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RESUMEN GENERAL

Las comunidades naturales estan estructuradas por diversos organismos, los cuales forman
complejas interacciones bioticas (e.g. mutualistas o antagonistas). La herbivoria es una
interaccion bidtica antagonista donde particularmente, los insectos son reconocidos por el
consumo de las comunidades naturales ya que es un factor que determina la estructura y
composicion de las follaje de una gran diversidad de especies de plantas. La herbivoria es
importante en comunidades especies de plantas vegetales que involucra diferentes procesos
ecologicos. La herbivoria a su vez, puede ser afectada por factores bioticos (e.g. calidad
nutricional y defensa vegetal) y por factores abioticos (e.g. fertilidad del suelo y
disponibilidad de humedad) en diferentes escalas espacio-temporales. En este estudio, se
evalud el efecto de la humedad (i.e. precipitaciéon) y de la fertilidad del suelo sobre la
estructura y composicion de los insectos inductores de agallas asociados a Quercus
castanea. Cuatro sitios de estudio que presentan un gradiente abidtico de precipitacion y
fertilidad del suelo en los que se encuentran presentes poblaciones de Q. castanea, fueron
ubicados y seleccionados dentro de la Cuenca de Cuitzeo, Michoacan, México. Mediante el
uso de analisis de redes troficas cuantitativas se evaluaron las interacciones troficas de los
insectos inductores de agallas con sus enemigos naturales (i.e. parasitoides) y con Q.
castanea a lo largo del gradiente. Se encontr6 una relacion positiva entre la precipitacion
media anual encontrada en cada sitio de estudio y la abundancia de agallas. Ademas, se
encontré que la abundancia de agallas en los diferentes 6rganos (i.e. ramas vs. hojas) fue
diferencial a lo largo del gradiente hidrico y de fertilidad, siendo las agallas de hojas las
mas abundantes para todos los sitios. No se encontraron diferencias significativas en la
riqueza de agallas entre los sitios de estudio indicando que la precipitacion y la fertilidad
del suelo no afectan la riqueza de este gremio de insectos. Finalmente, las redes troficas de
insectos inductores de agallas-Q. castanea fueron diferentes acorde al gradiente de
humedad donde existen cambios en la composicion de especies, estructura y resiliencia de

la red, mostrando que sitios de menor humedad presentan redes especialistas.

Palabras clave: Insectos inductores de agallas, Q castanea, Insectos parasitoides.



SUMMARY

Natural communities are structured by many organisms, which form complex biotic
interactions (e. g. mutualists or antagonists interactions). Herbivory is a biotic antagonist
interaction, particularly where the insects are recognized by consuming foliage of a wide
variety of plant species. Herbivory is important in natural communities because it’s a factor
that determines the structure and species composition of plants involving different
ecological processes. Herbivory, in turn, can be affected by biotic (e. g. nutritional quality
and plant defense) and abiotic factors (e. g. soil fertility and moisture availability) at
different spatial and temporal scales. In this study, the effect of humidity (i. e. precipitation)
and soil fertility on the structure and composition of gall-inducing insects associated with
Quercus castanea was evaluated. We evaluated four study sites having an abiotic gradient
of precipitation and soil fertility in which Q. castanea populations are present, this
populations were located and selected in Cuitzeo Basin, Michoacan, Mexico. Using
analysis of quantitative food webs, we evaluated trophic interactions of gall-inducing
insects with their natural enemies (i. e. parasitoids) and with Q. castanea along the gradient.
A positive relationship between annual rainfall and galls abundance was found at each
study site. Furthermore, we found that abundance of galls in different organs (i. e branches
vs. leaves) was spread along the water gradient and fertility, being the leaves galls the most
abundant in all sites. No significant differences were found in wealth of galls between study
sites, indicating that rainfall and soil fertility does not affect the wealth of this guild of
insects. Finally, trophic web of gall-inducing insects Q. castanea were different according
to the moisture gradient which changes in species composition, structure and resilience of

the network exist, showing less moist.

Keywords: Gall-inducing insects, Q. castanea, Insect parasitoids.



INTRODUCCION GENERAL

Las comunidades biologicas estan constituidas por un conjunto de diversas especies que
habitan en una localidad particular, donde ocurren complejas interacciones bidticas (Rozzi,
2006). Estas comunidades bioldgicas estdn organizadas en niveles troficos donde las
especies interacttan entre si formando una compleja red (Waser y Ollerton, 2006) de
interacciones reflejando diferentes estrategias adaptativas que maximizan su supervivencia.
La herbivoria representa una de estas interacciones mas frecuentes en las comunidades
naturales y afecta tanto el desempefio de las plantas como su distribuciéon y abundancia
(Marquis, 1984; Crawley, 1997; Weis y Berembaum, 1989; Cuevas-Reyes et al., 2008).

HERBIVORIA

Una de las interacciones bioticas mas frecuentes en la naturaleza es la herbivoria, la cual
regula y estructura diversas comunidades naturales (Weis y Berembaum, 1989; Cuevas-
Reyes et al., 2008). La herbivoria es una de las interacciones antagonicas planta-insecto
mas importantes debido a que tiene un papel importante en la dinamica de la mayoria de los
ecosistemas (Weis y Berembaum, 1989; Cuevas-Reyes et al., 2008). Ademas, es relevante
por las consecuencias demogréficas, fisioldgicas, genéticas y ecoldgicas que conlleva
(Coley y Barone, 1996), ya que esta interaccién antagdnica pueden influir en la evolucion y
dindmica poblacional, la abundancia, distribucién y viabilidad de las poblaciones vegetales
(Garcia y Johan, 2009).

El consumo de cualquier tejido vegetal (i.e. hojas, flores, raices, etc.) se define
como herbivoria (Crawley, 1997); y los insectos son reconocidos puntualmente por este
consumo de follaje en un gran variedad de comunidades vegetales, incluyendo bosques
templados y tropicales (Crawley, 1983; Dirzo, 1987; Coley y Barone, 1996). Se estima que
aproximadamente el 10% de la productividad primaria terrestre se mueve a través de los
herbivoros (Coley et al., 1985).

La funcion de los herbivoros es esencial para el ecosistema, pues sin ellos los
niveles tréficos superiores no existirian (Coley y Barone, 1996). Los herbivoros representan
el grupo de organismos mas diverso y que ocasiona el mayor dafio en plantas (Coley y
Barone, 1996). Este grupo comprende la mayor porcion de la biodiversidad y representa
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aproximadamente entre el 57% de los 1.75 millones de especies descritas (Price, 2002).
Estudios filogenéticos de los linajes de insectos confirman que los grupos de insectos
herbivoros son significativamente mas diversos que los grupos de insectos no herbivoros
(Mitter et al., 1991); asimismo, el 26% de las especies de insectos corresponde a gremios de
insectos herbivoros (Strong, 1984).

Estudiar los ensamblajes de insectos es muy importante en las comunidades
biologicas ya que los herbivoros tienen un gran impacto sobre la productividad,
descomposicion, ciclaje de nutrientes y otros procesos importantes a nivel ecosistémico
(Southwood, 1972; Kremen et al., 1993; Samways, 1994). La presencia de herbivoros y el
dafio que genera su forma de alimentacion juega un papel crucial en el desempefio de las
plantas, ya que puede afectar directamente la ganancia de carbono de estas mediante la
remocion del tejido fotosintético e indirectamente, a través de la induccion de compuestos
defensivos o interrumpiendo el movimiento de agua y nutrientes (Zangerl et al., 2002)
ademas, ejerce fuertes presiones selectivas sobre sus plantas hospederas (Hartley, 2000;
Schardl, 1999) aumentando la mortalidad y eliminando biomasa que de otra forma podria
asignarse al crecimiento o a su reproduccion (Coley et al., 1985). Como resultado de esta
gran influencia selectiva han ocurrido la evolucion de defensas, mecanicas, fenologicas y
quimicas en las plantas hospederas (Coley y Barone, 1996).

La defensa quimica puede ser un factor selectivo directo que reduce la amplitud de
hospederos de diferentes gremios de insectos herbivoros. A la defensa quimica, se le
considera el mayor determinante en la eleccion de hospederos (Fraenkel, 1981), debido a
que estos compuestos actuan como defensa o mecanismo “disuasivo” en respuesta al dafio
por herbivoros reduciendo su tasa de crecimiento, incrementando su mortalidad (Hadwich y
Baldwin, 2000) y/o atrayendo a sus enemigos naturales mediante la produccion de
compuestos volatiles (Coley y Barone, 1996). Por esto, la amplitud de dietas por parte de
los insectos herbivoros esta potencialmente influenciada por el contenido de compuestos
secundarios (e.g. terpenos, taninos, fenoles, aceites, etc.) (Van Der Meijden et al., 1984;
Rossiter et al., 1988) de sus plantas hospederas. Sin embargo, algunos herbivoros han
evolucionado mecanismos para disminuir los efectos nocivos de dichos metabolitos (Ehlich
y Raven, 1964), adquiriendo caracteres adaptativos “contradefensas” que les han permitido

consumir a estas plantas (Berembaum, 2001)
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Herbivoros especialistas como los insectos inductores de agallas exhiben tal grado
de adaptacion a estos compuestos que son capaces de secuestrar estas toxinas en los tejidos
de las agallas, lo cual les provee cierto grado de proteccion contra sus enemigos naturales
(Tullberg y Hunter 1996; Wink et al., 2000; Muller et al., 2001).

INSECTOS INDUCTORES DE AGALLAS

La herbivoria por insectos inductores de agallas es particularmente importante ya
pertenecen al gremio de insectos mas especializados por la interaccion quimico-ecolégica
que presentan con sus plantas hospederas (Hartley y Lawton, 1992). La induccion de
agallas para la planta hospedera, representa una interaccion antagonista que implica costos
fisiologicos en la elaboracion de recursos para defensa quimica, ademas reduce la
produccién de flores, inflorescencias y semillas afectando negativamente en el desarrollo y
éxito reproductivo de la planta (Hartley y Abramson, 1979; Ananthakishan, 1984; Sacchi et
al.,, 1988; Fay et al., 1996; Parra- Tabla y Bullock, 1998), produciendo cambios
metabdlicos desviando los recursos que las plantas tienen asignados al crecimiento hacia la
formacion de agallas (Fay et al., 1993; 1996). Por el contrario, para los insectos, las agallas
parecen ser adaptaciones que han permitido a diferentes taxa de insectos alimentarse sobre
tejidos de alta calidad nutricional proporcionado un microhdbitat favorable para obtener un
desarrollo y reproduccién éptimos, ademas, protegen a estos insectos de cambios
climaticos, enemigos naturales (e.g. folivoros, hongos y parasitoides) y estrés ambiental
(Hartley y Lawton, 1992; Hartley, 1998; Pascual-Alvarado et al., 2008). Por ello, las
agallas han sido modelo de estudio debido a que presentan un micro habitat discreto con
comunidades de insectos relativamente cerradas y especializadas (Stone y Schonrogge,
2003).

Las agallas surgen como resultado de una asociacion inter-especifica entre una
planta y un insecto (Rohfritsch, 1992) y se definen como un crecimiento anormal de tejidos
u organos de la planta, causado por la presencia del huevo de un insecto o por las
actividades de alimentacion de las larvas (Shorthouse y Rohfritsch, 1992, Foss y Rieske,
2004, Allison y Shultz, 2005, Price 2005). El proceso de induccién de una agalla es
considerada la mas compleja asociacion entre insecto y la planta en el mundo natural

(Shorthouse et al., 2005). Algunos estudios han evaluado el mecanismo de la manipulacion
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y alteracion del desarrollo de las plantas implicadas durante el desarrollo de la induccién de
la agalla (Ananthakrishnan, 1984; Dreger-Jauffret y Shorthouse, 1992; Larson y Whitham,
1991). Estd documentado que la induccidn de la agalla, puede iniciar en el momento de la
oviposicion, debido a que el insecto inyecta el material estimulante junto con el huevo, éste
es depositado sobre o en el interior de los tejidos de la planta, o durante la alimentacion las
larvas ya que secretan en su saliva una sustancia anéloga a las auxinas (i.e. fito-hormonas
de crecimiento). La induccion de la agalla incluye, sin excepcion, fenémenos de hipertrofia
(i.e. crecimiento anormal de células) e hiperplaxia (i.e. multiplicacién anormal de células)
(Shorthouse y Rohfritsch, 1992; Nieves, 1998). Como resultado de esta oviposicion y
alimentacion se lleva a cabo una reaccién quimica de la planta alterando los patrones de
crecimiento y desarrollo de células, tejidos u 6rganos, desviando los recursos asignados al
crecimiento vegetal para la formacion de la agalla (Ananthakhrishnan, 1984; Cuevas-
Reyes, 1998). La induccion de agallas, se presenta principalmente en hojas, tallos, raices,
yemas o partes de la flor (Bronner, 1992).

