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RESUMEN

Los complejos de parasitoides asociados a insectos cecidogenos fueron estudiados en el
dosel y sotobosque del Parque Natural Metropolitano, en la vertiente Pacifica, y en el
sotobosque del Area Protegida de San Lorenzo, en la vertiente Caribe de Panama. Se
construyeron redes troficas cuantitativas para cada comunidad, siendo éste el primer
trabajo cuantitativo de parasitoides asociados a comunidades de cecidogenos en el
tropico, y la primera comparacion entre redes tréficas del dosel y sotobosque. Se encontr¢
un total de 34 especies de cecidogenos asociados a 28 plantas hospederas y 57 especies de
parasitoides, en las tres comunidades. Las redes troficas muestran una alta
compartamentalizacion, principalmente en el dosel, sugiriendo que la probabilidad de
interaccidn entre hospederos por parasitoides,compa}rtidos, es baja. Los complejos de
parasitoides muestran un alto grado de especializacién y una baja proporcidn de especies
generalistas. Los resultados demuestran que los parasitoides generalistas responden a
diferentes caracteristicas de las cecidias, y estdn mas asociados a otros parasitoides dentro
del complejo, que a los mismos hospederos, sugiriendo una relacion entre el generalismo
y el hiperparasitismo. Las caracteristicas de las cectdias y las plantas hospederas tienen
poco efecto sobre los complejos de parasitoides, aunque la presencia de talamos multiples
y capas lignificadas influyen en la reduccion del parasitismo y la exclusion de
parasitoides generalistas. Tanto el parasitismo como la especificidad no dependen de la
densidad o el tamano de los complejos de parasitoides. El tamafio del complejo se
realciona con la densidad de los hospederos. Los parasitoides son mas diversos en el
sotobosque que en dosel, mostrando un patron inverso al de los ceciddogenos. Se describen
seis especies nuevas de Entedoninae (Chalctdoidea: Eulophidae) y se registran 15 nuevas
asociaciones con hospederos.



SUMMARY

Gall inducing insect - parasitoid communities were sampled in the understorey and
canopy of Parque Natural Metropolitano in the Pacific coast, and in the understorey of
Area Protegida San Lorenzo in the Caribbean coast of Panama. Quantitative host-
parasitoid food webs were constructed for each community. This is the first study of gall
inducing insect - parasitoid communities in the tropics and also the first comparison or
quantitative food webs from the canopy and understorey. Together, the three food webs
contain 34 gall inducing species associated with 28 host plants and 57 parasitoid species.
The three food webs shows relatively high compartmentalization, being higher in the
canopy, suggesting a low probability of interaction between hosts mediated by shared
parasitoids. Data from the quantitative parasitoid overlap graphs were used to test the
level of host specificity. Both hosts and parasitoids-show a high level of host specificity,
and a small proportion of generalist species. A binary logistic regression was used to
assess whether gall species sharing morphological traits or host plants were more likely to
share parasitoid species. The results show that the three generalist parasitoids respond to
different traits, and they are more associated with other parasitoids than to the galls
themselves, suggesting a link between generalist behavior and hyperparasitism. The traits
of the galls and host plants do not in general affect the characteristics of the associated
parasitoid assemblages, although the presence of multiple thalami inside galls and a hard
lignified layer are associated with reduction in host mortality due to parasitism and the
exclusion of generalist parasitoids. Both parasitism and specificity level were density
independent and species richness independent. The size of the parasitoid assemblages was
positively host density dependent. Parasitoids are more diverse in the understory than in
the canopy, showing a different pattern to the gall inducing nsects. Six new species of
Entedoninae (Chaicidoidea; Eulophidae) are described, and 15 new host associations are
reported.



INTRODUCCION

Los parasitoides son componentes principales de muchos ecosistemas terrestres
(Godfray 1994), y representan una de las formas de vida de insectos mas abundantes en la
naturaleza, sblo superada por los fitofagos (Althoff 2003). Diversos grupos de
artropodos son atacados por un numero variable de especies de parasitoides, siendc
conocido tal conjunto de especies asociadas como “complejo de parasitoides” (Hassell y
May 1986, Mill 1993). El nimero de especies que forman los complejos de parasitoides
depende en gran medida del habito alimenticio del hospedero (Hawkins y Lawton 1987,

Hawkins 1988, 1990).

