore com-
munity have been associated with the intra- and interspecific genetic variation of plants
(Booth and Grime 2003; Morin 2003; Wade 2003). For example, Wimp et al. (2004) found
that almost 60 % of the variation in arthropod diversity could be explained by differences
in the genetic diversity of Populus host trees. In another study, Johnson and Agrawal
(2005) showed experimentally that the genotypic variation of Oenothera biennis was the
main factor that explained variation in the diversity and structure of the arthropod com-
munity associated with this plant. However, a significant effect of the genotype-by-habitat
interaction was also observed.

Hybrid zones are ideal systems to study the effects of host-plant genetic variation on the
community of associated herbivores. Hybrid plant populations usually harbor high genetic
variation and display a mosaic of phenotypic characters that can be intermediate between
parental populations, identical to one of the parental populations, extreme or novel
(Rieseberg and Ellstrand 1993; Arnold 1997). As a result of this variation, herbivore
communities associated with hybrid plant populations could hypothetically be a combi-
nation of the herbivore communities of both parental populations, be more similar to the
community of one of the parental populations than to the other, or be extreme in terms of
species abundance and composition (Whitham et al. 1994, 1999; Johnson and Agrawal
2005; Johnson et al. 2006). In the latter case, hybrid populations could show a lower
abundance or diversity of associated herbivores than both parental populations, as
Boecklen and Spellenberg (1990) found in hybrids between oak species in Mexico.
Alternatively, higher herbivore abundance or even novel interactions with herbivore spe-
cies not associated with either of the parental populations could exist (Whitham et al. 1994,
1999; Dungey et al. 2000; Hochwender and Fritz 2004; Wimp et al. 2005; Nakamura et al.
2010). Therefore, plant hybridization can significantly influence the ecology and evolution
of plant-herbivore interactions (Fritz et al. 1994).

The genus Quercus (Fagaceae) is a highly diverse group of woody plants with temperate
origin that is also known for a high frequency of interspecific hybridization (Boecklen and
Spellenberg 1990; Gonzalez-Rodriguez et al. 2004; Tovar-Sanchez and Oyama 2004). The
genus includes between 300 and 600 species distributed throughout the northern hemi-
sphere (Jones 1986). Mexico is considered a main center of diversification of Quercus
(Rzedowski 1978; Nixon 1993), with a total number of species of about 161, and 86
endemics (Valencia 2004).

Oaks also host a great diversity of herbivorous insects (Stone and Schonrogge 2003).
Particularly notorious are the highly specialized cynipid gall wasps (Hymenoptera:

@ Springer
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Cynipidae) (Ronquist and Liljeblad 2001). More than 80 % of the approximately 1000
species of cynipids is associated with oak species (Stone et al. 2002). This interaction is
highly specific in terms of the oak species used and the particular organ of induction. Galls
are more frequent on leaves and twigs, but also form on flowers, fruits branches, stems and
roots (Abrahamson et al. 2003; Stone and Schonrogge 2003; Maldonado-Lépez et al.
2015a). In addition, each wasp species induces a particular gall with a distinct morphology
and structure, which is mainly controlled by the insect (Crespi et al. 1997; Nyman et al.
2000: Stone and Schoénrogge 2003). Related to their high specificity, cynipids are very
sensitive to variation in their host-plants and it has been reported that they can discriminate
among closely related host species (Boecklen and Spellenberg 1990; Aguilar and Boecklen
1992; Fritz et al. 1994; Floate and Whitham 1995; Evans et al. 2012). In general, galls
induced by cynipid wasps on oak species are considerably more complex and diverse than
galls induced on other host-plant groups (Dreger-Jauffret and Shorthouse 1992).

In Mexico, the frequent formation of hybrid zones among Quercus species with dif-
ferent degrees of relatedness (Gonzalez-Rodriguez et al. 2004; Tovar-Sanchez and Oyama
2004; Albarran-Lara et al. 2010; Penaloza-Ramirez et al. 2010; Valencia-Cuevas et al.
2014) offers an excellent opportunity to analyze the effects of host-plant genetic variation
on the composition and structure of highly diverse and complex communities of gall
wasps. This information is relevant to understand the ecology and evolution of ecological
interactions, as well as the processes and mechanisms that shape and maintain biological
diversity. Therefore, the goal of this study was to examine the effect of hybridization in a
complex of two Mexican white oaks, Q. magnoliifolia and Q. resinosa, on the composition
and diversity of the cynipid gall wasp community. Hybridization between these two
species has been previously analyzed at the Tequila volcano using morphometry and
genetic markers (Albarran-Lara et al. 2010). According to this previous study, Q. mag-
noliifolia individuals predominate at altitudes between 1400 and 1800 m, while Q. resi-
nosa individuals mostly occur at 1700-2100 m. A proportion of individuals with mixed
phenotypes are found between 1600 and 1800 m. Even though the two species are clearly
distinguishable on the basis of morphological traits and also differ in ecological traits such
as leaf phenology (Hernandez-Calderon et al. 2013), genetic differentiation between them
is low and a considerable proportion of individuals show evidence of introgression at all
altitudes, independently of their phenotype (Albarrdn-Lara et al. 2010).

In this study, we genotyped 150 individuals of the Q. magnoliifolia-Q. resinosa com-
plex sampled at three different altitudes at the Tequila volcano and conducted monthly
surveys over the course of 2 years to determine the richness and abundance of gall mor-
phospecies associated with each tree. Our specific questions were the following: (1) What
is the richness and structure of the community of gall-inducing insects associated to Q.
magnoliifolia and Q. resinosa at the Tequila volcano? (2) How do parental species and
hybrid plants compare in terms of richness and composition of their gall wasp
communities?

Materials and methods
Study system

This study was carried out at the Tequila volcano, Jalisco state, Mexico (20°50'N,
103°5'W). At this site, Quercus magnoliifolia Née and Q. resinosa Liebm. are distributed
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along an altitudinal gradient from about 1400 to 2100 m. Q. magnoliifolia occurs mostly
from 1400 to 1800 m. It is a tree 5-25 m in height, characterized by large leaves
7.5-23 cm long and 3.5-13 cm wide, obovate in shape, lustrous and almost glabrous on the
adaxial surface, tomentose on the abaxial surface and with glabrescent petioles (Arizaga
et al. 2009). Quercus resinosa is distributed from 1700 to 2100 m. It is a tree 7-10 m in
height with very large leaves 15-36 cm long and 5-26 cm wide, obovate in shape, rugous
on the adaxial surface and pale-green or yellowish, tomentose on the abaxial surface and
with densely tomentose petioles (Arizaga et al. 2009). Staminate flowers of both species
are produced in March and April (Gonzidlez Villarreal 1986).

Sampling and classification of galls

Based on previous studies in this site (Albarran-Lara et al. 2010; Hernandez-Calderon et al.
2013), we sampled trees of the Q. magnoliifolia-Q. resinosa complex at three different
altitudes: 1400-1500, 1600-1800 and 1900-2100 m. At each altitude, 50 trees were ran-
domly chosen and marked with aluminum tags. Leaf and branch galls were sampled for
each tree using a systematic-stratified design, collecting three branches of similar length
(e.g. 70-80 cm) from the lower, medium and upper parts of the crown with a pruning pole.
Sampling was performed monthly from July to February during 2 years (2011-2012 and
2012-2013). Inflorescences were not collected since these are produced in spring during a
short period. All collected galls were classified as morphospecies according to their
morphology and counted (Cuevas-Reyes et al. 2004a, b). The use of morphospecies
assumes that each gall wasp species induces a particular gall with a unique morphology,
and this seems to be the case in most cases (Cuevas-Reyes et al. 2004a, b; Aratjo et al.
2013).

Genetic analysis

Five young intact leaves were collected from each tree for genetic analysis. Leaves were
placed in plastic bags on ice in the field and transferred to a —80 °C ultrafreezer in the
laboratory. DNA extraction was performed using the DNeasy Plant Mini Kit (QIAGEN)
following the manufacturer’s instructions. Purified DNA was stored in deionized water at
—20 °C. DNA concentration was determined for each sample with a Qubit 2.0 (Life
Technologies) fluorometer.

Genetic analysis was carried out using eight nuclear microsatellite loci previously
employed to characterize this hybrid zone (Albarrin-Lara et al. 2010): QpZAG36,
QpZAG110 (Steinkellner et al. 1997), QrZAG39 (Kampfer et al. 1998), GA-0C19, quru-
GA-0C11, quru-GA-OMO07, quru-GA-0I01 and quru-Ga-01CO8 (Aldrich et al. 2003).
Multiplex reactions were prepared with primers organized into two groups according to
allele size range and fluorescent label. The first group was constituted with primers
QpZAG36, QpZAG110, QrZAG39 and quru-GA-0C19, and the second group with primers
quru-GA-0C11, quru-GA-OMO07, quru-GA-0I01 and quru-Ga-01C08 (Albarran-Lara et al.
2010). Reactions were prepared using the Multiplex PCR Kit (QIAGEN) in a final volume
of 5 ul containing 2.5 pl Multiplex PCR Master Mix, 0.5 pl of primer mix, 1.5 pl
deionized water and 0.5 pl of template DNA. The thermal cycling was conducted using an
applied biosystems thermal cycler. The program consisted of one cycle at 95 °C for 15 min
and then 35 cycles, each with a denaturation step at 94 °C for 30 s, alignment at 50 °C for
1.5 min and extension at 72 °C for | min. A final extension at 60 °C for 30 min was
included. One micro litre of PCR product was mixed with HI-DI formamide and 0.3 pl
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GeneScan-500 LIZ as size standard and analyzed in an ABI-PRISM 3100-Avant capillary
sequencer. Results were analyzed with the Peak Scanner Software v1.0 (Applied
Biosystems) for final sizing of the amplified fragments.

To assign individuals to a genotypic class (i.e. pure parental or hybrid), data were
subjected to a Bayesian assignment analysis in STRUCTURE ver. 2.1 (Pritchard et al.
2000). We used the admixture model with correlated allele frequencies without prior
population information. The number of potential genetic groups (k) was set to vary from
one to five with ten replicate runs for each value of k. Each run consisted of a burn-in
period of 10° steps followed by 10° iterations. To select the most probable value of k for
these data we followed the method of Evanno et al. (2005) based on the calculation of Ak,
which represents the second-order rate of change of the likelihood function with respect to
k. The Structure Harvester Web v. 0.6.93 software (Earl and von Holdt 2011) was used to
obtain Ak. After this analysis, individuals were assigned to a genotypic class depending on
their inferred admixture coefficient (g value). Trees with g values equal or higher than 0.8
were considered to belong to a single genetic group (i.e. the two parental species), and trees
with ¢ values between 0.19 and 0.79 were considered hybrids. Additionally, we estimated
individual observed heterozygosity (i.e. the proportion of heterozygous loci out of the total
number of loci analyzed) as an estimator of genetic variation for each tree. The program
CERNICALIN was used for this purpose (Aparicio et al. 2006).