Desde el punto de vista evolutivo, las agallas pueden ser vistas como adaptaciones
qgue permitieron a algunos taxa de insectos alimentarse de tejidos de alta calidad, y
protegerse de los enemigos naturales y de los factores abidticos (Price et al., 1986;
Fernandes et al., 1994), por lo que se ha propuesto que de la induccién de la agalla derivan
algunas ventajas para este gremio de insectos herbivoros y por ello se les asigné a las
agallas un significado adaptativo (Stone, 2003). Diversas hipdtesis propuestas explican y
apoyan estas ventajas adaptativas de inducir la formacion de agallas.
o Hipdtesis nutricional, propone una ventaja para los insectos inductores de agallas,
ya que el tejido vegetal agallado representa una fuente de alimento de mayor calidad que el
tejido de la planta sin agallas (Price et al., 1986, 1987) y baja concentracion de compuestos
defensivos en las hojas que no contienen agallas (Hartley, 1988), lo que les proporciona una
ventaja sobre otros insectos herbivoros. Hay evidencia que apoya esta hipétesis nutricional
para algunas especies de plantas (Bronner, 1977; Shorthouse, 1986; Abrahamson y Weis,
1986; Hartley y Lawton, 1992). Por ejemplo, los taninos en las agallas pueden reducir la
mortalidad de los insectos debido a una infeccion por hongos de las agallas (Taper et al.,
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1986), o proteger contra los insectos parasitoides de los agalleros o contra folivoros
generalistas (Cornell, 1983; Taper y Case, 1987; Schultz, 1992).

o Hipotesis de los enemigos naturales, establece que la estructura de la agalla reduce
la mortalidad de insectos inductores de agallas causada por enemigos naturales (e. g.
folivoros, hongos y parasitoides). Waring y Price (1989) reportaron que las especies con
agallas de paredes gruesas excluirdn a parasitoides con ovipositores mas cortos y por lo
tanto deben tener niveles mas bajos de parasitismo. Particularmente, en insectos cinipidos
inductores de agallas asociados al género Quercus se argumenta que evitan el ataque al
inducir agallas de diferente complejidad estructural en diferentes lugares (Stone y Cook,
1998; Stone y Schonrogge, 2003; Stone et al., 2002). La dureza de la agalla y el diametro
biliar en cinipidos impide el ataque por ciertas especies de parasitoides (Washburn y
Cornell, 1979).

o Hipdtesis del microambiente, indica que dentro de la agalla hay un microambiente
Optimo que favorece al insecto, ya que lo protege contra cambios ambientales desfavorables
como la pérdida de agua y nutrientes, es decir este microclima, propicia efectos benéficos

de un ambiente controlado (Fernandes, 1982).

Estas diferentes hipotesis han sido probadas para determinar los patrones de
diversidad de insectos inductores de agallas en distintas escalas espacio-temporales donde
tanto factores bidticos y abioticos han sido evaluados como fuentes explicativos de esta
variacion.

Hipdtesis de la Riqueza de especies de plantas. Esta hipdtesis sugiere que la
diversidad floristica de los héabitats puede ser la responsable de las diferencias en los
patrones locales de la riqueza de especies de insectos inductores de agallas ya que mas
especies de plantas representan mas sitios para ser colonizados por estos insectos
(Southwood, 1960, 1961, Murdoch et al., 1972; Southwood et al., 1979; Sanderson, 1992;
Cuevas-Reyes et al. 2004a). Diversos estudios han determinado que la riqueza de especies
de insectos inductores de agallas aumenta a medida que més especies de plantas hospederas
estan disponibles (Fernandes y Price 1988; Wright y Samways, 1998; Goncalves-Alvim y

Fernandes, 2001; Cuevas-Reyes et al., 2004). Se ha reportado una relacion positiva entre la
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riqueza de especies de insectos agalleros y la riqueza de especies de plantas en algunos
estudios sobre la vegetacion de la sabana (Lara 1994, Wright y Samways 1996, 1998).
Arquitectura de la planta. Esta hipétesis predice que formas de crecimiento de las plantas
mas complejas (i. e. arboles mas complejos que arbustos y hierbas), estan asociadas con
una mayor incidencia de herbivoros (e. g. una combinacion de formas de vida, altura,
namero de brotes, ramas y hojas) (Lawton, 1983; Fernandes y Price, 1988; Goncalves-
Alvim y Fernandes, 2001). Cuevas- Reyes et al.,, (2004a) ha reportado una mayor
diversidad de agallas en hospederos asociados a formas de vida arbdrea. Igualmente,
Goncalves-Alvim y Fernandes (2001) mostraron que la riqueza de insectos inductores de
agallas es mayor en los arboles y arbustos.

Edad de la planta. Esta hipotesis sugiere que la frecuencia de las especies de insectos
inductores de agallas en una especie en particular de planta huésped esta relacionada con su
estadio ontogénetico. Algunos estudios han demostrado que la frecuencia de los insectos
agalleros puede estar relacionado con la edad de sus plantas hospederas (Price et al., 19873,
1987b; Craig et al., 1989; Price, 1989; Cuevas-Reyes et al. 2004a). Plantas jovenes son mas
susceptibles al ataque por insectos inductores de agallas que plantas maduras ya que pueden
secuestrar defensas secundarias como un mecanismo de defensa para enemigos naturales
(Cornell, 1983; Langenheim y Stubblebine, 1983; Waring y Price, 1990, Cuevas-Reyes et
al., 2004a), predice que plantas jovenes de menor tamafio tienen mayores niveles de
defensa quimica.

Fertilidad del suelo. Esta hipotesis predice mayor riqueza de insectos agalleros en
ambientes con baja disponibilidad de nutrientes del suelo (Fernandes y Price, 1991;
Cuevas-Reyes et al. 2004b). Estos autores argumentaron que la fertilidad del suelo es un
factor importante que afecta la riqueza de especies de insectos inductores de agallas en
relacién con gradientes. Alvim y Fernandes (2001) indica que los bajos contenidos de
fosforo se asocian con un mayor nimero de especies de insectos inductores de agallas.
Densidad del hospedero. Esta hipdtesis indica que la riqueza de especies de insectos
agalleros puede estar influenciada por la densidad de la planta huésped (Strong et al., 1984;
Cuevas-Reyes et al. 2004) es decir, mayor numero de plantas por unidad de superficie y
con ello podria aumentar la riqueza de especies de insectos inductores de agallas (Feeny

1976; Lawton 1983).
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El habito de inducir agallas ha evolucionado muchas veces independientemente en
varios organismos (Meyer, 1987) y en insectos la induccién de agallas ha evolucionado en
al menos siete ordenes diferentes (Meyer, 1987; Dreger-Jauffret y Shorthouse, 1992). Estos
son Homoptera, Diptera e Hymenoptera que son los mas comunes y diversos y en una
menor proporcion se encuentran los Ordenes Thysanoptera, Hemiptera, Lepidoptera y
Coleoptera. En total se han reportado mas de 13,000 especies de inductores de agallas
(Nieves Aldrey, 1998; Stone y Schonrogge, 2002; Shorthouse et al., 2005). Particularmente
las agallas de avispas de la familia Cynipidae (Hymenoptera) constituyen uno de los grupos
mas grandes de insectos inductores de agallas (Cornell, 1983 Price, 1987; Stone, 2002).
Esta familia esta conformada por seis tribus de avispas de agallas (i.e. Synergin, Aylacini,
Diplolepidini, Eschatocerini, Pediaspidini y Cynipini).

Los cinipidos de la tribu Cynipini se asocian a encinos y es la tribu mas grande
(Ronquist, 1999) con 974 especies agrupadas en 44 géneros (principalmente en el
hemisferio norte) (Ronquist, 1999) y son el grupo mas complejo y rico en especies de
organismos que induce agallas. Las agallas de cinipidos mas conocidas son las que se
encuentran en los encinos y rosas (Figura 1) pero también hay un namero significativo de
agallas de cinipidos en hierbas (Asteraceae, Lamiaceae, Rosaceae, Papaveraceae) (Ronquist
y Liljeblad, 2001). Las avispas agalleras de encinos inducen las estructuras mas complejas
y diversas de agallas conocidas de cualquier grupo que inducen agallas (Dreger-Jauffret y
Shorthouse 1992; Rohfritsh 1992).

Otras plantas .
lefiosas Hierbas

Rosas

Figural. Proporcion de especies de avispa agalleras que atacar diferentes tipos de plantas
(Ronquist y Liljeblad, 2001).
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Los encinos soportan diversos ensamblaje de insectos agalleros (Dreger-Jauffret y
Shorthouse, 1992) y las avispas de la familia Cynipidae son los insectos més frecuentes
(Kinsey, 1920; Bronner, 1983). Las agallas en encinos han sido estudiadas, y el grupo ha
sido revisado recientemente (Stone y Cook, 1998; Stone y Schoénrogge, 2003). EXxisten
cerca de 1000 especies de avispas inductoras de agallas asociadas a 41 géneros de encinos
de todo el mundo (principalmente en el hemisferio norte) (Ronquist, 1999). Sin embargo, la
informacion en México es escasa, a pesar de ser el centro de diversificacion del género
Quercus (Rzedowski, 1983; Nixon, 1998), y poseer 115 especies endémicas (Gonzélez-
Rivera, 1993). Alrededor del 80% de todas las agallas cinipidos se desarrollan sobre
especies de encinos (Quercus) y especies de Rosas (Rose) (Harper et al., 2004, Allison y
Shultz, 2005). Cada especie de cinipido induce una agalla con morfologia particular, y
muchas de las agallas muestran una gran complejidad (Stone y Cook, 1998). Es decir, la
morfologia de la agalla es caracteristica del insecto inductor de agallas, mas que de la
planta hospedera (Ambrus, 1974; Rohfritsch, 1992). Los rasgos de la agalla estan bajo el
control de la avispa inductora, por lo tanto representan los fenotipos extendidos de los
genes de insectos inductores de la agallas (Stone y Schoénrogge, 2003). Aunque la
apariencia externa de las agallas varia ampliamente, la organizacion interior de los tejidos

para la mayoria de las especies es similar (Rohfritsch, 1992).

El desarrollo de agallas (ontogenia) se puede dividir en tres fases: iniciacion,
crecimiento y maduracion (Rohfritsch, 1992). La iniciacion comienza con la oviposicion de
huevos sobre o dentro de un oOrgano especifico de la planta hospedera (Mani, 1964;
Shorthouse, 1975). Durante la iniciacion, la larva recién eclosionada ejerce el control sobre
el desarrollo de las células de la planta en sus proximidades, dando como resulta cambios
en la actividad fisiologica de estas células afectadas en la planta y en sus patrones de
crecimiento. La fase de crecimiento de la agalla implica un aumento celular del tejido de la
planta que rodea la larva (Shorthouse, 1975). Durante esta etapa, las células que recubren la
camara de larvas se diferencian en células nutritivas, que son importantes tanto en la

alimentacion de la larva como en el desarrollo morfogenético de la agalla (Rohfritsch,
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1992). La fase de maduracion marca el final del crecimiento de la agalla y corresponde a la

etapa de alimentacion activa de la larva (Lalonde y Shorthouse, 1984).

ENEMIGOS NATURALES DE INSECTOS INDUCTORES DE AGALLAS

La comunidad conformada por los insectos que inducen agallas, las plantas hospederas y
sus enemigos naturales conforman una compleja interaccion multitréfica, siendo
principalmente la depredacion y la competencia las causas principales de la mortalidad de
estos insectos inductores de agallas (Floate y Whithan, 1995). Las especies de insectos
inductores de agallas presentan una rica fauna de enemigos naturales, incluyendo
depredadores, inquilinos y parasitoides, siendo muchos de estos especificos en sus agallas
hospederas (Price, 2005)

INSECTOS PARASITOIDES

Las avispas parasitoides son uno de los grupos mas importante de enemigos naturales de
herbivoros y, particularmente, de insectos inductores de agallas (Washiburn, 1981). Un
aspecto importante de la ecologia de este gremio es el papel que desempefian los niveles
troficos superiores e inferiores debido a que la mayor parte de la mortalidad de insectos
inductores de agallas se debe a la presencia de insectos parasitoides (i.e. “efectos top-
down”) y a la defensa quimica de las plantas hospederas (i.e. “efectos bottom-up”) (Carroll,
1988).

Las avispas parasitoides tienen una biologia compleja, con elaboradas interacciones
con otros organismos lo que los hace objeto fascinante para los estudios ecoldgicos
(Godfray, 1994). Los insectos parasitoides dependen completamente de otros artrépodos
como la fuente principal de alimento para su progenie, los artropodos pueden ser atacados
por parasitoides en diferentes etapas de su ciclo de vida (i.e. huevos, larvas, pupas y
adultos) (Turlings, 2006). Las avispas parasitoides depositan sus huevos sobre o dentro de
otros organismos (insectos) y la larva que eclosiona de estos huevos consumira parte de los
hospederos y finalmente los matara. Sin embargo, los parasitoides no matan a su victima
inmediatamente, es un proceso lento de modo que estos pueden seguir alimentandose y

creciendo por periodos considerables de tiempo. La eleccion de un hospedero por la hembra
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parasitoide puede estar determinada por el uso de varias modalidades sensoriales que
generalmente usan en combinacion (Wachers y Lewis, 1994); la quimiorrecepcion (olfato y
gusto) parece ser responsable de la eleccion de hospedero en los himendpteros parasitoides
(Turlings et al., 2003b). ElI hospedero representa un contenedor del cual el insecto
parasitoide puede satisfacer todas sus necesidades nutricionales (Vinson, 1975). Dado que
las caracteristicas de la planta (i.e. defensa quimica, calidad nutricional) pueden influir en
los parasitoides, crecimiento y desarrollo de los insectos herbivoros, por ello, se propuso la
hipotesis “crecimiento lento-alta mortalidad” (Clancy y Price, 1987). Esta hipotesis
propone que las caracteristicas de la planta hospedera, tales como la calidad nutricional y
morfologia pueden hacer méas lento el desarrollo de los insectos herbivoros y
consecuentemente, incrementar el riesgo de que estos mueran debido al ataque de sus
parasitoides. En la mayoria de los casos, un parasitoide puede atacar a su hospedero
Unicamente si este se encuentra en ciertas etapas de su desarrollo, las etapas vulnerables

hacen del hospedero a estar mas tiempo expuesto al peligro de ser parasitado.