Los insectos cecidogenos forman uno de los habitos alimenticios que presentan
mayor riqueza de parasitoides asociados (Hawkins 1994). Con pocas excepciones (Askew
1980, Schonrogge y Crawley 2000), estos complejos de parasitoides han sido estudiados
tomando en cuenta un numero reducido de especies hospederas (Parnell 1963, 1964b,
Force 1974, Cameron y Redfern 1978, Weis 1982, 1983, Soné 1986, Force y Moriarty
1988, Stilling y Rossi 1994, Faria y Ferreira 2003, Tokuda et al. 2004). Sin embargo, los
hospederos (cecidogenos) y sus parasitoides se encuentran dentro de comunidades en
donde se desarrollan redes de interacciones complejas (Wilson er al. 1996, Bonsall y

Hassell 1998). El estudio de los mecanismos que afectan las interacciones y la estructura



de estas comunidades complejas, puede ser flevado a cabo mediante el analisis de los
grupos de parasitoides asociados a hospederos bioldgica o ecolégicamente similares
(Dawah et al. 1995, Hawkins y Mill 1996). Para los insectos cecidégenos, como para los
minadores, ésto se logra debido a que sus parasitoides rara vez atacan hospederos con

otros habitos alimenticios (Memmott y Godfray 1994).

El uso de redes troficas cuantitativas de parasitoides permiten una mejor
descripcion de las comunidades al incluir las magnitudes de los vinculos tréficos
(Memmott y Godfray 1994). Este tipo de redes troficas han sido utilizadas para el estudio
de comunidades de parasitoides asociadas a minadores (Memmott er al. 1994, Rott y
Godfray 2000, Valladares et al 2001, Lewis et al 2002), afidos (Miiller et al 1999) y

Cynipidae inductores de agallas (Schonrogge y Crawley 2000).

El objetivo general de la presente investigacion es analizar las interacciones entre
las comunidades de insectos cecidogenos y sus complejos de parasitoides, asi como sus

variaciones dependiendo del bosque y estrato estudiado.
Con el estudio de estas comunidades se probaron las siguientes hipétesis:

l. Especificidad del complejo de parasitoides. Tscharntke (1992), sugiere que el
grado de monofagia encontrado en el complejo de parasitoides de Giraudiella sp.
(Diptera, Cecidomyiidae), puede deberse a la gran abundancia del cecidogeno y a la
ausencia de plantas hospederas alternativas. Partiendo de esa explicacion, se puede
asumir que en los bosques tropicales con una gran diversidad de plantas hospederas y de
cecidégenos, se observara un alto nivel de polifagia en los parasitoides. La polifagia

resultaria del hecho que los parasitoides estan asociados principalmente con el habitc



cecidégeno del hospedero. Si la preferencia hacia el habito alimenticio del hospedero e
el principal determinante de la especificidad de estas interacciones, se esperaria que las
especies de los complejos de parasitoides sean relativamente generalistas. Este
generalismo se veria reflejado en las estadisticas de las redes tréficas cuantitativas comc

una elevada conectancia realizada y bajo numero de compartimentos.

2. Determinantes de la composicion del complejo de parasitoides. La evidencia
visual de las cecidias es el principal factor determinante del tamafio de complejo de
parasitoides asociados a Cecidomyiidae inductores de cecidias (Hawkins y Gagné 1988).
Se sugiere que algunos factores como los rasgos morfologicos de la cecidia (Price et al.
1987, Craig 1994, Plantard y Hochberg 1998), o la influencia quimica de la planta
hospedera (Stilling y Rossi 1994), afectan la composicion de los complejos de
parasitoides asociados a cecidégenos. De acuerdo con estas teorias, se esperaria que los
cecidégenos con caracteristicas compartidas, tengan complejos de parasitoides similares.
Esta similitud puede ser vista de dos formas: (i) cualitativamente, como el niimero de
especies de parasitoides compartidas; (ii) cuantitativamente como la probabilidad de
interactuar mediante parasitoides compartidos y la variacion en las tasas de parasitismo de

los parasitoides polifagos entre cecidias similares.

3. Estratificacion vertical de los complejos de parasitoides. Existe una marcada
estratificacion horizontal (entre bosques) y vertical (dentro de los bosques) en cuanto a la
composicion de especies de cecidogenos (Medianero y Barrios 2001). De existir una
fuerte asociacion entre los parasitoides de cecidogenos y sus hospederos, la comunidad de

parasitoides deberia mostrar el mismo patron de estratificacion. En ambos casos, la



estratificacion resultaria en una baja similitud en la composicion de especies de

parasitoides entre las comunidades estudiadas.