Statistical analysis

Individual observed heterozygosity values were compared among the three groups of
plants (i.e. Q. magnoliifolia, Q. resinosa and hybrid) with an analysis of variance
(ANOVA) after all individuals had been assigned to one group as explained above. The
richness of the gall morphospecies community present in each of the three groups of plants
was obtained using the program EstimateSWin820 (Colwell et al. 2012). Since the number
of plants in the three categories differed, the richness value was standardized and compared
using a rarefaction approach (Gotelli and Entsminger 2001).

For each individual tree, we also calculated the Shannon-Wiener diversity index on the
basis of the gall morphospecies present and their abundance. Comparisons among the three
groups of plants were performed for diversity values as well as total abundance of galls
(independently of morphospecies) using non-parametric Wilcoxon tests (Sokal and Rohlf
1995). These tests were also used to compare the abundance of each gall morphospecies
among plant categories. To determine if the proportions in the number of leaf/branch gall
morphospecies differed among the plant groups, a Chi square test was used (Sokal and
Rohlf 1995).

Associations between heterozygosity and the richness and total abundance of galls at the
level of individual trees were evaluated with non-parametric Spearman correlation tests.

Finally, we used a logistic regression analysis with the CATMOD procedure (SAS
2000) (a general procedure for modelling categorical data), to determine the differences in
the incidence of gall morphospecies according to morphological categories (i.e. discoidal,
irregular, ellipsoidal, cylindrical, ornamented, bulbous, cottony, globular and pubescent)
on Q. magnoliifolia, Q. resinosa and hybrids. The model used had two conditions as
categorical independent variables (plant species and morphological categories) and the
frequency of gall morphospecies as the dependent variable (Stokes et al. 2000).
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Results

The results obtained with STRUCTURE followed by calculation of Ak with STRUCTURE
HARVESTER clearly indicated that k = 2 is the most probable number of genetic groups
(Fig. la). Considering these two main genetic groups, 30 individuals (24.6 %) were
assigned as Q. resinosa, 35 (28.7 %) as Q. magnoliifolia and 57 (46.7 %) as genetically
intermediate (Fig. 1b). The remaining 28 individuals could not be assigned due to failure
with the amplification of some microsatellite loci. At the lower altitude (1400-1500 m), 29
of 43 analyzed individuals (67.4 %) were assigned as Q. magnoliifolia, 13 (30.2 %) as
hybrids and one (2.3 %) as Q. resinosa. At the intermediate altitude (1600-1800 m) out of
42 individuals, 6 (14.3 %) were Q. magnoliifolia, 24 (57.1 %) hybrids and 12 (28.6 %)

(a) Delta K = mean(L"(K)/ sd (L (K))
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Fig. 1 Individual genetic ancestry in a Mexican hybrid oak complex. Number of genetic groups a genetic
assignment of individuals sampled b black bars Q. magnoliifolia, white bars hybrids, gray bars Q. resinosa
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were Q. resinosa. Finally, at the higher altitude (1900-2100) out of 37 individuals 20
(54 %) were hybrids and 17 (46 %) were Q. resinosa. Individuals assigned to Q. mag-
noliifolia were not observed at this altitude.

In total, we found 33 gall morphospecies on the Q. magnoliifolia group, 28 morphos-
pecies on the Q. resinosa group and 42 morphospecies on the hybrids. The rarefaction
analysis indicated that with a standard sample size of 30 for each of the three groups, gall
morphospecies richness is significantly higher in the hybrids, intermediate in Q. magno-
liifolia and lower in Q. resinosa (Fig. 2). In contrast, mean gall abundance per tree did not
differ among the three groups of individuals (7 = 0.42; P = 0.8). However, there was a
significant correlation between the number of gall morphospecies and the total gall
abundance per individual (Spearman’s r = 0.79; P < 0.0001) (Fig. 3).

There was a significant difference in genetic diversity levels (F = 5.13; P = 0.007),
measured as individual heterozygosity, between the three groups of plants, with Q. mag-
noliifolia individuals having, on average, a higher individual heterozygosity
(0.82 &+ 0.023) than Q. resinosa (0.72 £ 0.025) and the hybrid group (0.74 £ 0.018),
which did not differ among themselves. The number of gall morphospecies per individual
was weakly correlated negatively with individual heterozygosity (Spearman’s r = —0.18;
P = 0.04) (Fig. 4), but not gall abundance per individual (Spearman’s » = 0.04; P = 0.6).

Most of the gall morphospecies were foliar galls (75 % in Q. magnoliifolia, 79 % in
hybrids and 93 % in Q. resinosa), while the rest of the morphospecies were branch galls
(25 % in Q. magnoliifolia, 21 % in the hybrids and 7 % in Q. resinosa). These differences
among plant groups in the proportion of morphospecies induced on each organ were
significant according to a Chi square test (12 = 6.28; P < 0.04).

Of the total gall morphospecies registered, twenty-one (44 %) gall morphospecies were
found to be shared among the three groups of plants, while six (12 %) were shared between
Q. resinosa and the hybrids and seven (15 %) between Q. magnoliifolia and the hybrids
(Table 1). No morphospecies were shared only between Q. magnoliifolia and Q. resinosa.
Finally, five morphospecies (10 %) were exclusively found on Q. magnoliifolia (Mg, M35,
M3z, M7, Mgg), one (2 %) on Q. resinosa (M46) and eight morphospecies (17 %) were
unique to the group of hybrid individuals (M, M3, M7, M7s, Mgy, Mg, Mgy, Mgs) (see
Fig. 6 in Appendix).

morphospecies

10 4

@ Q. magnoliifolia [ Hybrids /A Q. resinosa

Accumulated number of gall

0 10 20 30 40 50 60
Accumulated number of individuals

Fig. 2 Rarefaction curves plotting the number of accumulated oak individuals versus the number of
accumulated sampled gall morphospecies. Triangles Q. resinosa: diamonds Q. magnoliifolia; boxes hybrids
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Fig. 4 Correlation analysis between the number of gall morphospecies per individual and individual
heterozygozity. Black rhombuses Q. magnoliifolia; white rhombuses hybrids: gray rhombuses Q. resinosa

Some of the gall morphospecies that were shared among the three groups of plants or
between two groups differed in their abundance in each group. Out of the 21 morphos-
pecies shared among the three plant groups, four morphospecies (M2, M6, My and My7)
showed significant differences in their mean abundance per individual (Table 1). M, and
M,; were more abundant on Q. magnoliifolia trees, had intermediate abundance on hybrids
and had a lower abundance on Q. resinosa individuals, while M4 had higher, intermediate
and lower abundance on Q. resinosa, hybrid and Q. magnoliifolia individuals, respectively.
Interestingly, M6 and M»; were the two morphospecies with the highest overall abun-
dance. Finally, M4 had a higher abundance on the hybrid trees (Table 1). One of the gall
morphospecies shared between Q. magnoliifolia and the hybrids (M3,) was significantly
more abundant on Q. magnoliifolia, while morphospecies Mg, shared between Q. resinosa
and the hybrids, was significantly more abundant on Q. resinosa (Table 1).
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Table 1 Comparison of mean gall abundance of shared morphospecies per individual between the three
groups of plants, using non-parametric Wilcoxon tests

)

Morphospecies Q. magnoliifolia Hybrids Q. resinosa ¥ P<
M, 19 + 04 1.0 £ 03 0.6 £ 0.5 7.1 0.02
Ms 1.3+ 1.0 1.6 + 0.8 36 £ 1.1 22 n.s.
M, 02+03 04 4+ 0.2 1.0 £ 03 43 n.s.
Mg 1.1 04 1.0 £ 0.3 1.4 +£04 35 n.s.
M;s 0.1 +04 0.6 £ 0.3 23+0.5 1.8 n.s.
Mq 14+ 128 9.6 £+ 10.1 35.6 £ 13.9 7.7 0.02
Mo 03+0.2 0.2+ 0.1 0.03 £ 0.2 0.3 n.s.
M, 1.5+ 05 03+ 04 0.03 + 0.6 39 n.s.
M., 04 + 0.6 1.8 + 04 14 £ 0.6 8.3 0.02
Mas 04+ 04 0.7+ 0.3 05+04 0.9 n.s.
My, 17.3 £ 4.5 4.7 + 3.6 03 +49 7.5 0.02
Ma, 04 £ 0.6 1.0 + 0.4 0.9 + 0.6 3.1 n.s.
Mss 1.2+ 04 0.8 +0.3 0.8 + 04 0.02 n.s.
M.y 0.02 £ 0.04 0.05 £ 0.03 0.03 + 0.04 0.03 n.s.
M, 0.6 + 04 0.7 +£0.3 04 +04 0.9 ns.
Mo 0.1+ 1.0 0.1 + 0.08 0.1 £+ 0.1 0.1 n.s.
Mss 04 +£03 1.1 £0.2 0.7 £0.3 1.8 n.s.
Ms 0.1 +04 0.8 +0.3 04 £+ 04 0.2 n.s.
Mg, 0.02 + 0.04 0.01 &+ 0.03 0.1 £ 0.04 1.6 n.s.
Mo 0.02 + 0.04 0.05 + 0.03 0.06 + 0.05 0.7 n.s.
My, 0.1+12 02+ 1.0 46 +£1.3 34 ns.
Moy 04 +0.2 0.07 + 0.1 - 1.1 n.s.
M3g 03+03 02 +0.2 - 0.1 n.s.
Msj, 1.5+ 0.6 0.1 +04 - 4.0 0.04
Mgs 0.08 + 0.07 0.08 + 0.06 - 0.3 ns.
Mes 03 +28 3.8+22 - 0.04 n.s.
Mg, 0.1+ 1.0 0.07 + 1.0 - 0.1 n.s.
M3 153413 1.1 £+ 1.0 - 0.2 n.s.
M, - 0.1 + 0.06 0.03 + 0.08 0.5 n.s.
Mg - 0.01 &+ 0.05 0.2 £+ 0.07 6.8 0.009
Mo - 0.1+ 1.0 0.2 + 0.1 0.5 ns.
My - 0.03 + 0.08 0.2 £ 0.1 0.2 n.s.
M6 - 0.08 + 0.04 0.06 + 0.05 0.1 n.s.
Y P - 04 +0.3 04 £ 0.5 0.2 n.s.