Diversos estudios han examinado los efectos de los compuestos secundarios sobre la
sobrevivencia, desarrollo, tamafio, longevidad, fecundidad y proporcion de sexos de los
parasitoides (Vinson y Iwantsch, 1980). Uno de los efectos de las sustancias quimicas
vegetales se manifiesta sobre el tamafio de los parasitoides recién emergidos, el tamafio se
correlaciona con la adecuacién de los parasitoides, ya que puede estar afectando el éxito
reproductivo del individuo particularmente en su fecundidad, longevidad y en su eficiencia
en la busqueda de hospedero (Charnov et al., 1981).

Los parasitoides son uno de los mayores componentes de los ecosistemas terrestres
y constituyen mas del 20% del total de las especies de insectos (La Salle y Gauld, 1991;
Godfray, 1994). Los hymendpteros parasitoides representan el grupo mas numeroso de
parasitoides con méas de 50 000 especies conocidas, no obstante se estima que al menos 1
000 000 de éstas especies aun no ha sido descritas (Goldfray, 1994). A pesar de su
abundancia, se sabe relativamente poco sobre la estructura de insectos parasitoides en las
comunidades naturales (Memmont, 1994) Esta gran diversidad de parasitoides representa a
su vez una gran diversidad de ciclos de vida, algunas especies son altamente especialistas

atacando solamente a una o pocas especies de hospederos, mientras que otras son mas
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generalistas ya que pueden desarrollarse en muchas especies de hospederos (Turlings,
2006). Los procesos ecoldgicos, particularmente efectos indirectos negativos mediados por
los enemigos naturales pueden ser importantes en la estructuracion de comunidades de
insectos fitdfagos, se cree que los enemigos naturales especializados tienen probablemente
un efecto mas significativo (Van Venn, 2006). Price et al., (1980) argumentd que las
relaciones entre plantas e insectos herbivoros no pueden ser entendidas sin incorporar a los

enemigos naturales.

REDES TROFICAS

Las redes troficas, es decir, quién se come a quién, es uno de los conceptos centrales de la
organizacion ecologica (Elton, 1927; Lindeman, 1942). Los modelos de redes de
interacciones troficas constituyen un marco adecuado para estudiar la estructura de las
comunidades, en donde los ecologos concentran su atencién en las conexiones tréficas
entre las especies y el flujo de energia, para asi entender como es el ordenamiento de los
organismos dentro de los sistemas ecoldgicos (Lawler y Morin, 1993). Una descripcion
mas clara de las comunidades biol6gicas y su organizacion es provista por la red tréfica
(Rozzi, 2006).

Jordano (2009), define a una red de interacciones planta-animal como el conjunto de
dos tipos de elementos: nodos o vértices que representan a las especies, y los enlaces sobre
ellos. Cada nodo es conectado por estos enlaces y estos pueden tener informacion acerca de
la direccidn de trasferencia de nodos. Los grupos de nodos méas conectados entre si que con

el resto de los nodos se denominan cliques o subredes. (Figura 2).
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Figura 2. Representacion grafica de una red tréfica donde los nodos representan los elementos de la
red conectados por enlaces que pueden o no contener informacion acerca de la direccion de
transferencia entre nodos (e. g. transferencia de energia) (Jordano et al., 2009).

Las interacciones inter-especificas en una comunidad pueden ser representadas
graficamente como una red (Figura 3). Estas representaciones graficas de las redes son muy
importantes ya que ayudan a visualizar la red completa de interacciones, proveen
herramientas en la blusqueda de patrones que permiten comprender la complejidad de

interacciones en las comunidades naturales (Jordano et al, 2009).

Existen diferentes tipos de redes de interacciones: i) unipartitas o uni-modales aqui, los
enlaces se pueden establecer entre cualquiera de los nodos de la red, ii) redes bipartitas o
bi-modales aqui las conexiones se dan entre nodos de dos grupos distintos, de tal modo que
no existen conexiones entre nodos del mismo grupo (Borgatti y Everett, 1997; Newman et
al., 2006) (Fig. 2), iii) redes cualitativas poseen informacion Unicamente de presencia o
ausencia de enlaces, iiii) redes cuantitativas o ponderadas, ademas de incluir informacién
de presencia o ausencia de enlaces (redes cualitativas) (Figura 3), poseen informacién
cuantitativa sobre la intensidad de los enlaces (Newman, 2004), es decir, las redes troficas
cuantitativas ofrecen una clara descripcion de la estructura de la comunidad incluyendo
datos de todos los vinculos entre los niveles troficos y las dependencias reciprocas entre sus
asociaciones expresadas en términos de densidad, abundancia y riqueza de especies
(Memmot et al., 1994) (Figura 3).
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Figura 3. Representacién grafica de las matrices de interaccion mediante una red tréfica
cuantitativa (van Venn, 2008). Cada barra representa cada nodo (especies de afidios y parasitoides).
El grosor de cada una de las barras representa la abundancia relativa de las especies
respectivamente, el nimero de interacciones o el grado (K) entre los nodos esta representado por
cada uno de los enlaces entre ellos y el grosor de los enlaces (link) entre las especies representa la
densidad relativa de cada una de las especies entre los diferentes niveles troficos.

Existen diferentes tipos de redes de interacciones: i) unipartitas o uni-modales aqui, los
enlaces se pueden establecer entre cualquiera de los nodos de la red, ii) redes bipartitas o
bi-modales aqui las conexiones se dan entre nodos de dos grupos distintos, de tal modo que
no existen conexiones entre nodos del mismo grupo (Borgatti y Everett, 1997; Newman et
al., 2006) (Fig. 2), iii) redes cualitativas poseen informacion Unicamente de presencia o
ausencia de enlaces, iiii) redes cuantitativas o ponderadas, ademas de incluir informacion
de presencia o ausencia de enlaces (redes cualitativas) (Figura 4), poseen informacion
cuantitativa sobre la intensidad de los enlaces (Newman, 2004), es decir, las redes tréficas
cuantitativas ofrecen una clara descripcion de la estructura de la comunidad incluyendo
datos de todos los vinculos entre los niveles troficos y las dependencias reciprocas entre sus
asociaciones expresadas en términos de densidad, abundancia y riqueza de especies
(Memmot et al., 1994) (Figura 3).
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Red Unipartita Red Bipartita Red Dirigida

Figura 4. Tipos de redes. La red unipartita tiene conexiones entre los diferentes grupos de nodos.
Las redes bipartitas Unicamente presentan conexion entre los dos conjuntos diferentes. Las rede

dirigida contienen informacion del flujo y direccién de la interaccién (Jordano, 2009).

Las redes de interaccion planta-animal son redes bipartitas o bimodales que
consisten en dos conjuntos distintos de nodos (plantas y animales), estas redes bipartitas
muestras las conexiones entre nodos de grupos distintos (Borgatti y Everett, 1997; Newman
et al., 2006). La mayoria de las redes troficas ilustradas en interacciones bioticas se han
encaminado en la construccion de redes cuantitativas o ponderadas (Memmonttet et al.,
1994; vanVeenet et al., 2006; Novotny et al., 2010; Panigua, 2009; Godray et al., 1999;
Tack, 2011; Wilson et al., 1996; Hirao, 2008; Murakami, 2008) en comparacion con redes
cualitativas.

Existen una variedad de indices (i.e. parametros o medidas cuantitativas) dentro de
las redes troficas que son utilizados para examinar la topologia de la red y aspectos
dinamicos de la red. Se denomina como topologia de la red a la forma en la que se
distribuyen los enlaces entre las especies; la distribucion del grado (K) es un indice que
indica la forma en que se distribuyen los enlaces entre las especies o el niumero de
interacciones por especie (Bascompte y Jordano, 2006). Por ejemplo, las especies dentro de
la red tréfica pueden tener pocas o muchas interacciones (k) mostrando un numero de
enlaces por especie, resultado que se muestra en la estructura de los enlaces entre las
especies en proporcion y forma. La topologia de la red es muy importante, muchos estudios

de redes complejas han mostrado que la distribucion de los enlaces muestran pautas
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invariantes de conectividad, y porque estas propiedades guardan relacion con aspectos de
su dindmica, como cuan sensibles son a la pérdida de nodos o como se enlazan 10s nuevos
nodos que entrar a formar parte de la nueva red (Jordano y Vazquez, 2006).

La conectancia es otro indice que mide la proporcién de posibles enlaces dentro de
la red, esto es la suma de los enlaces encontrados en la red dividido por el nimero total de
celdas de la matriz (Dunne et al.,, 2002). H2 es un indice que muestra el grado de
especializacion de la red, donde los valores cercanos a cero indican que no existe
especializacion y valores cercanos a 1 indican una especializacion de las interacciones
encontradas en la red, por el contrario, valores de cero o cercanos a éste indican que la red
es generalista (Bllthgen et al., 2006). La densidad de enlaces hace referencia al nimero de
interacciones por especie, la generalidad de una red examina por ejemplo, el numero
promedio de presas por especie de depredador, la vulnerabilidad evalta el numero
promedio de depredadores por especie de presa (Tylianakis et al., 2007). Finalmente, el
anidamiento de una red (“nestedness”) es un indice que muestra la forma en que las
interacciones se distribuyen en la red (e.g., si existen partes de la matriz de interacciones
con mayor densidad de elementos) y se define como un patrén de interacciones dentro de la
red que ocurre cuando las especies especialistas interactian sélo con las generalistas, pero
estas también interactGan entre ellas (Bascompte et al., 2003).

Diversos estudios de redes troficas han estimado indices cuantitativos como la
distribucion del grado (K) (Bascomptey Jordano, 2006), la conectancia, la uniformidad de
interaccion (Schoener 1989; Williams y Martinez 2000; Bersier et al., 2002; Krause et al.,
2003; Tylianakis et al., 2007), el anidamiento o encajamiento (“nestedness’) (Lewinsohn et
al., 2006) para comprender la dindmica y estructura de las interacciones dentro de las
comunidades naturales. Particularmente, Kaartinen y Roslin (2012) utilizaron diversos
indices para examinar aspectos dinamicos de la red (i.e. densidad de los enlaces,
generalidad, vulnerabilidad y conectancia), utilizo la densidad de los enlaces para describir
el numero promedio de interacciones encontradas por especie, la generalidad para describir
el nimero promedio de especies huéspedes atacada por cada especie de parasitoide, la
vulnerabilidad para examinar el nimero promedio de especies de parasitoides que atacan
cada hospedero y utilizé la conectancia para describir la relacién de los vinculos troficos

realizadas a todos los enlaces posibles dentro la red. Estos indices ademas de ayudar a
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comprender la topologia de la red, es decir, la distribucion de los enlaces entre los diversos
niveles troficos, ayudan a encontrar patrones generales de las interacciones entre especies
de diferentes niveles troficos.

Ciertos trabajos pioneros han caracterizado algunos patrones de las interacciones en
relacién a los ensamblajes que surgen entre las especies (Schemske, 1983; Jordano, 1987;
Fonseca y John, 1996). No obstante, solo en afios recientes se ha iniciado un programa de
investigacion, donde los estudios de las interacciones utilizan herramientas
multidisciplinarias como las redes tréficas (Jordano,1987; Miller et al., 1999; Memmott y
Waser, 2002; Jordano et al., 2003; Vazquez y Aizen, 2003; Bascompte et al., 2006;
Lewinsohn et al., 2006; Vazquez y Aizen, 2004; Vazquez, 2005; Véazquez y Aizen, 2006;
Bluthgen et al., 2006; Montoya et al., 2006; Bascompte y Jordano, 2007).

Estudios de redes troficas en interacciones bioticas se han hecho frecuentemente
para interacciones mutualistas (Jordano et al., 2003) tales como sistemas planta-polinizador
(Clements y Long, 1923; Robertson, 1928; Vazquez y Somberlo, 2002; Ollerton et al.,
2003; Ashworth et al., 2004; Memmott et al., 2004; Jordano, 1987;Vazquez et al., 2007)
mutualismos hormiga-planta (Guimaraes et al., 2006, Bliithgen et al., 2007; Diaz-Castelazo
et al. 2010, Diaz-Castelazo et al. 2013 y existen menos estudios para interacciones
antagonistas (Memmott et al., 1994) sobre la estructura hospedero-parasitoide de insectos
herbivoros, incluyendo insectos minadores de hojas (Memmott et al., 1994;. Rott y
Godfray, 2000; Valladares et al., 2001; Lewis et al., 2002), afidos (Mduller et al., 1999) y
muy pocos estudio se han realizado utilizando a los insectos inductores de agallas en
sistemas templados, particularmente de Cynipidae (Schonrogge y Crawley, 2000).