La prueba de estas hipétesis responde a los siguientes objetivos especificos: (i)
Determinar el nivel de especificidad de !a asociacion de los parasitoides y los
cecidogenos. (ii) Determinar los factores bidticos relacionados con la composicion de los
complejos de parasitoides asociados a insectos cecidogenos. (iii) Analizar el efecto del
tipo de bosque y la estratificacion vertical de los cecidogenos en las caracteristicas de las
redes tréficas. (iv) Contribuir al conocimiento de los grupos taxondmicos que constituyen
los complejos de parasitoides asociados a cecidogenos, incluyendo descripciones de
nuevas especies (Eulophidae: Entedoninae), nuevos registros de hospederos y datos
biologicos. El presente trabajo constituye el primer analisis cuantitativo de las
comunidades de parasitoides asociados a insectos cecidogenos en el neotrépico y la

primera comparacion de redes trdficas cuantitativas entre dosel y sotobosque.



ANTECEDENTES

7. Biologia de los parasitoides

Los parasitoides son insectos cuyo estado inmaduro se alimenta exclusivamente en
el cuerpo de otro artropodo (hospedero), necesitando sélo un hospedero para completar su
desarrollo. Se considera que los parasitoides son uno de los grupos mas diversos de

organismos y se estima constituyen cerca del 20 — 25% de los insectos descritos hasta la

fecha (Godfray 1994).

Basados en aspectos de su historia natural, los parasitoides pueden ser separados
en varios grupos: solitarios, gregarios, parasitoides primarios, hiperparisitoides
facultativos, hiperparasitoides obligados y cleptoparasitoides. Para los fines del presente
estudio los grupos considerados son: Parasitoides primarios; aquellos que sélo pueden
alimentarse directamente del hospedero primario; hiperparasitoide facultativo, cuando son
capaces de atacar indistintamente tanto al hospedero primario como a otro parasitoide
(Godfray 1994). En el caso de parasitoides de hospederos endofiticos, Askew (1980)
separa a los parasitoides en ‘“‘especificos” cuando s6lo se comportan como parasitoides

primarios y “polifago” cuando son hiperparasitoides facultativos.



Askew (1975), propone que los parasitoides pueden ser agrupados en dos grades
estrategias: idiobiontes y koinobiontes. Los idiobiontes matan o paralizan
permanentemente a sus hospederos al momento del ataque, mientras que los koinobiontes
dejan que sus hospederos continuen alimentandose y creciendo luego del ataque. Esta
division se encuentra relacionada con el modo de alimentacién de los parasitoides, siendo .
los idiobiontes en su mayoria ectoparasitoides y los koinobiontes endoparasitoides. Sin
embargo, 12 separacion de las estrategias de vida de los parasitoides no es absoluta, y en

algunos casos se pueden observar estrategias intermedias (Godfray 1994).

2. Parasitoides de cecidogenos

Los insectos cecidoégenos han sido utilizados como sistemas de estudio de las
interacciones entre niveles troéficos y otros aspectos de la ecologia de comunidades. Esto
se debe principalmente a los siguientes factores: 1- Las agallas representan microhabitats
discretos con comunidades de insectos relativamente cerradas y especializadas (Stone y
Schonrogge 2003). 2- Los cecidégenos generalmente soportan mas especies de
parasitoides que fitofagos externos o enddfagos no cecidogenos, pero menos que los
minadores de hojas (Hawkins 1988). 3- Los parasitoides representan un factor de
mortalidad importante para los cecidogenos (Price ¢f al. 1987), con niveles de parasitismo
entre 50 - 90% (Force 1974). 4- La alta tasa de mortalidad hacen de los complejos de

»

parasitoides asociados a cecidégenos "comunidades potencialmente interactivas” (Weis



1982), en donde la competencia interespecifica puede jugar un papel importante como

factor de organizacién (Force 1974, Hawkins y Goeden 1984).

Taxonomicamente los parasitoides de Cecidomyiidae inductores de agallas,
pertenecen a las superfamilias Chalcidoidea, Platygastroidea e Ichneumonoidea. Dentro
de Chalcidoidea, las familias registradas son: Eulophidae, Eurytomidae, Pteromalidae 3
Eupelmidae. En Platygastroidea la familia Platygastridae, subfamilia Platygastrinae.
Mientras que en la familia Braconidae, la subfamilia Doryctinae, es reportada para

Ichneumonoidea (Askew 1980, Gagné 1994).

El parasitismo de cecidégenos se presenta en mayor medida en especies de las
subfamilias Entedoninae y Tetrastichinae de Eulophidae. Con respecto a Entedoninae,
Hansson (2004) definié el grupo de géneros cercanos a Omphale con base a aspectos
morfolégicos y sugiere que la asociacién de estas especies como parasitoides de
ceciddgenos es un rasgo que define el grupo, aunque debe ser usado con precaucion.
Dentro del grupo Omphale se encuentran los géneros Ametallon Ashmead,
Chrysonotomyia Ashmead, Dinopteridion Hansson, Driopteron Hansson, Eprhopalotus
Girault, Omphale Haliday, Perditorolus Hansson, Tropicharis Hansson. Otros géneros de
Entedoninae parasitoides de cecidégenos son Astichomyira Girault (Hansson 2002) )

Klyngon Hansson (Hansson 2005).