Regarding the morphological classification of gall morphospecies, in total nine cate-
gories were identified: discoidal, irregular, ellipsoidal, cylindrical, ornamented, bulbous,
cottony, globular and pubescent (Fig. 6 in Appendix). We found differences among Q.
magnoliifolia, Q. resinosa and hybrids in the incidence of these gall morphospecies (Plant
species: 7> =49.84; df. =2; P<0.001) and between morphological categories
(7> =77.1; d.f. = 8; P <0.0001) (Fig. 5). Seven of the morphological categories were
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Frequency of galls (%)

Q. magnoliifolia Hybrids Q. resinosa
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B3 Ornamented Cylindrical [ Ellipsoidal B Irregular

Fig. 5 Differences in the incidence of gall morphospecies according to morphological classification
registered in the three groups of plants

found on the three groups of plants (irregular, pubescent, globular, cottony, bulbous,
ornamented, and ellipsoidal). Cylindrical galls were found on Q. magnoliifolia and hybrids
but not on Q. resinosa. Discoidal galls were only found on the group of hybrid individuals,
which presented the nine morphological categories of galls (Fig. 5; Fig. 6 in Appendix).

Discussion

As previously reported by Albarran-Lara et al. (2010), there is clear evidence for genetic
admixture between Q. magnoliifolia and Q. resinosa at the Tequila Volcano. The hybrid
zone has a clear structure with each parental species predominating at opposite ends of the
altitudinal gradient. However, since hybrid individuals are present with high frequency
across the whole gradient, the classification of the hybrid zone into a specific category (i.e.
tension zone, mosaic hybrid zone, bounded hybrid superiority zone) is difficult (Abbott and
Brennan 2014).

In terms of genetic diversity, the group formed by Q. magnoliifolia individuals had a
higher average heterozygosity than Q. resinosa and the hybrid individuals. Inter-specific
gene flow is usually regarded as a mechanism that can result in an increased genetic
variation of hybrid populations (Rieseberg et al. 2003; Hedge et al. 2006). However, this
may depend on many other factors, such as the formation or not of different genealogical
classes (e.g. advanced generation hybrids, backcrosses) within the hybrid population, the
relative fitness of parental and hybrid individuals, etc. (Arnold 1997). Other studies of
hybrid tree populations have reported either higher genetic variation on the hybrid group or
equivalent levels of diversity in the hybrids and one or both of the parental populations
(Robertson et al. 2004; Zalapa et al. 2009; Brunet et al. 2013).

Ecological studies have shown controversial results of herbivore richness in plant
hybrid zones. For example, Boecklen and Spellenberg (1990) found that oak hybrids
support lower abundance and species richness of gall-inducing insects and leaf miners in
comparison with their parental species, indicating that hybrid plants are more resistant than
either parent is. Other studies, such as Aguilar and Boecklen (1992) showed intermediate
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densities of gall-inducing insects and leaf miners on hybrid individuals in the Q. gri-
sea x Q. gambellii complex. Similarly, Pearse and Baty (2012) found intermediate her-
bivory levels by chewing and leaf miner insects on hybrid oaks, and Tovar-Sanchez and
Oyama (2006a) reported intermediate density and diversity of both endophagous and free-
feeding insects in a Mexican oak hybrid complex. Finally, higher herbivore densities or
higher herbivore performance on hybrid plants compared to parental taxa have been
reported (Whitham 1989; Floate et al. 1993). Differences in geographic host ranges, plant
architecture and phenology have been suggested as possible causes for these differences.
Another important factor could be the structure of the hybrid zone and the abundance of the
different genealogical classes. For example, in Populus hybrid zones the direction of
introgression is unidirectional (i.e. F1’s backcross with only one of the parental species),
while in most of the studied Quercus hybrid zones (including this one), introgression is
bidirectional (Whitham 1989; Gonzalez-Rodriguez et al. 2004; Wimp et al. 2005; Pefia-
loza-Ramirez et al. 2010).

In our study, we found that the richness of gall morphospecies was higher in the group
of hybrid individuals, intermediate in Q. magnoliifolia and lower in Q. resinosa. This
pattern results from the fact that some gall morphospecies are shared between one of the
parental species and the hybrids but not between the two parental species (six morphs in
the case of Q. resinosa and seven in the case of Q. magnoliifolia). Our results are consistent
with other studies in hybrid complexes showing that hybrid plants have a higher incidence
of herbivore insects in comparison with parental species (Fritz et al. 1994; Whitham et al.
1994). Since plant hybridization may affect directly plant traits such as phenology,
physiology, morphology and chemical defense, in turn, these traits can influence the
preference and performance of insect herbivores (Dungey et al. 2000; Rehill et al. 2005;
Carmona et al. 2011; Evans et al. 2012). Considering the high degree of host plant
specificity of gall wasps, small changes in plant traits of hybrid hosts can affect the
incidence and performance of this insect guild (Valencia-Cuevas and Tovar-Sanchez
2015). Overall, our results are congruent with the hybrid sink hypothesis (Whitham 1989),
that proposes that hybrid plants have a higher load of herbivores in comparison with their
parental plant species because co-adapted gene complexes for resistance in the parental
species can be disrupted in the hybrids. In consequence, hybrid plants may represent
potential niches to be colonized by insect herbivores (Tovar-Sanchez and Oyama 2006a,
b). Our results imply that gall-inducing insects, indeed, are able to discriminate between
closely related plant species, hybrid and parental plants (Aguilar and Boecklen 1992;
Floate and Whitham 1995; Fritz et al. 1996; Donaldson and Lindroth 2007).

Additionally, eight gall morphs were exclusively found in the hybrid group, in com-
parison with five morphs exclusively found in Q. magnoliifolia and one in Q. resinosa.
These results suggest that the presence of hybrids in our study system can potentially
influence race formation and promote host shifts among plant species in the community of
gall-inducing insects (Floate and Whitham 1993). In addition, some studies suggest that
herbivore adaptation to alternative hosts may lead to reproductive isolation and genetic
differentiation (Moran and Whitham 1988; Evans et al. 2012).

Several studies have indicated that genetic diversity of host plants is related with the
incidence of arthropod species suggesting two general not mutually exclusive patterns. The
first pattern indicates that genetic diversity is positively related with arthropod diversity
(Wimp et al. 2004; Tovar-Sanchez and Oyama 2006a, b; Tovar-Sanchez et al. 2013).
Because an increment of genetic diversity in host plants results in morphological, phe-
nological and chemical variation (Hunter et al. 1997; Gonzalez-Rodriguez et al. 2004;
Cheng et al. 2011), hybrid plants could represent to arthropods potential sites to be
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colonized. The second pattern shows that genetically more similar hosts harbor similar
arthropod communities (Bangert and Whitham 2007; Kiers et al. 2010; Maldonado-Lopez
et al. 2015b). In this case, similar plant attributes such as phenology and chemical defense
in genetically related individuals may promote the presence of similar arthropod com-
munities (Valencia-Cuevas and Tovar-Sanchez 2015). Surprisingly, in our study, the
number of gall morphospecies per individual was negatively (but weakly) correlated with
individual heterozygosity. Considering the high specificity of gall-inducing insects
(Nieves-Aldrey 2001: Stone et al. 2009), a possible explanation of our results is that more
heterozygous individuals are more resistant to gall induction than plants with lower levels
of genetic variation. Several studies conducted on different plant and animal species have
shown that more heterozygous individuals are generally more resistant to parasites and
infectious diseases (Stevens et al. 1997; Luikart et al. 2008; Leimu et al. 2008).

Most studies that have evaluated gall-plant interactions have assumed that gall mor-
phology is unique to each gall-inducing species and that each gall species is specific to a
single plant species (Nieves-Aldrey 2001; Cuevas-Reyes et al. 2004a; Stone et al. 2009).
Particularly, each gall wasp is specific to a single oak species or species group, inducing
particularly morphologically complex galls on their host plants (Stone and Schonrogge
2003; Oyama et al. 2003). Our data show that the oak complex formed by Q. magnoliifolia,
Q. resinosa and hybrids supports a highly diverse and complex community of gall wasp
species. Therefore, these plants can be considered as “super hosts™ for gall wasps (Aratjo
et al. 2013; Maldonado-Lopez et al. 2015a). Also, as we have shown, a large proportion of
the gall morphospecies have been able to colonize the three plant groups, while a smaller
proportion are restricted to two or a single plant group. However, differences among the
three plant groups in traits relevant to the gall wasps should exist, since the overlap among
the three communities was high but not complete. Particularly interesting was the differ-
ential incidence of morphological categories among the plant groups. For example,
cylindrical galls were found on Q. magnoliifolia and hybrids but not on Q. resinosa and
discoidal galls were only found on the group of hybrid individuals. This result suggests that
there could be differences in genes controlling gall morphogenesis among the three plant
groups, or at least that there is a differential genetic response to the insect chemical signals
that elicit gall development (Bangert and Whitham 2007; Kiers et al. 2010).

In conclusion, we have shown that the genetic structure of the hybrid zone between the
Mexican white oaks, Q. magnoliifolia and Q. resinosa, has important consequences for the
richness and structure of a highly diverse associated community of gall wasps. This hybrid
complex represents an example of “super host™ situation and emphasizes the role of hybrid
individuals as potential sinks or bridges for the colonization of plant hosts by highly
specialized insects. Hybrid zones represent ideal study models incorporating habitat con-
servation, genetic diversity, diversity hotspots and zones of transition. Therefore, our study
provides important information to establish a feasible conservation strategy by preserving
the genetic diversity of plants as a way of conserving dependent animal species.
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Fig. 6 Gall morphospecies registered in the three groups of plants according to morphological
classification. a Pubescent; b ornamented: ¢ bulbous: d cottony; e cylindrical; f ellipsoidal; g irregular;
h discoidal: i globular
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Fig. 6 continued
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Fig. 6 continued
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Fig. 6 continued
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CAPITULO I1.