La mayoria de los estudios en interacciones antagdnicas han sido encauzados hacia
la busqueda de patrones generales que determinan su interaccion desatendiendo sus
interacciones multitréficas. Es decir, la mayoria de los estudios de insectos inductores de
agallas se han basado en determinar patrones generales, es decir en determinar ;cOmo? o
¢por qué? se da la relacion entre las especies, explicando esta interaccion por factores
abioticos (Fernandes y Price 1988; Cuevas-Reyes et al., 2003; Blanche, 2000) o por
factores bidticos (Hartley, 1998; Lawton, 1983; Langenheim y Stubblebine, 1983;
Abrahamson et al., 1991) dejado de lado particularmente como estos factores (bi6ticos y

abioticos) pueden afectar las interacciones entre los insectos inductores de agallas con sus
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plantas hospederas dentro de cada uno de los niveles troficos. Por ello, estudiar gremios de
herbivoros es naturalmente importante ya que forman parte de este proceso ecoldgico de
interacciones tréficas y ademas porque representan el segundo nivel tréfico que constituye
a los consumidores primarios; herbivoros a su vez son la fuente de energia para los
carnivoros consumidores secundarios (Smith y Smith, 2001).

El estudio de los factores que afectan la comunidad de herbivoros y las redes
troficas en el dosel representan un sistema ideal para entender diferentes procesos
ecologicos en interacciones planta-animal (Tovar-Sanchez et al., 2004). Algunos autores
mencionan que estudiar como las especies estan conectadas mediante las relaciones troficas
permite entender la complejidad de las redes tréficas, el flujo de energia, la estructura y
composicion de diferentes gremios a nivel de comunidades y ecosistemas (Briand y Cohen,
1984, Cohen et al., 1990). Sin embargo, hasta la fecha no hay estudios que hayan evaluado
de qué manera los factores ambientales como la fertilidad del suelo y el gradiente hidrico
afectan la estructura de redes tréficas de insectos inductores de agallas y sus parasitoides y
menos aun qué relacion existe entre la estructura de la red y su resistencia a cambios
generados por el gradiente hidrico. Debe de examinarse a detalle que propiedades
estructurales de la red cambian como consecuencia de estos factores. Ademas de
comprender las interacciones troficas entre las especies, este estudio nos permite evaluar
comparativamente sitios con diferentes condiciones ambientales y fisicas (humedad y
nutrientes del suelo) para explicar los patrones de riqueza y abundancia de insectos

inductores de agallas en sistemas templados, particularmente en Quercus castanea.

HIPOTESIS

Debido a que diversos estudios han demostrado que la disponibilidad de los recursos afecta
la asignacion de los recursos en las plantas (Coley, 1985) y con ello los procesos de
interacciones antagonicas como la herbivoria (Bryant, 1980; Mooney, 1972; Coley, 1983),
esperamos que factores abidticos como la precipitacion y fertilidad del suelo genere

variacion en los patrones de diversidad de insectos inductores de agallas asociados a
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especies de Q. castanea, habiendo una mayor diversidad de insectos inductores de agallas

en sitios de menor humedad y fertilidad del suelo.

Si la disponibilidad de este recurso hidrico se refleja en los aspectos fisioldgicos de
las plantas hospederas, se esperaria que la precipitacion y/o fertilidad del suelo expliquen la
variacion en los patrones de abundancia de los insectos inductores de agallas, donde a
mayor humedad y fertilidad del suelo exista una mayor abundancia y riqueza de insectos

inductores de agallas.

En relacion a las interacciones troficas esperamos encontrar una mayor
especificidad de la red en sitios de menor humedad y fertilidad de suelo y redes mas
generalistas en sitios con mayor humedad y fertilidad del suelo.

OBJETIVOS
OBJETIVO GENERAL

Determinar la diversidad y estructura de ensamblajes troficos de insectos inductores de
agallas y parasitoides asociados a Quercus castanea a lo largo de un gradiente hidrico en la

Cuenca de Cuitzeo

OBJETIVOS PARTICULARES

= Determinar los cambios en la diversidad de morfo-especies de insectos inductores
de agallas y sus parasitoides de Quercus castanea a lo largo de un gradiente hidrico
en la Cuenca de Cuitzeo.

= Determinar la estructura y composicion de insectos inductores de agallas en

Quercus castanea a lo largo de un gradiente hidrico en la Cuenca de Cuitzeo.

= |dentificar los cambios en los ensamblajes troficos de insectos inductores de agallas
asociados a Quercus castanea a lo largo de un gradiente hidrico en la Cuenca de

Cuitzeo mediante la elaboracion de redes tréficas cuantitativas.
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CAPITULOI.

Patrones de diversidad de insectos inductores de agallas asociados a Quercus castanea

a lo largo de un gradiente hidrico: Importancia de la fertilidad del suelo

Espinoza-Olvera Norma Angélica, Diaz-Castelazo Cecilia, Gonzalez-Rodriguez Antonio, Ken

Oyama y Cuevas-Reyes Pablo

RESUMEN

En este estudio se examinaron los patrones de diversidad de insectos inductores de agallas
asociados a Quercus castanea a lo largo de un gradiente de precipitacion y de fertilidad del
suelo en cuatro sitios ubicados en la Cuenca de Cuitzeo, Michoacan, México. Se encontr6
una relacion positiva entre la precipitacion media anual de los sitios y la abundancia de
agallas. Se encontrd variacion en la abundancia de agallas entre los diferentes 6rganos (i.e.
ramas vs hojas) a lo largo del gradiente hidrico y de fertilidad, siendo las agallas de hojas
mas abundantes para todos los sitios. También se encontré una relacion positiva entre
abundancia de agallas con el contenido de carbono y nitrégeno del suelo, indicando que la
fertilidad del suelo incrementa la abundancia de agallas. No se encontraron diferencias
significativas en la riqueza de agallas entre sitios de estudio indicando que la precipitacion

y la fertilidad del suelo no afectan la riqueza de este gremio de insectos.

Palabras clave: Insectos inductores de agallas, Gradiente hidrico, Fertilidad del suelo,

Quercus castanea
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INTRODUCCION

Los patrones de diversidad de insectos inductores de agallas se asocian a diferentes factores
bidticos como la arquitectura de la planta (Fernandes y Price, 1988) edad del hospedero
(Langenheim y Stubblebine, 1983) calidad nutricional y la defensa quimica (Hartley, 1998)
y a factores abidticos como la disponibilidad del agua (Fernandes y Price, 1992; Cuevas-
Reyes et al., 2006) y la fertilidad del suelo (Blanche y Westoby, 1995; Cuevas-Reyes et al.,
2003). Particularmente, la disponibilidad de agua es un factor abidtico importante que
puede generar cambios dentro de una comunidad o ecosistema ya que la falta de agua en
grandes extensiones de la superficie de la tierra es el principal factor que limita la
productividad crecimiento y desarrollo vegetal (Pandy et al., 1984 a,b; Brown et al.,1985;
Jones 1992, Ramball 1993), lo cual a su vez afecta indirectamente la incidencia de insectos
herbivoros. La hipotesis del estrés higrotérmico (Price et al., 1986, 1987, 1988) predice que
la induccion de agallas se encuentra asociada a variables ambientales como el estrés
hidrico, donde las agallas confieren un micro habitat sin limitaciones de agua en ambientes
secos a los insectos. Cuevas-Reyes et al., (2006), mostraron que la abundancia y cantidad
de dafio foliar por insectos inductores de agallas es mayor en habitats secos en comparacion
con héabitats himedos, en sistemas tropicales. De tal modo, considerando la hipotesis del
estrés higrotérmico (Price et al., 1986, 1987, 1998) y la hipdtesis del microambiente, es
posible esperar que el estrés hidrico incremente la diversidad de insectos inductores de

agallas.

Otro factor abidtico importante en la interaccion de los insectos herbivoros es la
fertilidad del suelo, algunos autores han sugerido que la fertilidad del suelo puede afectar la
abundancia, la supervivencia y la riqueza de muchas especies de insectos inductores de
agallas (Price 1991; Blanche 1994; Fernandes et al., 1994; Orians y Fritz 1996; Goncalves-
Alvim y Fernandes, 2001). Por ello se propuso la hipotesis de la fertilidad del suelo que
predice una mayor riqueza de insectos agalleros en ambientes con baja disponibilidad de
nutrientes del suelo (Fernandes y Price, 1991). Cuevas-Reyes et al., (2003) indica que la
riqgueza de insectos inductores de agallas estd correlacionada negativamente con la
fertilidad del suelo. Alvim y Fernandes (2001) mostraron que los bajos contenidos de

fosforo se asocian con un mayor nimero de especies de insectos inductores de agallas. De
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tal modo, los diferentes estudios realizados en sistemas tropicales muestran una relacién
negativa entre la fertilidad del suelo y la diversidad de agallas (Cuevas-Reyes et al. 2004b;
Alvim & Fernandes, 2001).

Ambas hipdtesis ha sido evaluadas en las interacciones de los insectos inductores de
agallas particularmente en sistemas tropicales (Price et al, 1988; Lara y Fernandes 1996;
Blanche, 2000; Lara et al., 2002; Cuevas- Reyes et al., 2006), debido a esto se desconoce
como estos factores abidticos generan cambios en las interacciones de los insectos
inductores de agallas en otros ecosistemas, particularmente en sistemas templados.

Los bosques de encinos son sistemas templados importantes en la ecologia de
comunidades de insectos herbivoros particularmente de insectos inductores de agallas ya
que los encinares soportan diversos ensamblajes de insectos agalleros (Dreger-Jauffret y
Shorthouse, 1992) donde las especies de plantas hospederas mas comunes asociadas a estos
insectos inductores de agallas pertenecen al género Quercus el cual presenta alrededor de
600 especies en todo el mundo y crece en diversos habitats (Price, 2005). Particularmente
en México, los bosques de encinos son muy importantes ya que representan el 17% de la
superficie de los sistemas forestales (Rzedowski, 1991) siendo uno de los centros de
diversificacion con 161 especies del género Quercus de las cuales 109 son endémicas del
pais, lo que hace a estos bosques relevantes por su alta diversidad y endemismos (Valencia,
2004). Ademés, los bosques de encinos presentan una amplia distribucion en diferentes
condiciones hidricas en el centro del pais (Valencia, 2004), encontrandose desde zonas con
climas secos, hasta condiciones humedas, lo cual los hace muy interesantes para evaluar
como dichos factores ambientales organizan las comunidades de insectos inductores de
agallas. Por ello el objetivo de este estudio fue comparar los patrones de riqueza y
abundancia de insectos inductores de agallas asociados a Quercus castanea a lo largo de un
gradiente hidrico y de fertilidad. Se plantearon las siguientes preguntas, (i) ¢el gradiente
hidrico afecta la diversidad de los insectos inductores de agallas? (ii) ¢Existe una relacion
negativa entre la diversidad de insectos inductores de agallas y la fertilidad del suelo?
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MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El estudio se ubico dentro de la Cuenca de Cuitzeo, Michoacén, México, localizada en el
sistema volcanico transversal entre los 19°30° y los 20°05 de latitud norte y los 100°35 y
101°30’ de longitud oeste, con una superficie de 4026 km2 (Gonzalez, 2003). Esta Cuenca
es una unidad hidrologica que presenta un gradiente hidrico de 600 a 1500 mm de lluvia
promedio anual (Garcia, 1988) en la cual se distribuyen diferentes especies de Quercus.
Para esta zona se han reportado 14 especies, algunas asociados a sitios secos (i.e., Q.
deserticola), otras a sitios humedos (i.e., Q. laurina) y otras con una mayor distribucién
bajo diferentes condiciones hidricas (i.e., Q. castanea). Se eligieron cuatro sitios dentro de
la cuenca de Cuitzeo (1. Umécuaro: 19° 32° N, 101° 15° W; 2 Atécuaro: 19° 37" N, 101°
11> W; 3. Lagunillas: 19° 35’ N, 101° 23> W y Pico del Aguila: 19° 37° N, 101° 20> W)
con caracteristicas diferentes en los patrones de precipitacion y fertilidad del suelo en los

que ocurren poblaciones de Q. castanea (Figura 1).

Sistema de estudio

Quercus castanea es un arbol de 5-20 m de alto con diametros que van de los 10 a los 80
cm, sus ramillas de 2.5-5 mm de grueso, tomentosas de color café castafio cuando son
jévenes, pronto glabras, generalmente con abundantes lenticelas; yemas de 2-4 mm de
largo, ovoides o agudas, de color café claro; presenta estipulas de 1-4 mm de longitud,
lanceoladas; el envés de las hojas jovenes con abundante tomento de color amarillo, haz
generalmente verde, con escasa pubescencia estrellada, con pelos glandulares, de color
rojo; las hojas maduras de color blanco en el envés, coridceas y rigidas, usualmente
oblanceoladas, pero varian entre oblongas, lanceoladas y obovadas, de 2.5-15 cm de
longitud por 1.3-5 cm de ancho, apice de agudo a redondeado, base subcordada o cordada,
margen liso o revoluto provisto de 5-9 de aristas a cada lado que se engrosan cerca del
apice, en ocasiones con cuatro serraciones a cada lado, presentan de 7-12 pares de nervios
laterales; peciolos tomentosos, pronto glabros y lisos de color moreno claro a amarillo, de
0.3-1cm de longitud; sus flores son estaminadas con aproximadamente 40-60 estambres,

filamentos filiformes, las flores se encuentran incluidas en una bractea amarillenta de 1.5
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mm de longitud por 2 mm de ancho; presenta frutos anuales en grupos de 2 o 3 sobre un
pedunculo grueso de 4-5 mm de longitud, involucro hemisférico de 10-14 mm de didmetro
por 5-10 mm de alto, sus escamas son delgadas con escasa pubescencia de color gris, la
bellota es ovoide de aproximadamente 18-25 mm de largo por 12 mm de ancho. Esta
especie se distribuye en Michoacan practicamente a lo largo de la Cordillera 16
Neovolcanica, incluyendo manchones en la parte central y este de la depresion del Rio
Lerma, asi como en la parte central de la Sierra Madre del Sur (Bello y Rabat, 1987).