La subfamilia Tetrastichinae no cuenta, hasta el momento, con una revision
genérica y su biologia es poco conocida en la regidn Neotropical. Sin embargo existen
registros de especies asociadas a cecidégenos en otras regiones, principalmente

A prostocetus Westwood; sobre Procontarinia en Mango (Boucek 1986), y sobre
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Giraudiella inclusa en Phragmites australis (Tschamtke 1994);, Galeopsomyia Girault
sobre Asphondylia en Atriplex (Hawkins y Goeden 1984) y sobre Asphondylia en
Borrichia frutescens e Iva spp (Stilling y Rossi 1994); Tetrastichus Walker sobre
Asphondylia en Atriplex (Hawkins y Goeden 1984), y sobre Rhopalomyia californica en

Bacharis pilularis (Force 1974).

En Pteromalidae el parasitismo de cecidogenos se reporta para las subfamilias
Pteromalinae y Coelocybinae. Dentro de Pteromalinae los géneros Lyrcus Walker
(=Zatropis) sobre Rhopalomyia sp en Bacharis pilularis (Force 1974), Pseudocatolaccus
Massi sobre Asphondylia sp. en Atriplex (Hawkins y Goeden 1984), Mangistrus Boucek
sobre Procontarinia en Mango (Boucek 1986), especies de Mesopolobus Westwood y
Spaniopus Walker sobre Giraudiella en Phragmites (Tscharntke 1994). Para
Coelocybinae se reportan las especies de Cecidellis Hanson (Heydon y Hanson 2005)

asociadas a agallas en el neotropico.

Eurytomidae presenta los géneros Sycophila Walker (Tscharntke 1992), Eurytoma
Illiger (Tscharntke 1992, Hawkins y Goeden 1984), Tenuipetiolus Bugbee y Rileya
Ashmead(Hawkins y Goeden 1984, Stillin y Rossi 1994). Dentro de Eupelmidae
(Eupelminae) se tienen a Eupelmus Dalman (Force 1974) y Brasema Cameron (Gibson
1995). En Torymidae se cuenta con el género Torymus Dalman (Force 1974, Hawkins y
Goeden 1984, Tscharntke 1992, Stilling y Rossi 1994) y Mangostigmus Boucek (Boucek

1986).

En Platygastroidea el parasitismo de cecidias esta restringido al género

Platygaster Latreille (Platygastridae: Platygastrinag) (Ehler 1974, Hawkins y Goeden



11

1984, Tscharntke 1992). Dentro de Ichneumonoidea, se tienen los siguientes registros
para Braconidae: Bracon Fabricius (Braconinae) (Tscharntke 1992); Opius Wesmael
(Opiinae), Chelonus Panzer (Cheloninae) (Hawkins y Goeden 1984) y Allorhogas Gahan

(Doryctinae) (Marsh 1998).

a) Teorias sobre la ecologia de los complejos de parasitoides
asociados a insectos cecidégenos

Price (1984), propuso la hipétesis de la heterogeneidad de recursos. Esta hipétesis
predice que la riqueza y la coexistencia de especies de parasitoides en una comunidad esta
determinada por la heterogeneidad, tanto de la distribucion de los recursos como de la
respuesta individual de cada especie, llevando a una explotacion restringida y especifica
de un grupo de hospederos por cada especie. Tscharntke (1992) sustenta esta hipétesis
con los patrones de distribucion de las especies de la comunidad de parasitoides asociados
a Giraudiella sp. (Diptera; Cecidomyiidae). La heterogeneidad explica s6lo parcialmente
el cambio en la composicion de especies de parasitoides de Rhopalomyra sp. observado
por Force (1974), en éreas con alteraciones periddicas, donde la dominancia cambia ¢
favor de las especies con mayor tasa reproductiva. La coexistencia de especies es
atribuida por Tscharntke (1992), a la evolucién de especializaciones en la explotacion de
recursos en condiciones especificas. Force (1974) propone que la influencia de la
competencia interespecifica es el factor que explica tanto la coexistencia, como I

variacion en la abundancia de las especies en diferentes condiciones. Briggs y Latto



(2000) sugieren que la coexistencia es mas probable si existe un balance entre la
capacidad de dispersion y la habilidad competitiva de los parasitoides dentro de las sub—

poblaciones de hospederos.