Redes troficas de insectos inductores de agallas y sus parasitoides en el complejo
hibrido Quercus magnoliifolia x Quercus resinosa.
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Resumen

Las interacciones ecoldgicas tienen un papel importante en la estructura y estabilidad de
poblaciones y comunidades en el tiempo y el espacio. Recientemente, los estudios sobre
redes ecoldgicas han proporcionado importantes conocimientos sobre los mecanismos que
contribuyen a la organizacion y la estabilidad estructural de las interacciones entre especies
a nivel de la comunidad. La mayoria de estudios de redes troficas se han realizado sobre
interacciones mutualistas. Muy pocos estudios se han enfocado en interacciones
antagoénicas y menos aun considerando los efectos de la hibridacion sobre la estructura de
las redes tréficas. La hibridacién en plantas puede tener consecuencias importantes a nivel
de la comunidad de organismos asociados, debido al incrementando de la variabilidad
genética de las plantas, teniendo efectos sobre la estructura y diversidad de interacciones
en los niveles tréficos superiores, tales como insectos inductores de agallas y sus
parasitoides. Este estudio se realizo en el volcan de Tequila, Jalisco, México (20°50°N,
103°51°W), donde se encuentra la zona de hibridacién entre Quercus magnoliifolia y
Quercus resinosa. Para cada especie de encino e hibridos, construimos redes que incluyen
tres niveles troficos: plantas, insectos inductores de agallas y parasitoides. En cada una de
éstas redes se calcularon diferentes métricas que describen la topologia de la red. Se
encontré un total de 48 morfoespecies de agallas y 45 morfoespecies de parasitoides. Los
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parasitoides se agruparon en 19 generos que pertenecen a 7 familias. Los hibridos son los
que presentaron una mayor diversidad de interacciones, una mayor generalidad,
vulnerabilidad y enlaces por especie. La topologia de las subredes en general fue anidada
(NODF valores que van de 16.5 a 22.3 (P < 0.05). El nivel de especializacion de las

subredes fue mayor en Q. magnoliifolia.
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INTRODUCCION

El entendimiento de los mecanismos que estructuran las comunidades ecologicas ha sido el
objetivo central de diversos estudios ecolégicos (Turner 1990, levin 1992, Van Jaarsveld et
al. 1998, Loreau et al. 2001). Por lo tanto, conocer las interacciones interespecificas, asi
como su persistencia en el tiempo y el espacio es fundamental para entender la estructura y
estabilidad de las poblaciones y comunidades (Del-Claro y Torezan-Silingardi 2009, Ings
et al. 2009, Dyer et al. 2010, Dormann 2011, Nedorezov 2011, Elsadany 2012). Por
ejemplo, en un ambiente natural, diferentes especies pueden interactuar formando una
compleja red ecoldgica de interacciones, donde cada especie se interrelaciona con una o
mas especies (Waser y Ollerton 2006). En estas redes tedricas, las especies son
representadas por nodos y las interacciones por enlaces (Jordano 2009). Debido a que los
estudios de redes troficas ahora incorporan informacion sobre la frecuencia y la abundancia
de las interacciones troficas (Memmott y Godfray 1994), éstas redes troficas cuantitativas
proporcionan una clara descripcion funcional de la estructura de la comunidad (Memmot et
al. 1994, Schénrogge y Crawlet 2000).

La gran mayoria de estudios de redes tréficas se han realizado en interacciones
mutualistas, principalmente con polinizadores (Jordano et al. 2003, Memmontt et al.
2004), dispersores de semillas (Donatti et al. 2011, Sebastian-Gonzalez et al. 2015), y con
mutualismos de proteccion que involucran hormigas y plantas (Rico-Gray et al. 2012,
Déttilo et al. 2014). Pocos estudios de redes troficas se han enfocado en interacciones
antagonistas (Valladares et al. 2001, Lewis et al. 2002, Kaartinen y Roslin 2012), y menos
aun en sistemas hibridos de plantas.

La hibridacion es un fendmeno natural que se define como el cruce entre individuos
pertenecientes a poblaciones que difieren en al menos un caracter heredable, produciendo
descendencia fértil (Harrison 1990). Entre el 50 y 70% de las angiospermas que hoy
existen surgieron mediante este proceso de hibridacion (Wendel et al. 1991), formando
nuevas especies e influyendo sobre la variabilidad genética de dichos grupos (Riesberg y
Ellstrand 1993). Por otro lado, la hibridacion en plantas no sélo afecta la comunidad de
insectos herbivoros asociados, sino también los niveles troficos superiores como
parasitoides o depredadores (Pimentel 1961, Greenstone 1984, Preszler y Boecklen 1994,
Fritz 1995, Eisenbach 1996, Wimp y Whitham 2001). Por lo tanto, este fendmeno de

hibridacion puede tener efectos en cascada (bottom-up) sobre la estructura y diversidad de
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interacciones de las redes troficas de insectos herbivoros como los inductores de agallas y
sus parasitoides.

Existen pocos estudios de redes troficas con encinos (Schéenrogge et al. 2000,
Hirao y Murakami 2008, Kaartinen y Roslin 2012), a pesar de ser un género de amplia
distribucion en todo el mundo y de estar presente en casi todos los bosques templados del
Hemisferio Norte, asi como en algunas regiones tropicales y subtropicales del mismo
(Valencia 2004). Ademas, el género Quercus se caracteriza por presentar un alto grado de
hibridacion entres sus especies en condiciones naturales (Gonzalez-Rodriguez et al. 2004,
Pefialoza-Ramirez et al. 2010 ).

Las avispas inductoras de agallas de la familia Cynipidae (Hymenoptera), son
altamente especialistas sobre encinos (Floate y Whithan 1995). Cerca del 80 % de todos
los cinipidos se desarrollan sobre especies de los géneros Quercus y Rose (Harper et al.
2004, Allison y Shultz 2005). Los cinipidos presentes en zonas hibridas de encinos son
sensibles a los niveles de introgresion entre las especies de plantas hospederas (Boecklen y
Spellenberg 1990), respondiendo diferencialmente entre especies de plantas hibridas y
plantas progenitoras (Morrow et al. 1994, Whitham et al. 1999). En algunos casos, las
plantas hibridas soportan densidades bajas, intermedias o altas de herbivoros en relacién a
sus plantas progenitoras (Fritz et al. 1994). La composicién genética de los hibridos puede
ser una de las causas de estas diferencias (Boecklen y Spellenberg 1990, Strauss 1994),
debido al flujo génico entre poblaciones derivado del fendmeno de hibridacién, que
aumenta la variabilidad genética (Riesberg y Ellstrand 1993). Por lo tanto, las zonas
hibridas son sistemas ideales para el estudio de redes tréficas antagonicas presentes en
complejos hibridos de plantas, para analizar los efectos de la variacion genética de las
plantas sobre los diferentes niveles troficos que integran una comunidad ecoldgica.

Las agallas se componen de tejidos nutricionales de la planta hospedera que
representan sitios de refugio y alimentacion (Prince et al. 1987). Adn cuando las agallas se
desarrollan de los tejidos de la planta, éstas representan el fenotipo extendido de los
insectos, por lo tanto su estructura y desarrollo estan determinados por el genotipo del
inductor de la agalla (Stone y Cook 1998). Las agallas pueden ser identificadas a través de
una combinacion de su morfologia externa y la identidad de la planta hospedera. La larva
dentro de la agallas es vulnerable al ataque de especies de insectos parasitoides del orden
Hymenoptera (Askew 1980, Gagné 1994) especialmente de la superfamilia Chalcidoidea.
Por lo tanto, las agallas representan microhabitats discretos que soportan comunidades

relativamente cerradas y especializadas (Stone y Schénrogge 2003). La pregunta que nos
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planteamos fue la siguiente: ;Debido a la variabilidad genética resultado del proceso de
hibridacién entre las especies de encinos, los individuos hibridos presentaran una red
trofica antagonica con una mayor diversidad de interacciones que las redes troficas de los

encinos progenitores, asi como una mayor riqueza y abundancia de especies asociadas?

MATERIALES Y METODOS
Sistema de estudio
Se evaluo la estructura de la red trofica de insectos inductores de agallas y sus parasitoides
en un complejo hibrido de encinos, enfocandonos en comparar la estructura (riqueza,
abundancia y diversidad de interacciones entre especies) de la red de los individuos
hibridos en relacion a la de sus progenitores. El estudio se realizé en el volcan de Tequila,
Jalisco, México (20°50°N, 103°51°W), donde se localiza la zona de hibridacion entre
Quercus magnoliifolia y Quercus resinosa. Ambas especies se distribuyen a lo largo de un

gradiente altitudinal que va desde los 1400 a los 2100 msnm.

Muestreo de insectos inductores de agallas y parasitoides

Para construir las redes troficas, colectamos agallas de 50 arboles del complejo hibrido en
cada una de las tres altitudes: 1400 a1500 msnm, 1600 a 1800 msnm y 1900 a 2100 msnm.
Se utilizaron 8 marcadores de microsatélites nucleares para determinar el genotipo de
los150 individuos muestreados en las tres altitudes diferentes y asignarlos a cada una de
tres categorias, Q. magnoliifolia, Q. resinosa e hibridos (ver Pérez-Lopez et al. 2016).

En cada individuo se realiz6 un muestreo sistematico-estratificado colectando
agallas foliares y de rama del estrato superior, medio e inferior del dosel arbéreo (Cuevas-
Reyes et al. 20044, b). Las colectas se realizaron cada mes de julio a febrero durante dos
afios (2011-2013).

Las agallas colectadas fueron almacenadas en vasos de plastico cubiertos con una
malla para esperar la emergencia de los insectos inductores de agallas y parasitoides
adultos. Las agallas fueron clasificadas y contabilizadas a nivel de morfoespecie a través
de la combinacion de la morfologia externa de la agalla (Gagné 1994), y cuando fue
posible, la clasificacion de las morfoespecies fue confirmada mediante la morfologia de los
inductores de agallas adultos. El uso de morfoespecies es un pardmetro confiable y
comunmente usado en estudios sobre comunidades de agallas, donde se asume que cada
morfotipo es Unico a cada especie de insecto inductor (Carneiro et al. 2009, Cuevas-Reyes
et al. 2004b, Araujo et al. 2013; Maldonado-Lopez et al. 2015a, b).
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Los parasitoides emergidos fueron almacenados en etanol para su posterior
identificacion a nivel de familia usando las claves de Borror et al. (1976) y a nivel de

género usando las claves de Gibson et al. (1997).

Redes troficas

Para cada grupo de plantas, se construyeron redes troficas cuantitativas que
incluyeron (i) Q. magnoliifolia, Q. resinosa e hibridos (primer nivel trofico); insectos
inductores de agallas (segundo nivel trofico) y parasitoides (tercer nivel trofico). Las
métricas que describen la topologia de la red se calcularon para cada grupo de plantas en
dos subredes considerando dos niveles tréficos, la primera subred analiza las interacciones
entre los individuos de cada grupo de plantas con los inductores de agallas y la segunda
subred analiza las interacciones entre los inductores de agallas y sus parasitoides.
Finalmente, se construyd una sola red tréfica que incluyé a los tres grupos de plantas y las
abundancias de toda la comunidad de insectos inductores de agallas y sus parasitoides

muestreados en el sitio.