Método de muestreo

Las agallas se censaron marcando 30 &rboles de Q. Castanea en cada sitio de estudio y en
cada individuo se colectaron 5 ramas al azar del dosel arbdreo (inferior, medio y superior).
Todas las agallas colectadas en cada sitio fueron separadas por individuo y por morfoagalla
para estimar la riqueza y abundancia de agallas. En cada arbol también se midié el didmetro
a la altura de pecho (DAP) como un estimador del tamafio. Considerando que los insectos
inductores de agallas son altamente especialistas sobre sus plantas hospederas (e.g. nivel
género, especie) y que cada especie de insecto induce una agalla con morfologia particular,

las agallas fueron clasificadas como morfoespecies (Stone 2003; Cuevas-Reyes et al. 2004).

Andlisis estadisticos

Se realizé un analisis de regresion lineal para determinar la relacion entre la precipitacion
media anual y la abundancia de agallas. Se compard la abundancia y riqueza de agallas
presentes en cada sitio mediante un analisis de varianza (ANOVA) de una via. La
variacion en la abundancia de agallas entre individuos dentro de cada sitio se compard
mediante ANOVAs de una via. Mediante un ANOVA de dos vias se compar6 la
abundancia y riqueza de agallas entre los diferentes érganos (i.e. ramas vs hojas) entre
sitios. La abundancia de agallas entre sitios y entre morfoagallas se comparo mediante un
andlisis de varianza (ANOVA) de dos vias. La variacion entre individuos y entre
morfoagallas se comparo mediante un analisis de varianza (ANOVASs) de dos vias. Se
comparo la abundancia de las morfoagallas comunes mediante un andlisis de varianza
(ANOVA) de una via. Se usaron regresiones lineares para investigar si hay una relacion

entre la fertilidad del suelo y la abundancia de agallas, estos datos fueron obtenidos con
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base en un estudio sobre la fertilidad del suelo en la cuenca de Cuitzeo en los mismos sitios
de estudio, donde se determind la cantidad de C, Ny P en el suelo (F. Garcia-Oliva datos
no publicados).
La diversidad Beta entre poblaciones se determino mediante el indice de Jaccard
utilizando datos de presencia Yy ausencia de interacciones. La férmula que se utilizo es la
siguiente:

1J: c/(atb+c)
a= numero de morfoagallas exclusivas de la poblacion A
b= numero de morfoagallas exclusivas de la poblacién B
c= numero de morfoagallas presentes en ambas poblaciones
Los datos de similitud entre las poblaciones se muestran en la Tabla 1.

RESULTADOS

Se encontr6 un total de 11 morfoagallas diferentes asociadas a Q, castanea considerando
todos los sitios de estudio. El indice de similitud de Jaccard muestra que existe una
similitud de especies de morfoagallas arriba del 70% en todos los sitios de estudio (ver
Tabla 1).

El andlisis de regresion lineal mostré que la abundancia de agallas esté relacionada
positivamente con la precipitacion media anual (R®=0.89; P=0.001) (Figura 2) indicando
que los sitios con mayor precipitacion presentan la mayor abundancia de agallas. También
se encontrd una relacion positiva de la abundancia de agallas con el contenido de carbono
organico total (COT) (R?= 0.92; P= 0.035) (Figura 6) y nitrégeno total (NT) (R?*=0.79; P=
0.0013) (Figura 7).

ElI ANOVA de una via mostr6 que existe una diferencia significativa en la
abundancia de agallas entre sitios (F= 4.7; g.I= 3; P= 0.004) (Figura 3) siendo los sitios
con mayor precipitacion (sitios mas humedos) los que presentan mayor abundancia de
agallas. Los ANOVAs de dos vias indicaron que la abundancia de agallas de hoja y de rama
fue significativamente diferente entre sitios (F=3.1; g.1.=3; P=0.02) entre tipo de agallas
(F= 44.8; g.1.=1; P=0.0001) y entre sitios y tipo de agalla (F=4.3; g.1.=3;  P=0.005)
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(Figura 1 ver Anexo). Se encontro variacion en la abundancia de agallas por individuo
donde la ANOVA de una via mostro diferencias significativas dentro de cada sitio.
Umeécuaro (F= 3.2; g.1.=27; P=0.0001), Atécuaro (F= 1.5; g.1.=29; P=0.0001), Lagunillas
(F=1.5; g.1.=28; P=0.037), Pico del Aguila (F= 1.6; g.1.=29; P=0.01) (Figura 3,4,5,6 ver

Anexo) .

Se encontraron diferencias significativas en la riqueza de agallas entre los sitios (F=
27.5; g.1=3; P= 0.001) (Figura 4). La riqueza de agallas de hoja y de rama fue
significativamente diferente entre sitios (F=5.8; g.1=3; P= 0.0007), por tipo de agalla (F=
10.68; g.1.= 1; P=0.0013) entre sitios y tipo de agalla (F= 8.36; g.1.=3; P=0.001) (Figura 2
ver Anexo). No se encontrd ninguna relacion entre la riqueza de agallas con la precipitacion
media anual (R’=0.17; P=0.57) y la fertilidad del suelo: nitrégeno total (NT) (R?=0.16; P=
0.59) y carbono organico total (COT) (R?=0.27; P= 0.47).

El ANOVA de dos vias mostro diferencias significativas en la abundancia de morfoagallas
entre sitios (F=3.6; g.1.=3; P= 0.012) y en la abundancia de agallas entre especies de
insectos (F=28.5; ¢.1.=10; P= 0.0001) (Figura 5). Se encontraron tres morfoagallas
comunes para los sitios de estudio. El andlisis de varianza de una via mostrd diferencias
significativas en la abundancia del morfo 1 (F= 4.6; g.1.=3; P=0.03) (Figura 7 ver Anexo)
y el morfo 5 (F= 4.3; g.1.=3; P=0.03) (Figura 8 ver Anexo) entre sitios. Solo para el caso
del morfo 5, la abundancia de agallas se incrementa a mayor precipitacion de los sitios.
No se encontraron diferencias significativas en la abundancia de agallas entre sitios para el
morfo 6 (F=1.8; g.1.=3; P=0.13) (Figura 9 ver Anexo).

La estructura de morfoagallas entre individuos dentro de cada sitio fue diferente, los
ANOVA de dos vias mostraron diferencias significativas entre individuos y entre
morfoagallas. Umécuaro: Individuos (F=3.0; g.1.=27; P= 0.0001) Morfoagallas (F= 0.72;
g.1=6; P= 0.63)(Figura 10 ver Anexo); Atécuaro: Individuos (F= 1.5; g.1.=29; P=0.04)
Morfoagallas (F= 10.0; g.l.=6; P=0.0001)(Figura 11 ver Anexo). Lagunillas: Individuos
(F=1.5; g.I= 28; P=0.03) Morfoagallas (F= 15.0 g.l.=7; P=0.0001) (Figura 12 ver Anexo).
Pico del Aguila: Individuos (F=1.6; g.l.= 29; P= 0.018) Morfoagallas (F= 11.14; ¢.l.=6;
P=0.001) (Figura 13 ver Anexo).
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DISCUSION

En el presente estudio se encontrd que factores abioticos como la disponibilidad de agua
incrementa la abundancia de insectos inductores de agallas en Q. castanea, donde los sitios
con mayor precipitacion es decir los mas humedos presentaron los niveles méas altos de
abundancia de agallas. Nuestros resultados difieren de los patrones reportados en sistemas
tropicales donde se ha reportado que la abundancia de los insectos inductores de agallas se
incrementan conforme el estrés hidrico aumenta (Price et al, 1988; Lara y Fernandes 1996;
Blanche, 2000; Lara et al., 2002) explicando que el mecanismo que impulsa este patrén de
distribucion de los insectos inductores de agallas parece ser la supervivencia diferencial de
los insectos agalleros entre habitats secos y himedos. Las agallas en sistemas tropicales
mostraron niveles més altos de mortalidad en ambientes hiUmedos que en habitats secos por
la presencia de enemigos naturales particularmente patdégenos (Fernandes y Price 1992). En
sistemas templados los enemigos naturales de insectos inductores de agallas se asocian
particularmente a un grupo de avispas parasitoides muy importante del orden Hymenoptera
(Nieves Aldrey, 1998). Se ha determinado que el principal factor de mortalidad de algunas
especies de agallas es el parasitismo (Cooper y Rieske, 2010), por lo que las avispas
parasitoides son uno de los grupos mas importante de enemigos naturales de herbivoros de
insectos inductores de agallas (Washburn, 1981). Nuestros resultados sugieren que los
enemigos naturales de los insectos inductores de agallas ejercen una presion diferencial
acorde al sistema considerando que en los tropicos los patdgenos son los responsables de
una alta mortalidad de insectos agalleros, mientras que en los sistemas templados la
mortalidad de agallas esta explicada en mayor medida por insectos parasitoides (Price y
Fernandes 1992; Cuevas-Reyes et al. 2004). Una explicacion alternativa a este resultado es
que la disponibilidad de agua afecta la calidad nutricional y defensa quimica de plantas y
esto a su vez la incidencia de herbivoros. Coley et al. (1985) sugieren que plantas de
crecimiento rapido adaptadas a habitats ricos en recursos, muestran mayores tasas de dafios
causados por herbivoros debido a un alto contenido proteico en las hojas y menor
diversidad de tipos de compuestos quimicos defensivos en comparacion con las plantas de
especies de crecimiento lento adaptadas a héabitats pobres en recursos. Aunque en este

trabajo no evaluamos la calidad nutricional de las plantas hospederas, se ha demostrado que
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la eleccidn de los diferentes insectos herbivoros esta determinada por la calidad nutricional
de sus hospederos (Van Der Meijden et al., 1984; Rossiter et al., 1988). Particularmente, la
calidad nutricional de la hoja puede tener gran influencia en el crecimiento y en la
sobrevivencia de los herbivoros, ya que los herbivoros que se alimentan de las hojas mas
nutritivas muestran una tasa de crecimiento mas rapida que los que no lo hacen (Benrey y
Denno, 1997). En este estudio se encontrd variacion en la abundancia de agallas presentes
en los diferentes 6rganos de la planta (i.e. ramas vs. hojas) entre sitios. Particularmente, las
agallas de hoja presentaron la mayor abundancia entre los sitios y ademas se incrementan
conforme al gradiente de humedad. Posiblemente las agallas presentes en los sitios mas
haimedos presenten una mejor calidad nutricional lo cual estd generando cambios en la
abundancia de agallas entre los 6rganos de la planta y entre los sitios. Mattson (1980)
indica que las hojas y ramas con una alta calidad nutricional pueden influir en la eleccion
de hospederos por parte de los insectos herbivoros, ademas una alimentacion de calidad
para los insectos representa pasar al estadio de pupa mucho mas pronto, lo cual es una
ventaja pues significa acortar el estado larval, etapa en que son mas vulnerables a la
depredacion (Benrey y Denno, 1997).

La abundancia de agallas mostro variacion entre las morfoagallas presentes en los
sitios y entre los individuos de Q. castanea, mostrando particularmente que a lo largo del
gradiente de humedad existen morfoagallas dominantes en términos de su abundancia.
Estos resultados pueden explicarse por la incidencia diferencial de parasitoides asociados a
cada morfoagalla encontrada debido a que se ha reportado que los parasitoides presentan un
alto grado de especializacion (Stuart, 2001). De tal modo, que efectos “top-down” pueden
estar controlando la abundancia de insectos inductores de agallas de manera diferencial en
cada especie de insecto agallero (Stone et al., 2002).

La fertilidad del suelo es un factor importante en las comunidades de insectos
inductores de agallas (Fernandes y Price, 1991; Alvim y Fernandes 2001; Cuevas-Reyes et
al. 2004b). En este estudio, nutrientes del suelo como el nitrogeno y el carbono organico
fueron utilizados como indicadores de fertilidad para evaluar la abundancia de insectos
inductores de agallas. Nuestros resultados indican una relacion positiva entre la abundancia
de agallas con la fertilidad del suelo, es decir los sitios con suelos méas fértiles (con alta

disponibilidad de carbono y nitrégeno) presentaron mayor abundancia de agallas que
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cuando ocurren en habitas con suelos infértiles (menor disponibilidad de carbono y
nitrégeno). Estos resultados difieren de los sistemas tropicales donde se ha observado que
la riqueza de los insectos inductores de agallas esta correlacionado negativamente con la
fertilidad del suelo, ya que se encontr6 una disminucién en la riqueza de especies de
insectos inductores de agallas en suelos que presentan alta concentracion de fosforo y
nitrdgeno (Cuevas-Reyes et al., 2003). Particularmente, Alvim y Fernandes (2001)
encontraron que los bajos contenidos de fésforo se asocian con un mayor numero de
especies de insectos inductores de agallas. Los resultados en este estudio pueden explicarse
por la variacion en la calidad nutricional de los individuos presentes en los sitios con
diferente fertilidad del suelo. Turner (1994) indica que las plantas que crecen en suelos
infértiles tienden a tener bajas concentraciones de nutrientes en sus tejidos. Debido a esto la
eleccion de hospederos de los insectos inductores de agallas entre sitios fértiles e infértiles
este asociada a cambios en los tejidos nutricionales de las plantas hospederas. Stamp y
Casey (1993) indican que los bajos contenidos de nitrogeno y de agua de las hojas reducen
la preferencia y desempefio de los insectos. Estd documentado que la eleccion de la planta
hospedera por parte de los insectos herbivoros esta fuertemente influenciada por el valor de
los tejidos de la planta, como es el contenido de nutrientes (i.e. contenido de agua,
proteinas, nitrégeno, carbohidratos, etc.) (Van Der Meijden et al., 1984; Rossiter et al.,
1988) puesto que la calidad de las plantas hospederas tiene efectos importantes sobre el
desempefio de los herbivoros en una amplia variedad de ecosistemas (Blanco 1993; Huxel,
1999). Posiblemente las plantas presentes en los sitios fértiles presentan nichos
potencialmente disponibles (ricos en nutrientes) para los insectos inductores de agallas
debido a las caracteristicas del sitio, puesto que las plantas necesitan de nutrientes

esenciales para su adecuacion bioldgica (i.e agua, nitrogeno, carbono, fosforo).