Métricas y analisis

Se estimo el indice de ancestria genética para determina el nimero de grupos genéticos los
datos se sometieron a un andlisis de asignacion Bayesiano en STRUCTURE ver. 2.1.
(Pritchard et al. 2000). En base a los datos sobre asignacion genética se estimo la
diversidad genética individual usando el indice de heterocigosidad por loci (HL) usando el
programa CERNICALIN (Aparacio et al. 2006).

Para caracterizar la estructura de las redes troficas, se estimo el indice de diversidad
de interacciones, basado en el indice de Shannon, el cual ha sido utilizado en diversos
estudios para analisis de redes ecologicas (Bersier et al. 2002, Tylianakis et al. 2007,
Déttilo Dyer 2014).

Para determinar la distribucion de las interacciones entre las especies dentro de
cada subred, calculamos el indice de anidamiento usando la métrica NODF en el software
ANINHADO (Guimaraes y Guimaraes 2006), identifica las especies con mayor numero de
interacciones en cada nivel trofico interacttan entre si, formando un centro denso de
interacciones (especies hiperconectadas, interacciones generalistas-generalistas), al que el
resto de las especies con menor nimero de interacciones se integran a la red (interacciones
generalistas-especialistas), asi mismo las interacciones entre especies con pocas

interacciones ocurren raramente (interacciones especialistas-especialistas) (Jordano et al
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2003; Bascompte et al. 2003). Y el indice de modularidad usando el software MODULAR
(Marquitti et al. 2014), este indica que dentro de una red tréfica, existen grupos 0 modulos
de especies de un nivel trofico que interactian mas frecuentemente con un grupo de
especies del otro nivel tréfico, y pocas son las interacciones entre subgrupos de la red
(Lewinsohn et al. 2006; Olesen et al. 2007), en resumen un subconjunto de especies
interactian mas fuertemente entre ellos que con otros subconjuntos de especies (Jordano
1987).

Para describir el nimero promedio de especies de plantas hospederas atacadas por
cada especie de insecto inductor de agallas y el nimero promedio de morfoagallas atacadas
por cada especie de parasitoide, usamos la métrica de generalidad. Para evaluar el nimero
promedio de insectos inductores de agallas que atacan cada uno de los individuos de
encinos y el namero promedio de parasitoides que atacan cada una de las agallas, usamos
la medida de vulnerabilidad.

Se estimd la conectancia que es una medida que representa la proporcion de
posibles interacciones que realmente se llevan a cabo (Jordano 1987). Ademas, se estimo
el nivel de especializacion de la red trofica usando el indice de especializacion cuantitativa
H>, con un intervalo que va de O (red generalista) a 1 (red especializada). Para calcular
estas métricas usamos el paquete bipartite (ver 1.02; Dormann et al. 2008, 2009) de R (ver.
2.8.1). Mientras que para construir representaciones visuales de la estructura de la red
usamos el paquete Pajek (Win32) 3.10 (Mrvar and Batagelj).

En cada red, categorizamos a las especies como: (i) especies nucleo generalistas
(especies generalistas con muchas interacciones) y (ii) especies periféricas (especies
selectivas con pocas interacciones). Esta categorizacion es capaz de evaluar el recambio en
la posicion de las agallas y de parasitoides dentro de cada subred en cada uno de los grupos
de plantas (Dattilo et al. 2013). Ademas estimamos el indice de Bray Curtis, usando el
programa EstimateSWin820 (Colwell 2006), para comparar la similitud de la composicion
de especies, tanto de insectos inductores de agallas como de parasitoides entre los tres

grupos de plantas.

RESULTADOS
De acuerdo a los resultados obtenidos con STRUCTURE, 30 individuos fueron asignados
a Q. resinosa (g = 0.854 — 0.930), 35 a Q. magnoliifolia (g = 0.073 — 0.142), y 57 fueron
genéticamente intermedios (g = 0.250 — 0.751).
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Encontramos diferencias significativas en los niveles de diversidad genética (F =5.13; P =
0.007), estimada como heterocigosidad por loci, los individuos de Q. magnoliifolia
presentan en promedio una mayor heterocigosidad por loci (0.82 + 0.023), seguido de Q.
resinosa (0.72 £ 0.025), y los individuos de encinos hibridos (0.74 + 0.018), estos dos
ultimos no difieren en sus valores de diversidad genética.

Dentro del complejo hibrido Quercus magnoliifolia x Quercus resinosa, se
encontré un total de 48 morfoespecies de agallas y 45 morfoespecies de parasitoides. Los
parasitoides se agruparon en 19 géneros que pertenecen a 7 familias: (i) Eurytomidae, (ii)
Eulophidae, (iii) Ormyridae, (iv) Torymidae, (v) Pteromalidae, (vii) Eupelmidae y (viii)
Encyrtidae. (ver Tabla 1). En general los parasitoides mas abundantes pertenecen a tres
familias Eulophidae, Eurytomidae y Torymidae (Figura 1).

Q. magnoliifolia

Q. magnoliifolia albergd 33 morfoespecies de insectos inductores de agallas, de las cuales
5 especies (15.2%) fueron exclusivas (Figura 2) (Tabla 2). Las 33 morfoespecies de
insectos inductores de agallas fueron parasitadas por 21morfoespecies de parasitoides, la
abundancia total de parasitoides en Q. magnoliifolia fue de 190 individuos, los cuales se
agrupan en 11 géneros y 5 familias (Figura 1 y 2). En este caso, 4 géneros de parasitoides
fueron exclusivos a esta especie de encino (Aprostocetus sp4, Minotetrastichus sp,
Zaglytonotus sp, Amphidocius sp), La diversidad de interacciones para la subred encino-
insectos inductores de agallas fue de 3.7, mientras que para la subred insectos inductores
de agallas-parasitoides fue 3.2 (Tabla 2). La conectancia para la subred encino-insectos
inductores de agallas fue de 11%, mientras que para la subred insectos inductores de
agallas-parasitoides fue de 10.2%. La topologia de las subredes en Q. magnoliifolia fue
significativamente anidada solamente para la subred encino-insectos inductores de agallas
(NODF = 16.53; P < 0.05), mientras que la subred insectos inductores de agallas-
parasitoides el anidamiento no fue significativo (NODF = 13.6; P > 0.05 ). La generalidad
en la subred encino-insectos inductores de agallas fue de 5.22 y en la subred insectos
inductores de agallas-parasitoides fue de 2.70. La vulnerabilidad en la subred encino-
insectos inductores de agallas fue de 2.83 y en la subred insectos inductores de agallas-
parasitoides fue de 2.71. El indice de especializacion cuantitativa (H2) en ambas subredes
fue mayor (subred encino-insectos inductores de agallas, H2 = 0.66; subred insectos
inductores de agallas-parasitoides, H2 = 0.68) respecto a los otros dos grupos de plantas.

Los enlaces por especie en ambas subredes fue inferior al que presentaron los otros dos
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grupos de plantas (subred encino-insectos inductores de agallas, 1.9; subred insectos
inductores de agallas-parasitoides, 1.1) (ver Tabla 2).

Se registraron 14 morfoespecies de agallas nucleo generalistas para la interaccion
con Q. magnoliifolia (Figura 2. Apéndicel) y 11 morfoespecies nucleo generalistas de
insectos inductores de agallas para la interaccion con parasitoides (Figura 2. Apéndice 1).
De éstas morfoespecies de inductores de agallas nucleo generalistas, 4 (28.6%) se
encuentran presentes en las tres redes (Figura 2, 3, 4. Apéndice 1). Se encontraron 9
morfoespecies ndcleo generalistas de parasitoides (Figura 2. Apéndice 1), 4 (44.4%) de
éstas morfoespecies se presentaron en los tres grupos de plantas (Figura 2, 3, 4. Apéndice
1).

Q. resinosa

Q. resinosa albergd 28 morfoespecies de insectos inductores de agallas, de las cuales solo
1 especie (3.6%) fue exclusiva (Figura 3) (Tabla 2). Las 28 morfoespecies de insectos
inductores de agallas fueron parasitadas por 30 morfoespecies de parasitoides, la
abundancia total de parasitoides en Q. resinosa fue de 356 individuos, los cuales se
agrupan en 11 géneros y 6 familias (Figura 1 y 3). En este caso, 10 géneros de parasitoides
fueron exclusivos a esta especie de encino (Eurytoma sp5, sp6, sp7, sp9, sp10, sp11,
Sycophila sp4, sp5, Aprostocetus sp7, Baryscapus sp). La diversidad de interacciones para
la subred encino-insectos inductores de agallas fue de 2.65, mientras que para la subred
insectos inductores de agallas-parasitoides fue 3.36 (Tabla 2). La conectancia para la
subred encino-insectos inductores de agallas fue de 16%, mientras que para la subred
insectos inductores de agallas-parasitoides es de 13%. La topologia de las subredes en Q.
resinosa fue significativamente anidada en ambas subredes: subred encino-insectos
inductores de agallas (NODF = 22.31; P < 0.05), subred insectos inductores de agallas-
parasitoides (NODF = 19.61; P < 0.05). La generalidad en la subred encino-insectos
inductores de agallas fue de 3 y en la subred insectos inductores de agallas-parasitoides fue
de 2.55. La vulnerabilidad en la subred encino-insectos inductores de agallas fue de 2.3 y
en la subred insectos inductores de agallas-parasitoides fue de 5.22. El indice de
especializacion cuantitativa (H2) en la subred encino-insectos inductores de agallas fue H2
= 0.58, y en la subred insectos inductores de agallas-parasitoides fue H2 = 0.45). Los
enlaces por especie para cada subred fueron: subred encino-insectos inductores de agallas

2.31, subred insectos inductores de agallas-parasitoides, 1.33. (ver Tabla 2).
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Se registraron 15 morfoespecies de agallas nicleo generalistas para la interaccion
con Q. resinosa (Figura 3. Apéndicel) y 4 morfoespecies nlcleo generalistas de insectos
inductores de agallas para la interaccion con parasitoides (Figura 3. Apéndice 1). De éstas
morfoespecies de inductores de agallas nacleo generalistas, 4 (26.7%) se encuentran
presentes en las tres redes (Figura 2, 3, 4. Apéndice 1). Se encontraron 13 morfoespecies
nacleo generalistas de parasitoides (Figura 3. Apéndice 1), 4 (30.8%) de éstas

morfoespecies se presentaron en los tres grupos de plantas (Figura 2, 3, 4. Apendice 1).