Esta documentado que el régimen de precipitacion puede genera variacion en la
disponibilidad de agua y nutrientes (Huante et al., 2002). La disponibilidad de agua genera
variacion en la disponibilidad de nutrientes del suelo (i.e. C,N,P) incrementando la
disponibilidad de nutrientes a mayor humedad (F. Garcia-Oliva datos no publicados). Y
debido a que en conjunto la disponibilidad de agua y nutrientes en el suelo afectan el

crecimiento y la calidad de las plantas (Blanco 1969, 1976, 1993) nuestro resultados
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pueden estan determinados por la interaccion de ambos factores abidticos tanto en las
plantas hospederas como en la interaccion de los insectos inductores de agallas. Algunos
estudios indican que el estrés hidrico y la disponibilidad de nutrientes tienen efectos sobre
la preferencia y el rendimiento de los insectos que se alimentan de las hojas (Herms, 2002;
Huberty y Denno, 2004). Debido a esto y que ambos factores abioticos se relacionan
positivamente con la abundancia de agallas concluimos que las interacciones de los insectos
inductores de agallas en sistemas templados con especies de Quercus castanea estd
determinada por factores abidticos como la disponibilidad de agua y fertilidad del suelo
donde los encinos presentes en sitios mas humedos y fértiles representan posiblemente
nichos potenciales para los insectos inductores de agallas puesto que las plantas estan bajo
condiciones favorables para un mejor desarrollo de los individuos de mayor calidad
nutricional.

Este trabajo documenta la importancia de factores abidticos sobre los patrones de
diversidad de insectos indcutores de agallas en sistemas templados. Nosotros concluimos
que la precipitacion (humedad) y la fertilidad del suelo afectan la interaccion insecto
agallero-planta, incrementandose la abundancia de agallas en sitios mas himedos y de
mayor fertilidad. Nuestros resultados no son soportados por los datos encontrados en
sistemas tropicales, sugiriendo que en los sistemas templados la disponibilidad de humedad
y nutrientes del suelo favorecen la incidencia de insectos inductores de agallas.
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TABLAS

Diversidades Beta entre poblaciones respecto a las morfoagallas presentes en cada sitio

Tabla 1.

mediante el indice de Jaccard.

Umeécuaro Atécuaro Lagunillas Pico del Aguila
Umécuaro * 0.76 0.81 0.76
Atécuaro * 0.81 0.86
Lagunillas * 0.81
Pico del Aguila *

LEYENDA DE FIGURAS

Figura 1. Mapa que representa los sitios de colecta dentro de la cuenca de Cuitzeo. 1.
Umeécuaro es el sitio mas seco con 950 mm de precipitacion media anual; 2. Atécuaro
presenta 1000 mm de precipitacion media anual; 3. Lagunillas presentan 1150 mm de
precipitacion media anual; 4. Pico del aguila representa al sitio mas humedo con 1200 mm
de precipitacién media anual. Esto sitios se encuentran en un gradiente de precipitacion
anual (950-1200 mm)
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Figura 2. Relacion entre la abundancia de agallas y el gradiente de humedad entre sitios

(R?=0.89; P=0.0014).

Figura 3. Comparacién de la abundancia de agallas asociado a diferentes sitios bajo un

gradiente de humedad. Sitios (F= 4.7; g.1I=3; P=0.004)

Figura 4. Comparacion de la riqueza de agallas asociado a diferentes sitios bajo un

gradiente de humedad. Sitios (F= 27.5; g.1=3; P=0.001)

Figura 5. Comparacion de la abundancia de morfoagallas asociado a diferentes sitios bajo
un gradiente de humedad. Sitios (F= 3.6; g.1.=3; P=0.012) morfoagallas (F=28.5; g.1.=10;

P=.0001).

Figura 6. Relacién entre la abundancia de agallas y el contenido de carbono organico total

(Cot) entre sitios (R*=0.92; P=0.035).

Figura 7. Relacion entre la abundancia de agallas y el contenido de nitrogeno total (NT)

entre sitos (R?=0.79; P=0.0013).
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CAPITULO I1.

REDES TROFICAS CUANTITATIVAS DE INSECTOS INDUCTORES DE
AGALLAS ASOCIADOS A Quercus castanea: ENSAMBLAJES TROFICOS BAJO
UN GRADIENTE DE HUMEDAD

Espinoza-Olvera Norma Angélica, Diaz-Castelazo Cecilia, Gonzélez-Rodriguez Antonio, Ken
Oyama y Cuevas-Reyes Pablo.

RESUMEN

En este estudio se examinaron los cambios en la estructura de las redes troficas cuantitativas de
insectos inductores de agallas sobre el encino Quercus castanea (Fagaceae) y sus parasitoides
en un gradiente de humedad y fertilidad del suelo usando cuatro sitios de estudio ubicados en la
Cuenca de Cuitzeo, Michoacan, México. Las redes troficas de los insectos inductores de gallas
estan conformadas por 11 morfo-especies asociadas con 34 morfo-especies de insectos
parasitoides en Q. castanea. Se observaron que las redes tréficas de insectos inductores de
agallas asociados a Q. castanea mostraron diferencias en la topologia de la red (estructura)
entre los sitios con diferente disponibilidad de agua, habiendo redes mas especialistas en los
sitios de menor humedad. Del mismo modo, las redes de insectos parasitoides asociadas a
insectos inductores de agallas mostraron mayor especializacion en los sitios de menor

humedad.

Palabras clave: Insectos inductores de agallas, Insectos parasitoides, Redes tréficas,

Quercus castanea
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INTRODUCCION

Una interaccion antagonista es la herbivoria, definida como el consumo de cualquier tejido
vegetal (hojas, tallos, raices, meristemos, flores, frutos, etc.) por animales (Crawley, 1997)
siendo los insectos ampliamente reconocidos por su consumo de follaje en un gran variedad
de comunidades vegetales, incluyendo bosques templados y tropicales (Crawley, 1983;
Dirzo, 1987; Coley y Barone, 1996). La herbivoria es una de las interacciones més
importantes ya que representa el primer eslabédn de la cadena tréfica afectando la cantidad
de energia que llegara a los niveles troficos superiores a través de depredacion y
parasitismo (Cebrian, 2004). Particularmente, la herbivoria por insectos inductores de
agallas representa una interaccion especializada quimico-ecolégica con sus plantas
hospederas (Hartley y Lawton, 1992). A su vez, los insectos inductores de agallas
mantienen interacciones con enemigos naturales como parasitoides, los cuales mantienen
estrategias generalistas y/o especialistas con éstos (Stuart, 2001).

Las especies vegetales y animales forman parte de una compleja red ecoldgica, estas
especies dentro de un ecosistema interactian entre si formando una compleja red de
interacciones, donde cada una de estas se conecta con una 0 mas especies (Waser y
Ollerton, 2006) y cuando las relaciones son de tipo alimenticio se denominan “redes
troficas” (Briand y Cohen, 1984; Cohen et al., 1990). Los modelos de redes tréficas
constituyen un marco adecuado para estudiar la estructura de las comunidades, las
conexiones troficas entre las especies y el flujo de energia, para asi entender la distribucion
y funcionalidad de los organismos dentro de los sistemas ecoldgicos (Lawler y Morin,
1993).

Las relaciones troficas se consideran antagonismos (interacciones antagonistas)
donde una especie se ve beneficiada por el consumo y otra afectada por el parasitismo o la
depredacion. Las redes antagonistas asociadas a gremios de insectos herbivoros tratan de
explicar, el tamafio, la estructura, composicién de ensamblajes de insectos asociados a una
especie particular de planta, lo cual nos permite comprender procesos y factores que afecten
esta variacion (Lewison, 2005). En general se han estructurado redes troficas cuantitativas

para interacciones antagonistas (Memmott et al., 1994; Miller et al., 1999; Rott y Godfray,
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2000; Valladares et al, 2001; Tylianakis et al., 2006; Stouffer 2010) puesto que la red
trofica, o quién come a quién en la naturaleza, es uno de los conceptos centrales de la
organizacion ecologica (Elton, 1927; Lindeman, 1942). Lewis et al., (2002) construyeron
redes tréficas cuantitativas para describir la comunidad de minadores de hojas (Diptera,
Coleoptera y Lepidoptera) y sus parasitoides (Hymenoptera), Rott y Godfray (2000)
describen una red cuantitativa de una comunidad de minadores de hojas (Lepidoptera:
Gracillariidae) que son atacados por una serie de himenopteros parasitoides.
Particularmente, en el estudio de redes tréficas, existen trabajos que no solo que exploran
los patrones estructurales de las redes, sino también los procesos que los producen, tales
como gradientes de modificacion antropogénica del habitat sobre la estructura y
especializacion de redes troficas parasito-hospedero (Tylianakis et al., 2006, 2007). Sin
embargo, siguen siendo muy pocos los estudios de redes tréficas asociados a interacciones
antagonistas, aun cuando las plantas interactian con diversos organismos simultdneamente
y representan una gran fuente de alimentacion (Martinez, 1999). A pesar de que los
estudios de interacciones en las comunidades naturales no son infrecuentes (Jordano et al.,
2003) la mayoria de los estudios con insectos inductores de agallas se han enfocado en
estudiar su interaccion en base a factores bidticos y abidticos, dejando de lado las
interacciones tréficas entre las especies, y como estos factores abidticos estructuran los
ensamblajes troficos de las comunidades naturales de estos insectos herbivoros con sus
plantas hospederas y enemigos naturales. Por ello, el objetivo principal de este trabajo fue
estudiar la interaccion de insectos inductores de agallas en Quercus castanea mediante la
elaboracion sus redes tréficas cuantitativas ya que el enfoque de redes complejas al estudio
de las interacciones planta-insecto ofrece herramientas integradoras que permiten
comprender el funcionamiento de sistemas mega diversos en ecologia de las interacciones
planta-animal (Jordano et al., 2009). El analisis de estas redes troficas nos permitira
detectar patrones estructurales y comparar diferencias entre las comunidades naturales de

las interacciones troficas planta-insectos inductores de agallas.

48



MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El estudio se ubico dentro de la Cuenca de Cuitzeo, Michoacén, México, localizada en el
sistema volcénico transversal entre los 19°30” y los 20°05 de latitud norte y los 100°35 y
101°30° de longitud oeste, con una superficie de 4026 km? (Gonzalez, 2003). Esta cuenca
es una unidad hidrologica que presenta un gradiente hidrico de 600 a 1500 mm de lluvia
promedio anual (Garcia, 1988) en la cual se distribuyen diferentes especies de Quercus.
Para esta zona se han reportado 14 especies, algunas asociados a sitios secos (i.e., Q.
deserticola), otras a sitios humedos (i.e., Q. laurina) y otras con una mayor distribucién
bajo diferentes condiciones hidricas (i.e., Q. castanea). Se eligieron cuatro sitios dentro de
la cuenca de Cuitzeo (1. Umécuaro: 19° 32° N, 101° 15 W; 2 Atécuaro: 19° 37’ N, 101°
11> W; 3. Lagunillas: 19° 35’ N, 101° 23> W y Pico del aguila: 19° 37’ N, 101° 20° W)
en los que se encuentren presentes poblaciones de Q. castanea. Esto sitios se encuentran en
un gradiente de precipitacion anual (950-1200 mm). Umécuaro es el sitio mas seco con 950
mm de precipitacién media anual; 2. Atécuaro presenta 1000 mm de precipitacion media
anual; 3. Lagunillas presentan 1150 mm de precipitacion media anual; y 4. Pico del &guila

representa al sitio mas hiumedo con 1200 mm de precipitacion media anual.

Sistema de estudio

Los insectos inductores de agallas asociados a sistemas templados por lo general
pertenecen al orden Hymenoptera (avispas), son insectos que tienen la capacidad de
modificar los niveles nutritivos de los tejidos de sus plantas hospederas, alterando los
patrones de crecimiento vegetal, dando como resultado la formacion de estructuras

denominadas agallas (Ananthakhrishnan, 1984).