Hibridos
Los encinos hibridos albergaron 42 morfoespecies de insectos inductores de agallas, de las
cuales 8 especies (19%) fueron exclusivas (Figura 4) (Tabla 2). Las 42 morfoespecies de
insectos inductores de agallas fueron parasitadas por 23 morfoespecies de parasitoides, la
abundancia total de parasitoides en estos encinos hibridos fue de 583 individuos, los cuales
se agrupan en 12 géneros y 7 familias (Figura 1 y 4). En este caso seis géneros de
parasitoides fueron exclusivos a estos encinos hibridos (Eurytoma sp4, Aprostocetus sp5,
Euderus sp, Tamarixia sp, Peckianus sp, Cheilonerus sp). La diversidad de interacciones
en ambas subredes es mayor respecto al de los otros dos grupos de plantas: subred encino-
insectos inductores de agallas fue de 4.55, subred insectos inductores de agallas-
parasitoides fue 3.41 (Tabla 2). La conectancia para la subred encino-insectos inductores
de agallas es de 11%, mientras que para la subred insectos inductores de agallas-
parasitoides es de 13.7%. La topologia de las subredes fue significativamente anidada en la
subred encino-insectos inductores de agallas (NODF = 17.51; P < 0.05), mientras que en la
subred insectos inductores de agallas-parasitoides el anidamiento no fue significativo
(NODF =18.69; P > 0.05). La generalidad en la subred encino-insectos inductores de
agallas fue de 8.89 y en la subred insectos inductores de agallas-parasitoides fue de 5.10.
La vulnerabilidad en la subred encino-insectos inductores de agallas fue de 3.65 y en la
subred insectos inductores de agallas-parasitoides fue de 3. El indice de especializacion
cuantitativa (H2) en la subred encino-insectos inductores de agallas fue H2 = 0.55, y en la
subred insectos inductores de agallas-parasitoides fue H2 = 0.47. Los enlaces por especie
en ambas subredes fueron mayores a los que presentaron los otros dos grupos de plantas
(subred encino-insectos inductores de agallas, 2.6; subred insectos inductores de agallas-
parasitoides, 1.63). (ver Tabla 2).

Se registraron 13 morfoespecies de agallas nicleo generalistas para la interaccion

con encinos hibridos (Figura 4. Apéndicel) y 5 morfoespecies nlcleo generalistas de
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insectos inductores de agallas para la interaccion con parasitoides (Figura 4. Apéndice 1).
De estas morfoespecies de inductores de agallas nucleo generalistas, 4 (30.8%) se
encuentran presentes en las tres redes (Figura 2, 3, 4. Apéndice 1). Se encontraron 5
morfoespecies ndcleo generalistas de parasitoides (Figura 4. Apéndice 1), 4 (80%) de éstas

morfoespecies se presentaron en los tres grupos de plantas (Figura 2, 3, 4. Apéndice 1).

Q. magnollifolia-hibridos-Q. resinosa

La evaluacion de patrones de interaccion no aleatorios dentro de cada subred, nos muestran
que las subredes para la interaccion encinos-insectos inductores de agallas exhiben una
topologia de anidamiento (NODF valores que van de 16.5 a 22.3 (P < 0.05) (Tabla 2),
mientras que las subredes insectos inductores de agallas-parasitoides Gnicamente la subred
de los individuos de Q. resinosa presentd una topologia anidada (NODF = 19.6, P < 0.05)
(Tabla 2).

El indice de similitud de Bray-Curtis mostr6 que los individuos de Q. resinosa e
hibridos son los que presentaron una mayor similitud en la composicién de especies de
insectos inductores de agallas (51%), y de insectos parasitoides (56%). Mientras que entre
Q. magnoliifolia y los hibridos la similitud de especies de insectos inductores de agallas
fue de 46% y de parasitoides de 36%. Finamente, la similitud en la composicion de
especies de agallas y parasitoides entre encinos progenitores, Q. magnoliifolia 'y Q.

resinosa fue de 19% y 50% respectivamente.

DISCUSION

Al comparar la estructura de las redes troficas antagdnicas presentes en individuos de Q.
magnoliifolia, Q. resinosa, e hibridos y su interaccion con avispas inductoras de agallas e
insectos parasitoides, encontramos que la estructura de cada subred, presento patrones muy
particulares y diferenciales entre los tres grupos de plantas. En general encontramos que las
subredes de los individuos hibridos presentaron una mayor diversidad de interacciones y
enlaces por especie, en comparacion con las subredes que presentaron los individuos de
encinos progenitores. Este resultado pude estar asociado evidentemente al fendmeno de
hibridacion interespecifica de plantas, cuyos efectos se han reportado en la literatura como
contrastantes, donde plantas hibridas pueden sostener una diversidad menor, igual o mayor

al que presentan las plantas progenitoras (Boecklen y Spellenberg 1990; Aguila y Boecklen
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1992; floate et al. 1993). Se han sugerido que el rango geogréafico de los hospederos, la
arquitectura y fenologia de las plantas igualmente se ven afectados por la hibridacion en
plantas, por lo tanto, son factores importantes que pueden estar generando estos patrones
contrastantes de diversidad de insectos herbivoros, debido a que influyen directamente
sobre la preferencia y desarrollo de los insectos herbivoros (Dungey et al. 2000; Rehill et
al. 2005; Carmona et al. 2011; Evans et al. 2012), asi como, sobre la diversidad y
estructura de la comunidad de herbivoros a través de los diferentes niveles troficos (Harvey
et al. 2003, Hochwender y Fritz 2004, Schédler et al. 2010).

Igualmente los individuos hibridos son los que presentaron una mayor abundancia
de insectos inductores de agallas asi como de parasitoides, resultado que coincide con lo
reportado por Fritz (1999), quien identificé que los individuos hibridos de plantas
representan una amplia gama de recursos y condiciones que pueden ser explotados por su
fauna asociada, debido al incremento de los recursos. Igualmente, la alta actividad
ecoldgica y evolutiva que caracteriza a las zonas de hibridacion, puede derivar en la
creacion de nuevos habitats para los organismos asociados (Tovar-Sanchez y Oyama
2006b), como resultado de nuevos caracteres de la planta hospedera, como pueden ser
cambios en su morfologia foliar (Gonzélez-Rodriguez et al. 2004, Tovar-Sanchez y Oyama
2004), fenologia (Hunter et al. 1997) y arquitectura (Bangert et al. 2005), asi como su
quimica secundaria (Wimp et al. 2004; Cheng et al. 2011). Dichos caracteres pueden
asociarse con las preferencias de los herbivoros, su desarrollo y distribucion (Whitham et
al. 1994, 1999, Fritz et al. 1999, Hochwender y Fritz 2004, Bailey et al. 2009).

El nimero de especies en cada nivel tréfico, fue contrastante, en la subred encinos-
insectos inductores de agallas, el nUmero de especies en cada nivel tréfico fue mayor en
relacién a las especies progenitoras, mientras que en la subred insectos inductores de
agallas — parasitoides, los hibridos presentaron un mayor nimero de especies de insectos
inductores de agallas, y el nimero de parasitoides fue intermedio en relacion a las especies
progenitoras. Resultado que nos indica que la diversidad de interacciones puede o0 no estar
determinada por la diversidad beta entre especies de plantas (Dyer et al. 2010).

Los valores de conectancia de cada subred se encuentran dentro de los valores
reportados en otros estudios previos sobre redes antagonicas, los cuales van de 10 al 16%
de interacciones promedio presentes en cada subred (Rott y Godfray 2000; Hirao y
Murakami 2008, Kaartinen y Roslin 2012). Paniagua et al. (2009) encontraron en su
trabajo con inductores de agallas que una mayor conectancia es explicada por el nimero de

especies de insectos parasitoides que se encuentran asociados a cada especie de insecto
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inductor de agallas, lo cual refleja el nivel de vulnerabilidad que presentan los insectos
herbivoros ante el ataque de parasitoides y no por la amplitud del uso de hospederos
(generalidad) que presenta cada especie de parasitoide. Nuestro estudio difiere de estos
resultados, ya que encontramos una mayor conectancia en subredes que presenta una
mayor generalidad y una menor vulnerabilidad, como es el caso de la subred encino —
insectos inductores de agallas (16%) en Q. resinosa, y para el caso de la subred insectos
inductores de agallas - parasitoides (13.7%) en hibridos. Resultado que puede asociarse al
hecho de que los hibridos presentan una mayor diversidad de interacciones y de especies
en cada nivel tréfico, debido a que complejos genes co-adaptados a presentes en las plantas
progenitoras pueden no estar presentes en los hibridos (Whitam 1989), lo cual permite la
apertura de nuevos nichos para ser colonizados por una mayor diversidad de insectos
inductores de agallas (Tovar-Sanchez y Oyama 2006). Sin embargo la incidencia de
parasitismo en inductores de agallas presenten en los hibridos es menor, resultado que
coincide con el estudio de Stiling y Rossi (1996), donde el efecto “bottom-up” determina
indirectamente el control del “top-down” de parasitoides, regulado por el tamafio de la
agalla, por factores ambientales y por factores genéticos respectivamente.

Este estudio revela que existen variaciones en diferentes aspectos de la
organizacion de las redes troficas dentro del complejo hibrido. En general se observa que
las interacciones que presentan los individuos hibridos con las agallas y parasitoides es
mas diversa, presentando una mayor generabilidad en ambas subredes, encino-agallas y
agallas-parasitoides, mientras que la vulnerabilidad es mayor en los hibridos solo en la
subred encino-agallas, y en la subred agallas-parasitoides la vulnerabilidad es mayor en Q.
resinosa. Estos resultados nos indican que los encinos hibridos son mas vulnerables a la
incidencia de inductores de agallas, ya que son los que presentan en promedio un mayor
namero de individuos con agallas, asi como un promedio mayor de agallas por individuo
respecto a los valores encontrados en los individuos de encinos progenitores. A su vez, las
agallas presentes en los hibridos presentan una menor presion de enemigos naturales
(parasitoides), lo cual permite que la incidencia de agallas sea mayor en los hibridos. Ha
quedado bien documentado que los insectos parasitoides juegan un papel muy importante
en la redes troficas, debido a que influyen en la densidad y dinamica poblacional de sus
hospederos (Hassell 2000). Asi mismo, se ha documentado que los insectos inductores de
agallas pueden distinguir entre plantas hospederas hibridas de hospederos con respecto a
individuos de las especies progenitoras en zonas de hibridacién de Quercus (Aguilar y
Boecklen 1992), Salix (Fritz et al. 1994), y Populus (Floate y Whitham 1995; Evans et al.
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2012). Esta capacidad de reconocimiento se ha demostrado que se debe a ciertos
metabolitos secundarios los cuales estan implicados en el reconocimiento del hospedero asi
como a la estimulacion de la oviposicion en algunas especies de herbivoros (Fritz et al.
2003). Otros efectos de estos metabolitos secundarios es actuar como disuasivos de la
alimentacion tanto de herbivoros (Lill y Marquis 2001) y enemigos naturales (Chaplin-
Kramer et al. 2011). Algunos herbivoros especialistas han desarrollando la capacidad de
superar estas barreras quimicas secuestrando estos metabolitos de sus plantas hospederas,
los cuales utilizan como defensa contra una gran variedad de depredadores (Trigo 2011),
afectando la diversidad y estructura de la comunidad de herbivoros a través de los
diferentes niveles troficos (Harvey et al. 2003, Hochwender y Fritz 2004, Schédler et al.
2010). Bailey et al. (2006) mostr6 una correlacion genética entre la fitoquimica de Populus
con la densidad de herbivoros y la intensidad de depredacion por aves de estos herbivoros.
Igualmente Harvey et al. (2003), encuentran que la calidad de dos especies de Brassica
afecta el desarrollo de organismos de varios niveles troficos, parasitoides e
hiperparasitoides, mediados a través de los herbivoros de las plantas.

Referente a las morfoespecies de agallas nucleo generalistas, se aprecian patrones
diferenciales entre subredes. En el caso de las subredes encinos — insectos inductores de
agallas, encontramos de 13 a 15 agallas nucleo generalistas, de las cuales nueve estan
presentes en las subredes de los tres grupos de plantas. Este patron de interaccion donde las
especies de inductores de agallas categorizadas como nucleo generalistas co-ocurren con
insectos inductores de agallas que presentan menor nimero de interacciones con los
individuos de encinos, resultando en una topologia anidad, indica que las interacciones
registradas para los encinos con baja incidencia de insectos inductores de agallas son un
subconjunto cohesivo de las interacciones encontradas en los encinos con mayor incidencia
de insectos inductores de agallas. Por lo tanto, estos insectos inductores de agallas nucleo
generalistas, no es un grupo de especies que interacttia con un grupo especifico de
individuos de encinos. Asi mismo, esta topologia anidada probablemente facilita la
persistencia de las especies de inductores minimizando el efecto de la competencia
interespecifica (Bastolla et al. 2009). Mientras que en las subredes agallas-parasitoides, la
topologia anidada la presenta Unicamente la subred de los individuos de Q. resinosa.

El indice de similitud de Bray-Curtis muestra que los individuos de Q. resinosa e
hibridos son los que presentan una mayor similitud en la composicion de inductores de
agallas en un 51% y de parasitoides en un 56%. Esto se puede asociar a los cambios en la

estructura genética por efecto del fendmeno de hibridacion (Rieseberg y Ellstrand 1993,
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Whitham et al. 1999), que puede estar generando la ruptura o dominancia de caracteres
heredables, asociados a defensa y/o establecimiento de los herbivoros sobre la planta
hospedera. Definitivamente la hibridacion genera una gran diversidad genética en plantas
lo cual conlleva a que la fauna asociada a tales especies vegetales responda a caracteres
heredable de plantas (Crutsinger et al. 2006, 2009) generando diferencias en el ensamblaje
de artrépodos (Whitham et al. 2006, Underwood 2009, Schadler et al. 2010, Smith et al.
2011), lo cual confiere un grado de resistencia o susceptibilidad para los herbivoros (e.g.,
Witter y Waisanen 1978, Fritz y Price 1988, Dungey et al. 2000).

Particularmente los patrones encontrados en este trabajo se puede atribuir a los
multiples efectos de la hibridacion, por ejemplo, el incremento de la diversidad genética y
diferenciacion genética entre poblaciones (Gonzalez-Rodriguez et al. 2005, Tovar-
Sanchez et al. 2008), lo cual tiene efectos sobre la estructura y composicién de insectos

inductores y parasitoides, asi como sobre la diversidad de interacciones.
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CONCLUSIONES

Claramente la hibridacion que se presenta en esta zona de Tequila, Jalisco, genera
patrones diferenciales sobre la diversidad de interacciones entre individuos de encinos,
inductores de agallas y parasitoides, donde los individuos de encinos hibridos soportan una
mayor diversidad de interacciones. Ademas de la posible ruptura o dominancia de
caracteres heredables, asociados a defensa y/o establecimiento de los herbivoros sobre la
planta hospedera, lo cual confiere a los inductores de agallas la capacidad de discriminar
entre plantas hospederas hibridas y progenitoras, asi como diferentes grados de resistencia
0 susceptibilidad contra herbivoros, afectando los niveles troficos superiores (bottom-up),
tales como parasitoides, lo cual en este caso queda confirmado, debido a que la red trofica
de los individuos hibridos presentan una mayor generalidad de inductores de agallas y una
menor vulnerabilidad de parasitoides.

Finalmente observamos que nuestros resultados siguen la regla de similitud
genética propuesta por Whitham et al. (2006) donde sefiala que existe una fuerte relacion
entre la genética de las planta y la comunidad de artrépodos asociados, donde plantas
genéticamente similares soportan comunidades de artropodos similares, y en este caso
individuos hibridos y de Q. resinosa, son quiza mas similares genéticamente al igual que

en la comunidad de insectos inductores de agallas y parasitoides que soportan.
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LEYENDAS DE FIGURAS

Figura 1. Patrones de incidencia de insectos parasitoides en el complejo hibrido Q.
magnoliifolia X Q. resinosa en el Volcan de Tequila, Jalisco. Parasitoides asociados a Q.
magnoliifolia (a); Parasitoides asociados a Q. resinosa (b); Parasitoides asociados a plantas
hibridas (c)

Figura 2. Red tréfica de Q. magnoliifolia. Circulos: Individuos de Q. magnoliifolia.
Triangulos: Agallas nicleo generalistas para la interaccion con individuos de Q.
magnoliifolia y parasitoides nucleo generalistas. Triangulos gris claro: agallas ndcleo
generalistas para la interaccion con parasitoides. Rombos blancos: agallas exclusivas de

Q. magnoliifolia. Cuadros blancos: parasitoides exclusivos en Q. magnoliifolia.

Figura 3. Red tréfica de Q. resinosa. Circulos: Individuos de Q. resinosa. Tridngulos:
Agallas ndcleo generalistas para la interaccion con individuos de Q. resinosa y parasitoides
nucleo generalistas. Triangulos gris claro: agallas nacleo generalistas para la interaccion
con parasitoides. Rombos blancos: agallas exclusivas de Q. resinosa. Cuadros blancos:

parasitoides exclusivos en Q. resinosa.

Figura 4. Red trofica de hibridos. Circulos: individuos hibridos. Triangulos: agallas
ndcleo generalistas para la interaccion con individuos de hibridos y parasitoides nucleo
generalistas. Tridngulos gris claro: agallas nlcleo generalistas para la interaccion con
parasitoides. Rombos blancos: agallas exclusivas de hibridos. Cuadros blancos:

parasitoides exclusivos en hibridos.
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Tabla 1. Familias y géneros de insectos parasitoides presentes
dentro del complejo hibrido.

Familias Géneros

Eurytomidae Eurytoma 11spp
Sycophila 5spp

Eulophidae (8) Paracrias sp
Ephropalotus sp
Aprostocetus 8spp
Minotetrastichus sp
Euderus sp
Baryscapus sp
Tamarixia sp
Horismenus sp

Ormyridae
Ormyrus sp

Torymidae Torymus 6spp
Zaglytonotus sp

Pteromalidae (4) Amphidocius sp
Peckianus sp
Playaspalangia sp
Elachertodomyia sp

Eupelmidae
Metapelma sp

Encyrtidae .
Cheilonerus sp
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Tabla 2. Comparacion de métricas de cada subred entre especies de encinos. NSp-NTS (ndmero de
especies en el nivel tréfico superior, NSp-NTI (nimero de especies en el nivel tréfico inferior).
Anidamiento * P < 0.05

Encinos & Agallas Agallas & Parasitoides

Métricas Q. magnoliifolia  Hibrido Q. resinosa Q. magnoliifolia Hibrido Q. resinosa
NSp-NTS 33 42 28 21 23 30
NSp-NTI 35 57 30 21 25 16
E\'t‘éf;'co:zﬂ de 3.7 455 2.65 3.24 3.41 3.36
Conectancia 11% 11% 16% 10.2% 13.7% 13%
Anidamiento 16.53* 17.51* 22.31* 136 18.69 19.61*
Modularidad 0.42 0.35 0.36 0.61 0.44 0.50
Generalidad 5.22 8.89 3 2.70 5.10 3.55
Vulnerabilidad 2.83 3.65 2.3 2.71 3 5.22
H2 0.66 0.55 0.58 0.68 0.47 0.45
EES”p'ggle; por 19 2.6 231 11 163 1.33
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APENDICE 1.

Morfoespecies de agallas nucleo generalistas para la interaccion con encinos.
Q. magnoliifolia: 1, 2, 3, 4, 6, 7, 10, 12, 14, 15, 17, 21, 22, 43. (Figura 4)

Q. resinosa: 1, 2, 3, 4,5, 6,9, 10, 11, 13, 14, 15, 17, 21, 30. (Figura 5)

Hibridos: 1,2, 3,4,5,6,9, 10,12, 14, 15, 17, 21. (Figura 6)

Presentes en las tres redes: 1, 2, 4, 6, 10, 14, 15, 17, 21. (Figuras 4, 5, 6)

Morfoespecies de agallas nucleo para la interaccion con parasitoides
Q. magnoliifolia (1, 2, 4, 6, 7, 10, 12, 15, 21, 27, 42)

Q. resinosa (2, 4, 6, 21)

Hibridos (2, 4, 5, 6, 21)

Morfoespecies de agallas nucleo generalistas presentes en las tres redes
(2, 4,6, 21) (Figura 4, 5, 6)

Morfoespecies de parasitodes nucleo generalistas

Q. resinosa (Aprostocetus spl, sp2, sp8, Torymus spl, sp2, sp5, Eurytoma sp1, spl1,
Sycophila spl, sp2, Ormyrus sp, Eprhopalotus sp, Metapelma sp. (Figura 5).