Las agallas de avispas (Hymenoptera) que pertenecen a la familia Cynipidae
constituyen uno de los grupos méas grande de insectos inductores de agallas (Cornell, 1983
Price, 1987; Stone, 2002) con 1368 especies (Ronquist, 1999). Los cinipidos de encinos
forman la tribu Cynipini, uno de los seis tribus de avispas de agalla de la familia Cynipidae,
dentro de la cual Cynipini es la tribu mas grande con 974 especies en 44 géneros

(principalmente en el hemisferio norte) (Ronquist, 1999). La formacion de agallas
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Cynipidae es una interaccion entre el insecto y la planta hospedante, donde la avispa de las
agallas Cynipidae influye en el desarrollo de la planta para formar nuevas estructuras que
protege y alimenta el desarrollo de las larvas (Askew, 1984; Stone et al., 2002).

Elegimos este gremio de insectos herbivoros por varias razones. En primer lugar
porque en sistemas templados las especies de plantas hospederas mas comunes asociadas a
estos insectos inductores de agallas pertenecen al género Quercus, el cual presenta
alrededor de 600 especies en todo el mundo y crecen en diversos habitats (Price, 2005) y
las avispas de la familia Cynipidae son los insectos mas frecuentes (Kinsey, 1920; Bronner,
1983). En segundo lugar porque las agallas han sido modelo de estudio en interacciones
debido a que presentan un micro hébitat discreto con comunidades de insectos
relativamente cerradas y especializadas (Stone y Schonrogge, 2003), esto hace a los
insectos formadores de agallas excelentes herramientas para los estudios ecoldgicos, e
ideales para comparar la diversidad de especies entre los diferentes habitats (Fernandes y
Price 1988; Fernandes et al., 1995). En tercer lugar porque que directa o indirectamente
controlan la disponibilidad de recursos de la planta afectando a otros organismos de
diferentes niveles tréficos y causando cambios en las interacciones bidticas (Jones et al.,
1994). En cuarto lugar porque las especies de insectos inductores de agallas presentan una
rica fauna de enemigos naturales, incluyendo depredadores, inquilinos y parasitoides,

siendo muchos de estos especificos en sus agallas hospederas (Price, 2005).

Método de muestreo

Para cada sitio de estudio se marcaron 30 arboles de Q. castanea y en cada individuo se
colectaron ramas al azar para todo el dosel arbéreo (inferior, medio y superior). Todas las
agallas colectadas en cada sitio fueron separadas por individuo y por morfoagalla en
recipientes de plastico cubiertos con una malla para evitar que los adultos emergentes
escapen. Mediante esta técnica todas las morfoagallas colectadas en el campo fueron
criadas en el laboratorio donde los adultos emergentes y sus parasitoides fueron
conservados y preservados con etanol al 70% para su identificacion taxonémica. Se
realizaron censos mensuales de cada individuo para realizar las colectas de agallas en todos
los sitios de estudio durante la temporada humeda.

Construccién de la red
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Utilizamos redes troficas cuantitativas para proporcionar una descripcion de la estructura y
composicion de las comunidades de insectos inductores de agallas asociados a Quercus
castanea en sitios con diferente gradiente de humedad. Para construir la red obtuvimos
informacidn cuantitativa de las interacciones dentro de cada nivel trofico y entre sitios, es
decir, se obtuvieron datos de abundancia de los insectos inductores de agallas y sus
parasitoides. Las abundancias de los insectos inductores sobre Quercus castanea se
estimaron mediante el ndmero de agallas por morfoagalla diferente presente en los
individuos de Quercus castanea dentro de cada sitio. La abundancia de parasitoides se
calcul6 del mismo modo, contando el nimero individual de parasitoides asociados a cada
morfoagalla. Posteriormente se llevd a cabo la identificacion de especies de los insectos
inductores de agallas mediante la clave de Borror et al., (1976). Una vez estimada la
abundancia de insectos inductores de agallas y sus parasitoides, se construy6 la red tréfica
mediante el paquete Bipartite del software R (Dormann et al., 2008), el cual nos
proporciona indices cuantitativos y parametros ecoldgicos dentro de las redes troficas que
son utilizados para examinar la topologia de la red, sus cambios y la contribucion de cada
especie a la estructura de la red. Los indices en la red tréfica utilizados fueron los
siguientes: i) Grado (K) que representa el nimero de interacciones en la red, visualizada
como los enlaces entre nodos (en este caso individuos y morfoagallas, ii) se utilizé H2 para
mostrar el grado de especializacion de la red, donde los valores cercanos a cero indican que
no existe especializacion y valores cercanos a 1 indican una especializacion de las
interacciones encontradas en la red (Bluthgen et al., 2006), iii) se utilizé conectancia (C)
para describir la relacioén de enlaces tréficos realizadas respecto a todas las interacciones
posibles entre nodos (individuos, morfoagallas), esto es la suma de los enlaces encontrados

en la red dividido por el nimero total de celdas de la matriz (Dunne et al., 2002).

RESULTADOS

Los resultados se basaron en el analisis de 1421 agallas colectadas asociadas a 120
individuos de Q. castanea, con un total de 11 morfoagallas distintas a lo largo de los cuatro
sitios de estudio que representan el gradiente de humedad. Los insectos inductores de

agallas pertenecen a la familia Cynipinidae y los parasitoides a las familias Bethylidae,
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Braconidae, Ceraphronidae, Eulophidae, Eupelmidae, Eurytomidae, Ichneumonidae,

Ormyridae, Perilampidae, Pteromalidae, Torymidae y Encyrtidae.

Se construyeron redes tréficas cuantitativas de las morfoagallas asociadas a
individuos de Q. castanea en cada sitio (Figura 1, 2, 3, 4) y redes tréficas cuantitativas de
la interaccion de los insectos parasitoides asociados a las morfoagallas para cada sitio de
estudio (Figura 3, 4, 5, 6). Los indices cuantitativos dentro de las redes tréficas de los
insectos inductores de agallas y las redes tréficas de los insectos parasitoides por sitio se
muestran en la Tabla 1.

Las redes trdficas de los insectos inductores de agallas muestran en la parte superior
los nodos correspondientes a las morfoagallas de cinipidos mientras que los nodos de la
parte inferior muestran a los individuos de Q. castanea parasitados por agallas. Los
enlaces entre cada nivel trofico representan el grado (k) que es el nimero de interacciones
por nodo o especie; el grosor de los enlaces hace referencia a la intensidad (fuerza) de la
interaccion y en este caso es la abundancia relativa de las morfo-especies de agallas sobre
cada individuo de Q. castanea. Las redes troficas de los insectos parasitoides representan
en la parte superior los nodos correspondientes a cada morfo-especie de parasitoides
mientras que los nodos de la parte inferior muestran las morfoagallas de cinipidos de los
insectos inductores de agallas.

DISCUSION

Las redes cuantitativas de las morfoagallas asociadas a los individuos de Quercus castanea
en sitios con diferente disponibilidad de agua mostraron: 1) morfoagallas muy abundantes
a lo largo de gradiente hidrico; (2) conjuntos de morfoagallas presentes en todos los sitios
(morfoagalla 1, morfoagalla 3, morfoagalla 5 y morfoagalla 6) ; (3) una morfoagalla Unica
dentro de cada sitio respectivamente (morfoagalla 2, morfoagalla7, morfoagalla 10 y
morfoagalla 11), y diferencias en los valores de conectancia y especializacion de la red
(Tabla 1).
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Particularmente las redes nos muestran en términos generales los diferentes aspectos
de organizacion de los insectos inductores de agallas, las conexiones tréficas y la
interaccion entre sitios asociados a especies de Q. castanea en sitios con diferente
disponibilidad de agua. Nuestras redes troficas cuantitativas mostraron diferentes niveles de
especializacion y conectancia. Los valores de conectancia entre las redes presentes en
sitios con diferente disponibilidad de agua, fueron anélogos (Tabla 1), a excepcién de
Lagunillas que presenta el nivel més alto de conectancia (0.32) lo que nos habla de un
sistema bien conectado, lo que se corrobora con el alto nimero de interacciones relativas a
los otros sitios. La especializacion de la red o H2 mostr6 que sitios con menor
disponibilidad de agua presentaron valores altos de H2 (0.58, 0.54) y los sitios con mayor
disponibilidad de agua presentaron valores bajos de H2 (0.43, 0.36), lo cual sugiere que
los sitios méas estresados hidricamente presentan redes especialistas mientras que en los
sitios humedos las redes son mas generalistas. Las redes cuantitativas revelaron que los
enlaces que suceden entre los sitios difieren sistematicamente, por lo que la composicion de
interacciones tréficas mostro caracteristicas peculiares donde los enlaces muestran que los
insectos inductores de agallas no interaccionan de forma similar con cada individuo v ii)
que factores abidticos como el gradiente de humedad asociado a cada sitio genera cambios
en la topologia de interacciones de la red entre sitios y entre redes. Por ello concluimos que
la variacion espacial (en el gradiente de humedad) de las redes de interacciones tréficas de
IIA asociados a Q. castanea sugieren que posiblemente factores abioticos (i.e.
precipitacion, humedad relativa, exposicidn solar) generen cambios en la composicion de
especies y su contribucién a la estructura de la red. La literatura reporta que los niveles de
herbivoria pueden ser modificados tanto por fuerzas ascendentes, determinadas por los
recursos abioticos y las plantas, como por fuerzas descendentes, producto del control de los
herbivoros ejercido por sus enemigos naturales (Power, 1992) debido a que podrian
mantener los niveles de herbivoria bajo control mediante la regulacion de los tamarios
poblacionales de los herbivoros (Hairston et al., 1960). Diversos estudios han mostrado
evidencia de que los efectos “bottom-up” en las interacciones cinipido planta hospedera
(Stone et al., 2002), sin embargo, ningun estudio ha mostrado claramente los efectos “top-

down” de estas avispas cobre la dinamica poblacional de los encinos (Stone et al., 2002).
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Muchos de los estudios de redes troficas se han basado en explicar las interacciones
tréficas (Rott, 2000, van Veen et al., 2006; Novotny et al., 2010; Hirao, 2008, Lewis et al.,
2002) y algunos de los procesos antropogénicos sobre la estructura y especializacion de
redes tréficas (Tylianakis et al. 2006, 2007) otros han evaluando  procesos (bidticos y
abioticos) “top-down’’y “bottom-up” en la estructura de las redes troficas (Schoenrogge et
al., 2000). Sin embargo, el presente estudio es el primero en reportar redes tréficas
cuantitativas de sistemas especializados como el de inductores de agallas en relacion a un
gradiente abidtico (humedad), lo cual contribuye a entender los procesos de especializacion
de estas interacciones troficas y como especies de insectos inductores menos susceptibles al
estrés hidrico pueden reemplazar a especies de inductores mas sensibles a la desecacion.
Estas modificaciones en el ensamble trofico permitiran comprender la interaccion desde
una perspectiva geografica, ecoldgica y adaptativa. Esta documentado que el alto grado de
especializacion de los insectos inductores de agallas sobre sus plantas hospederas puede
esta relacionado por: i) la disponibilidad de tejidos indiferenciados de la planta que estan
presentes solo en determinado tiempo durante cierta estacion (Weis y Walton, 1988;
Yucama, 2000) ya que la formacion de la agalla requiere necesariamente de tejidos
indiferenciados (Weis et al., 1988) v ii) por factores indirectos como el clima, que pueden
alterar los sitios y modificar la estructura de la comunidad de insectos inductores de agallas.
Ademas, la preferencia de un habitat para los insectos inductores de agallas se basa en la
calidad nutricional de las plantas hospederas, en el contenido de fenoles, azucares y
nitrégeno (Weis y Walton, 1988). Las condiciones ecologicas y presiones evolutivas que
conducen a reducir amplitud de la dieta de insectos herbivoros han recibido considerable
atencion (Ehrlich y Raven, 1964; Futuyma, 1983; Jaenike, 1990). La eleccion de la planta
hospedera es muy importante para los insectos herbivoros debido a que las plantas
hospederas representan el recurso mas importante para una gran diversidad de organismos,
su calidad nutricional, dureza foliar, humedad y metabolitos secundarios, determinan la
relacion con sus herbivoros, por lo que algunos insectos herbivoros se alimentan
Unicamente de una sola especie de planta (e.g. insectos especialistas). Sin embargo, algunos
otros herbivoros evitan ciertos metabolitos secundarios teniendo una nutricion mas

generalista aunque de menor calidad nutricional (Weinig, 2003).
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Las especies de insectos inductores de agallas presentan una rica fauna de enemigos
naturales, incluyendo depredadores, inquilinos y parasitoides, siendo muchos de estos
especificos en sus agallas hospederas (Price, 2005). Se ha determinado que el principal
factor de mortalidad de algunas especies de agallas es el parasitismo (Cooper y Rieske,
2010), por lo que las avispas parasitoides son uno de los grupos mas importante de
enemigos naturales de herbivoros de insectos inductores de agallas (Washiburn, 1981). En
este estudio los insectos inductores de agallas fueron atacados por 34 -especies de insectos
parasitoides, los cuales pertenecen a 12 familias (Bethylidae, Braconidae, Ceraphronidae,
Eulophidae, Eupelmidae, Eurytomidae, Ichneumonidae, Ormyridae, Perilampidae,
Pteromalidae, Torymidae y Encyrtidae). Esta reportado que las familias Ichneumonidae,
Braconidae, y Chalcidoidea, son las méas importantes en términos de riqueza de especies y
nivel de mortalidad (Askew, 1984; Wiebes-Rijks y Shorthouse, 1992; Stone et al., 2002;
Hayward y Stone, 2005) ya que son responsables del 40-100% de mortalidad de los
cinipidos.