Q. magnoliifolia (Aprostocetus spl, sp2, sp3, sp6, Torymus spl, sp2 sp5, Eurytoma spl,
Elachertodomyia sp. (Figura 4)

Hibridos (Torymus spl, Aprostocetus spl, sp2, Eurytoma spl, Ormyrus sp. (Figura 6)

Morfoespecies de parasitoides nucleo generalistas presentes en las tres especies de

encinos
(Torymus spl, Aprostocetus spl, Aprostocetus sp2 y Eurytoma spl) (Figura 4,5,6).

59



vii. DISCUSION GENERAL

Este estudio claramente demuestra que la hibridacion interespecifica en plantas provoca
cambios en la estructura de la comunidad de insectos inductores de agallas, generando
redes mas complejas. El analisis de asignacion genética mediante el método de
agrupamiento Bayesiano en STRUCTURE para los individuos presentes en el complejo
claramente detecto hibridacion entre Q. magnoliifolia y Q. resinosa. Con base en estos
resultados, el procedimiento de asignacion genética fue adecuado, debido a que individuos
hibridos e individuos de Q. magonoliifolia y Q. resinosa fueron identificados por
STRUCTURE con precision.

Encontramos una menor diversidad genética en los individuos hibridos e individuos
de Q. resinosa respecto a los individuos de Q. magnoliifolia, lo cual, puede deberse al
hecho de que las zonas de hibridacion pueden contener retrocruzas complejas, lo cual
puede reducir la probabilidad de los efectos genéticos (Messina et al. 1996), como
favorecer la variacion genética (Rieseberg y Wendel 1993). Estos individuos con menor
diversidad genética son los que sostienen una mayor riqueza de inductores de agallas,
resultado que se puede asociar a los cambios en la estructura genética por efecto del
fendmeno de hibridacion (Rieseberg y Ellstrand 1993, Whitham et al. 1999), el cual puede
generar la ruptura o dominancia de caracteres heredables de los encinos progenitores hacia
los encinos hibridos, asi como un menor contenido de compuestos de defensa, donde los
hibridos heredaron el estimulante o atrayente de herbivoros presente en la especie
progenitora susceptible a la herbivoria, en lugar de heredar el elemento disuasivo contra
herbivoros presente en la especie progenitora resistente a la herbivoria (Hanhimaki et al.
1994, Siemens et al. 1994, Christensen et al. 1995, Gange 1995).

Otro factor que puede explicar este resultado es la seleccion de plantas hospederas.
Tal comportamiento se ha demostrado que tiene una base genética, donde el genotipo de la
planta es un factor importante que determina la preferencia del insecto para ovipositar
(Cronin y Abrahamson 2001). Otro factor determinante es la presion ejercida por los
insectos parasitoides sobre los inductores de agallas (Stone et al. 2002, Stone y
Schonrogge 2003). Por lo tanto quizé la presion de depredacion es mayor en los hibridos al
igual que Q. resinosa. Sin embargo a pesar de que la respuesta de muchos herbivoros a la
hibridacion de plantas es positiva al incrementar su abundancia, es también de esperar que

no se presente cambio alguno (Whitham et al. 1994, 1999).
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La presencia de agallas exclusivas en los individuos hibridos en mayor proporcion
que las detectadas en los individuos progenitores, sin duda se debe igualmente al proceso
de hibridacién, que genera cambios en la estructura genética de las plantas (Rieseberg y
Ellstrand 1993, Whitham et al. 1999), creando una mayor diversidad de nuevos nichos para
ser colonizados por una gran diversidad de insectos inductores de agallas (Tovar y Oyama
20064a), los cuales se ha demostrado que tienen el potencial de discriminar entre especies
de plantas estrechamente relacionadas, presentes en zonas hibridas (Aguilar y Boecklen
1992, Fritz et al. 1994, Floate y Whitham 1995, Evans et al. 2012).

Respecto a la morfologia de agallas, encontramos que los hibridos albergan las
nueve categorias descritas para el complejo, destacando que la categoria de agallas
discoidales solamente se presenta en estos individuos, asi como las agallas determinadas
como complejas estan presentes en mayor proporcion en las especies progenitoras. Aunque
la mayoria de los I1A despliegan un fuerte nivel de fidelidad a una especie de planta
hospedera (Raman et al. 2005), algunas especies no estan restringidas y pueden inducir
agallas sobre especies de plantas que no son sus hospedero comunes (Abrahamson et al.
1989, Frenzel et al. 2000, Wool 2005). Cada especie de insecto induce una agalla muy
caracteristica con diferente grado de complejidad en su estructura, habiendo una gran
variacion en la forma, tamafio y estructura (Stone y Cook 1998). Por lo tanto, es de esperar
una gran diversidad de formas de agallas en grupos tan diversos como los encinos
mexicanos.

Comprobamos que la hibridacion tiene efectos sobre el ensamblaje y patrones de
interaccion tritréficas. Encontramos que la estructura de cada subred, presenta patrones
muy particulares y diferenciales. En general, encontramos que las subredes de individuos
hibridos presentan una mayor diversidad de interacciones y enlaces por especie, asi como
una mayor abundancia de inductores de agallas asi como de parasitoides, en relacion a las
subredes que presentan los individuos de encinos progenitores. Claramente estos resultados
se pueden asociar a los cambios en la estructura genética por efecto del fenébmeno de
hibridacion (Rieseberg y Ellstrand 1993, Whitham et al. 1999). Comprobando la teoria del
nivel tréfico de interaccidn la cual predice que el genotipo de la planta puede afectar la
susceptibilidad de herbivoros asi como enemigos naturales (Fritz 1992, 1995), debido a
que la recombinacion por efecto de la hibridacion puede estar generando la ruptura o
dominancia de caracteres heredables, asociados a defensa y/o establecimiento de los

herbivoros sobre la planta hospedera, a través de los diferentes niveles tréficos.
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El hecho de que los individuos hibridos representan una amplia gama de recursos y
condiciones que pueden ser explotados por su fauna asociada, debido al incremento de los
recursos (Frizt 1999), asi como la alta actividad ecologica y evolutiva que caracteriza a las
zonas hibridas, factores que pueden estar generando nuevos habitats para los organismos
asociados (Tovar-Sanchez y Oyama 2006b), asi como nuevos caracteres de la planta
hospedera, como cambios en su morfologia foliar (Gonzalez-Rodriguez et al. 2004, Tovar-
Sanchez y Oyama 2004), fenologia (Hunter et al. 1997), arquitectura (Bangert et al. 2005)
y quimica secundaria (Wimp et al. 2004, Cheng et al. 2011). Estos caracteres pueden
asociarse con las preferencias de los herbivoros, su desarrollo y distribucién (Whitham et
al. 1994, 1999, Fritz et al. 1999, Hochwender y Fritz 2004, Bailey et al. 2009).

Los encinos hibridos son méas vulnerables a la incidencia de inductores de agallas,
ya que son los que presentan en promedio un mayor nimero de individuos con agallas, asi
como un promedio mayor de agallas por individuo respecto a los valores encontrados en
los individuos de encinos progenitores. A su vez las agallas presentes en los hibridos
presentan una menor presion de enemigos naturales (parasitoides), lo cual permite que la
incidencia de agallas sea mayor en los hibridos. Ha quedado bien documentado que los
insectos parasitoides juegan un papel muy importante en la redes tréficas, debido a que
influyen en la densidad y dindmica poblacional de sus hospederos (Hassell 2000).

Encontramos que la topologia de las subredes en general es anidada. Este patron de
interaccion donde las especies de inductores de agallas categorizadas como nucleo
generalistas coocurran con inductores de agallas que presentan menor nimero de
interacciones con los individuos de encinos, resultando en una topologia anidada, lo cual
indica que las interacciones registradas para los encinos con baja incidencia de inductores
de agallas son un subconjunto cohesivo de las interacciones encontradas en los encinos con
mayor incidencia de inductores de agallas, por lo tanto estos inductores de agallas no es un
grupo de especies que interactla con un grupo especifico de individuos de encinos. Asi
mismo esta topologia anidada es lo que permite la persistencia de las especies de
inductores de agallas minimizando el efecto de la competencia interespecifica (Bastolla et
al. 2009).

El indice de similitud de Bray-Curtis muestra que los individuos de Q. resinosa e
hibridos son los que presentan una mayor similitud en la composicion de inductores de
agallas en un 51% y de parasitoides en un 56%. Este patron también se puede atribuir a

que estos individuos hibridos son genéticamente mas similares a su progenitor Q. resinosa,
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ya que se ha reportado que plantas con genotipos similares presentan una composicion de
artrépodos similares (Bangert 2006, Whitham et al. 2006).

Claramente este fendmeno natural de hibridacidn genera una gran diversidad
genética en plantas lo cual conlleva a que la fauna asociada a tales especies vegetales
respondan a caracteres heredables de planas (Crutsinger et al. 2006, 2009), confiriéndoles
un grado de resistencia o susceptibilidad hacia los herbivoros (e.g., Witter y Waisanen,
1978, Fritz y Price 1988, Dungey et al. 2000), lo cual genera diferencias en el ensamblaje
de artépodos (Johnson et al. 2006, Whitham et al. 2006, Crawford et al. 2007, Underwood
2009, Schadler et al. 2010, Smith et al. 2011).
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viii. CONCLUSIONES GENERALES

El complejo hibrido formado por Q. magnoliifolia x Q. resinosa, claramente tiene impacto
sobre la riqueza y estructura de la comunidad de insectos inductores de agallas (I1A).

¢ Incrementando la riqueza de (11A) en hospederos hibridos, en comparacion con sus
progenitores, debido a la ruptura de complejos de genes de resistencia contra
herbivoros. Por lo tanto estos hibridos se pueden considerar como ““super
hospederos”, permitiendo una mayor diversidad de nuevos nichos par a ser
colonizados por una gran diversidad de insectos inductores de agallas.

e Genera patrones diferenciales sobre la diversidad de interacciones entre individuos
de encinos, inductores de agallas y parasitoides, donde individuos de encinos
hibridos soportan una mayor diversidad de interacciones.

e Estos resultados son evidencia de que los inductores de agallas tiene la capacidad
de discriminar entre plantas hospederas hibridas y progenitoras, debido a que la red
tréfica de los individuos hibridos presentan una mayor generalidad de inductores de
agallas y una menor vulnerabilidad de parasitoides.

¢ Finalmente observamos que nuestros resultados siguen la regla de similitud
genética propuesta por Whitham et al. (2006) donde sefiala que existe una fuerte
relacién entre la genética de las planta y la comunidad de artrépodos asociados,
donde plantas genéticamente similares soportan comunidades de artropodos
similares, y en este caso individuos hibridos y de Q. resinosa, son quiza méas
similares genéticamente al igual que en la comunidad de insectos inductores de

agallas y parasitoides que soportan.
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