Las redes cuantitativas de parasitoides entre sitios con diferente disponibilidad de
agua mostraron: i) insectos parasitoides muy abundantes Yy parasitoides Unicos dentro de
las redes troficas. Umeécuaro presento cuatro morfo-especies Unicas de parasitoides
(Eulophidae ssp3, Ichneumonidae spp2, Encyrtidae spl, Bethylidae spp2). Atécuaro
presento dos morfo-especies Unicas de parasitoides (Ichneumonidae sp3, Eulophidae spl).
Lagunillas presento 5 morfo-especies Unicas de parasitoides (Bethylidae spl, Braconidae
sp2, Ichneumonidae sp5, Pteromalidae sp4, Torymidae sp5). Pico del aguila presento 6
morfo-especies Unicas de parasitoides (Eulophidae spp2, Ormyridae spp2, Pteromalidae
sp2, Torymidae spp4, Eulophidae spp6, Eupelmidae spp2). La variacion espacial de los
parasitoides entre los sitios puede estar determinada por procesos ascendentes “bottom-up”
(i.e. calidad nutricional, defensa quimica). Esta reportado que la calidad nutricional,
caracteristicas quimicas y morfolégicas de las plantas (Coley y Kursar, 1996; Pérez-
Harguindeguy et al., 2003) pueden determinar la cantidad de energia y nutrientes disponible
para los herbivoros. Particularmente una mala calidad de la planta disminuye la densidad
de poblacién de herbivoros, asi como el desempefio de enemigos naturales, en contraparte
una buena calidad nutricional de la planta aumenta la abundancia de herbivoros asi como

el desempefio de enemigos naturales (Hunter y Price 1992; Nakamura et al., 2005; Kagata y
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Ohgushi, 2006). La calidad nutricional afecta directamente las interacciones tréficas al
influir en la morfologia, el comportamiento y la historia de vida de los insectos
(Underwood y Rausher, 2000; Harvey et al., 2003), e indirectamente esta determinando la
abundancia de los insectos parasitoides. Los efectos en cascada de procesos ascendentes
“bottom-up” son poco estudiados, pero son comunes en los sistemas terrestres como una
fuerza estructuradora (Hunter y Price 1992; Denno et al., 2002), ii) Conjuntos de
parasitoides compartidos presentes entre las redes tréficas, esto puede ser bebido a que las
diferentes tribus de la familia Cynipidae son cominmente atacado por los mismos géneros
de parasitoides (Csoka et al., 2005) vy iii) Asociaciones diferentes en los hospederos de
insectos parasitoides dentro de las redes troficas, lo cual podria estar determinada por la
especifidad al hospedero: Esta documentado que algunas especies de parasitoides son
generalistas, siendo capaz de utilizar varias especies de hospederos, mientras que otros son
especialistas, pudiendo desarrollarse en una sola especie de hospedero (Stuart, 2001),
particularmente las comunidades de cinipidos en encinos se caracterizan por gran nimero

de especies polifagos y un nimero limitado de parasitoides especialistas (Askew, 1984),

Ademas, las redes cuantitativas de insectos inductores de agallas, revelaron cambios
en la topologia de la red tréfica ya que difieren sistematicamente entre los sitios con
diferente disponibilidad de agua. Los valores de especializacion de la red de parasitoides
indican que las redes tréficas tienden a ser especialistas particularmente para los sitios de
Umécuaro, Atécuaro y Lagunillas, debido a los valores cercanos a uno de H2 (Tabla 1), sin
embargo la red trofica en Pico del Aguila es generalista ya que present6 valores mas bajos.
La variacion espacial de las redes a lo largo de gradiente de humedad sugiere que este
factor puede estar estructurando redes mas especializadas particularmente en el nivel

tréfico superior Gltimo, que son los insectos parasitoides.
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TABLAS
Tabla 1.

Valores cuantitativos de las redes troficas dentro de cada sitio

Red cuantitativa H2 Conectancia Grado (K)
Agallas

Umécuaro 0.58 0.27 61
Atécuaro 0.54 0.22 57
Lagunillas 0.43 0.32 80
Pico del aguila 0.36 0.23 56
Parasitoides

Umécuaro 0.94 0.35 16
Atécuaro 0.67 0.27 16
Lagunillas 0.65 0.23 18
Pico del aguila 0.34 0.33 23

LEYENDA DE FIGURAS

Figura 1. Rede trofica cuantitativa que muestra la interaccién de insectos inductores de

agallas asociados a los individuos de Q. castanea para el sitio de Umécuaro.

Figura 2. Rede trofica cuantitativa que muestra la interaccion de insectos inductores de

agallas asociados a los individuos de Q. castanea para el sitio de Atécuaro

Figura 3. Rede trofica cuantitativa que muestra la interaccion de insectos inductores de

agallas asociados a los individuos de Q. castanea para el sitio de Lagunillas.

Figura 4. Rede trofica cuantitativa que muestra la interaccién de insectos inductores de

agallas asociados a los individuos de Q. castanea para el sitio de Pico del Aguila.

Figura 5. Rede trofica cuantitativa que muestra la interacciona de los insectos parasitoides

asociados a los insectos inductores de agallas para el sitio de Umécuaro.
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Figura 6. Rede trofica cuantitativa que muestra la interaccion de los insectos parasitoides

asociados a los insectos inductores de agallas para el sitio de Atécuaro.

Figura 7. Rede trdfica cuantitativa que muestra la interaccion de los insectos parasitoides

asociados a los insectos inductores de agallas para el sitio de Lagunillas.

Figura 8. Rede trofica cuantitativa que muestra la interaccion de los insectos parasitoides

asociados a los insectos inductores de agallas para el sitio de Pico del Aguila.
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DISCUSION GENERAL
Las agallas han sido modelo de estudio en interacciones debido a que presentan un micro
habitat discreto con comunidades de insectos relativamente cerradas y especializadas
(Stone y Schonrogge, 2003) y a que la morfologia de la gallas esta determinada
principalmente por el formador de agallas, no por la planta hospedera, por lo que la agallas
pueden ser consideradas un fenotipo extendido (Stone, 2003) del insecto agallero; lo cual
hace a los insectos formadores de agallas excelentes herramientas para los estudios
ecologicos, e ideales para comparar la diversidad de especies entre los diferentes habitats
(Fernandes y Price 1988; Fernandes et al., 1995). Y debido a que los bosques de encinos
presentan una amplia distribucion en diferentes condiciones hidricas en el centro del pais
(Valencia, 2004), los hace muy interesantes para evaluar como factores ambientales como
el gradiente hidrico afectan la estructura de los insectos inductores de agallas y su
interaccidn con encinos, ademas dentro de los sistemas templados las especies de plantas
hospederas mds comunes asociadas a estos insectos inductores de agallas pertenecen al
género Quercus el cual presenta alrededor de 600 especies en todo el mundo y crecen en
diversos habitats (Price, 2005) otro aspecto importante de hacer este estudio en sistemas
templados radica en que la mayoria de los estudios de insectos inductores de agallas se han
basado en sistemas tropicales (Fernandes y Price, 1988; Blanche y Westoby, 1995; Cuevas-
Reyes et al., 2003), Por lo que la documentacion de la biodiversidad y estructura de los
insectos inductores de agallas y sus interacciones con los encinos es importante para el
desarrollo de estrategias de conservacion y manejo, ademas considerando que los insectos
representan la mayoria de la biota mundial (Lowman y Wittman, 1996) y en México, los
bosques de encinos son muy importantes ya que ocuparon el 17% de la superficie de los
sistemas forestales (Rzedowski, 1991) y es uno de los centro de diversificacion con 161
especies del genero Quercus de las cuales 109 son endémicas del pais, lo que hace a estos
bosques relevantes por su alta diversidad y endemismos (Valencia, 2004).

Ademas, si deseamos mantener la riqueza biologica de nuestro planeta y
ecosistemas saludables para el futuro, debemos desarrollar un profundo entendimiento
acerca de como los procesos ecoldgicos y evolutivos continuamente moldean las

interacciones entre plantas y animales (Thompson, 2009).
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Es importante estudiar las interacciones antagonicas de los insectos herbivoros ya
que nos permiten comprender los factores que influyen durante esta interaccioén pero
también es igualmente importante que estas interacciones antagonicas se estudien a traves
de sus enlaces troficos ya que las interacciones ecoldgicas planta-insecto representan la red
que aglutina las especies presentes en los ecosistemas y son por lo tanto la estructura desde
la cual se despliega la biodiversidad, por lo que el estudio de los factores que afectan la
comunidad de herbivoros y las redes tréficas en el dosel representan un sistema ideal para
entender diferentes procesos ecoldgicos en interacciones planta-animal (Tovar-Sanchez et
al. 2004).

Los estudios de redes troficas asociados a interacciones antagonistas son muy
pocos, aun cuando las plantas interactGan con diversos organismos simultaneamente y
representan una gran fuente de alimentacion (Martinez, 1999) y los insectos, son
reconocidos puntualmente por este consumo de follaje en un gran variedad de comunidades
vegetales, incluyendo bosques templados y tropicales (Crawley, 1983; Dirzo, 1987; Coley y
Barone, 1996). Estudiar los factores que afectan la comunidad de herbivoros y las redes
tréficas en el dosel representan un sistema ideal para entender diferentes procesos
ecologicos en interacciones planta-animal (Tovar-Sanchez et al.,, 2004). Sin embargo
existen pocos estudios de redes troficas con encinos, a pesar de ser un género de la familia
Fagacea, que presenta una gran distribucién en todo el mundo, lo podemos encontrar en
casi todos los bosques templados del Hemisferio Norte, asi como en algunas regiones
tropicales y subtropicales del mismo, ademas de ser de gran interés debido a su importancia
ecologica y econdmica (Valencia, 2004).

El enfoque de redes complejas al estudio de las interacciones planta-insecto ofrece
herramientas integradoras (Jordano et al., 2009) que permiten comprender el
funcionamiento de sistemas mega diversos en ecologia de las interacciones planta-animal.
Ya que las interacciones planta-animal son tan variadas y frecuentes que seria
implicitamente imposible encontrar una planta sin algun tipo de relacion con el reino
animal (Garcia, 2009). Estudiar las interacciones bidticas bajo los modelos de redes troficas
resulta un marco adecuado para estudiar la estructura de las comunidades, las conexiones
troficas entre las especies y el flujo de energia, para asi entender como es el ordenamiento

de los organismos dentro de los sistemas ecoldgicos (Lawler y Morin, 1993).
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CONCLUSIONES

La disponibilidad de agua es un factor abiotico importante que genera cambios en la
ecologia de las interacciones de insectos inductores de agallas en sistemas templado

asociados a especies de Quercus castanea.

La asociacion de agallas en sistemas templados esta asociada a sitios mas humedos
donde una mayor precipitacion especifica de una comunidad conlleva cambios en
la naturaleza ecoldgica de las interacciones bidticas de los insectos inductores de

agallas.

Las condiciones abidticas generan cambios en las interacciones bioticas de los
insectos inductores de agallas favoreciendo su abundancia en los sitios con mayor

disponibilidad de agua y fertilidad del suelo.

Los sitios mas humedos representan nichos potenciales para los I1A puesto que las
plantas no estan bajo estrés ambiental y las condiciones favorecen nichos con mejor
calidad nutricional lo cual favorecen la abundancia de los insectos inductores de
agallas en los sitios mas himedos.

Los insectos inductores de agallas son sensibles a la variacion en los factores
abioticos como la disponibilidad del agua del medio ambiente local y fertilidad del
suelo debido a que presentan variacion en su abundancia entre sitios con diferente
disponibilidad de agua y fertilidad del suelo.

Las interacciones de los insectos inductores de agallas pueden cambiar a través de
gradientes abidticos.

La riqueza de agallas no esta determinada por factores abidticos como la

disponibilidad de agua y fertilidad del suelo para Quercus castanea.
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APENDICE

Apéndice 1. Figuras
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Figural. Comparacion en la abundancia de agallas entre los diferentes 6rganos (i.e. ramas vs
hojas) asociado sitios con diferente disponibilidad de agua
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Figura 2. Comparacion en la riqueza de agallas entre los diferentes 6rganos (i.e. ramas vs
hojas) asociado sitios con diferente disponibilidad de agua
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Figura 4. Comparacion de la abundancia de agallas entre individuos de Q. castanea.
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Figura 5. Comparacidn de la abundancia de agallas entre individuos de Q. castanea.
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Figura 6. Comparacion de la abundancia de agallas entre individuos de Q. castanea.
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Figura 12. Comparacion en la abundancia de agallas entre morfoagallas y entre individuos de Q.
castanea

74



mM1 mM3 |M4 BmM5 mM6 M7 M9

[ N S T S
o N M OO 0
1 1 1 1 J

Abundancia de Agallas

o N M OO 0
1

1 2 3 45 6 7 8 9 1011 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30
Pico del Aguila
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Apéndice 2. Catalogo de insectos inductores de agallas asociados a Q. castanea en la Cuenca de

Cuitzeo, México.
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Cynipidae sp3

Cynipidae 5
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Cynipidae sp7

Cynipidae sp9

Cynipidae 11
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Apéndice 3. Catdlogo de insectos parasitoides asociados a insectos inductores de agallasen Q.
castanea.
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