Price (1984), sugiere que la abundancia de hospederos afecta la diversidad de los
parasitoides de una comunidad. Se asume que la gran disponibilidad de hospederos
llevara a que la comunidad de parasitoides esté dominada por las especies con mayores
ventajas competitivas, desplazando a las pobremente competitivas. Las expectativas de
esta prediccidn no han sido apoyadas en otros estudios (Tscharntke 1992; Force 974;
1985; Hawkins y Goeden 1984; Stilling y Rossi 1994; Briggs y Latto 2000), los cuales
estan basados en comunidades asociadas a cecidogenos que presentan grandes
abundancias en determinados periodos del afio y, que sin embargo, poseen entre cinco y

14 especies de parasitoides asociadas.

Ehler (1992), propone que el impacto de la comunidad de parasitoides no depende
solamente de la densidad de hospederos, sino que también del nimero de especies de
parasitoides presentes. Este fendmeno es denominado "especie-dependencia”. La
"especie-dependencia” sugiere que no todos los parasitoides de una comunidad responden
a las variaciones de la densidad de los hospederos y por tanto las tasas de parasitismo no
seguiran a las fluctuaciones poblacionales. Por otro lado, predice que entre mayor sea el
nimero de especies de parasitoides presentes en una fraccion de la poblacion de
hospederos, el parasitismo sera mayor. La respuesta denso-dependiente ha sido
encontrada por Cameron y Redfern (1978) en los parasitoides de Taxomyia sp.

(Cecidomyiidae) y por Force (1974) para uno de los parasitoides de Rhopalomyia sp.
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(Cecidomyiidae). La densidad de los hospederos parece no afectar al resto de los
parasitoides de Rhopalomyia (Force 1974), asi como a los parasitoides de Asteromyia

carbonifera (Weis 1982) y Asphondylia (Marchosky y Graig 2004).

Basado en el estudio de caracteristicas biolégicas de las especies de parasitoides
asociadas a Rhopalomyia sp (Diptera: Cecidomyiidae), Force (1974) concluye que la
competencia interespecifica es el factor mas importante de la estructura y dinamica de las
comunidades de parasitoides. Partiendo de esa aseveracion, Ehler (1992) propone que la
estructura de las comunidades de enemigos naturales, es afectada por factores
"extrinsecos” e "intrinsecos”. Los factores extrinsecos, son aquellos originados fuera de la
comunidad de parasitoides (ambiente, diversidad de plantas hospederas, abundancia de
hospederos primarios), mientras que dentro de los intrinsecos se ubican las diversas
interacciones dentro de la comunidad de parasitoides. Estas interacciones son separadas
por Briggs y Latto (2001) en tres grupos: (i) entre adultos de una especie e inmaduros de
otra; (ii) competencia larval; (iii) Hiperparasitismo facultativo. Los tres grupos definidos
se enmarcan dentro del concepto de "depredacién intragremial” (Polis et al. 1989), siendo
definido como el fendmeno en que dos especies que comparten un recurso (hospedero) y
por tanto compiten por su utilizacién, se ven involucradas en relaciones tréficas entre si.
La influencia de la competencia en las comunidades de parasitoides es apoyada por los

estudios de Hawkins y Goeden (1984) y Hawkins (1990).

Askew (1980), plantea que la densidad de hospederos en diferentes tipos de
vegetacion afecta de manera diferencial a los parasitoides especialistas y a los

generalistas. Esta hipétesis predice que una baja abundancia de herbivoros, llevard a una
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menor oportunidad de reparticion de recursos y a un aumento en la competencia
interespecifica. La probabilidad de reparticion de los recursos lleva implicito que la
competencia afectara principalmente a los parasitoides generalistas. Asumiendo que los
parasitoides idiobiontes tienden a ser generalistas, Hawkins ef al. (1990), predicen que la
competencia interespecifica sera especialmente importante dentro de las comunidades
centradas en hospederos endofiticos, donde los parasitoides idiobiontes son dominantes.
Soné (1986) explica la estructura de la comunidad de parasitoideas asociados a

Thecodiposis, basado en los supuestos de esta hip6tesis.

Hawkins y Goeden (1984), sugieren que el traslape de hospederos entre
parasitoides representan un patron de reparticiéon de los recursos. Esta hipétesis predice
que algunos grupos de parasitoides pueden haberse especializado en hospederos
continuamente disponibles, mientras que otros se comportan como generalistas sobre
hospederos efimeros, teniendo como objetivo aumentar las probabilidades de

reproduccion.

Se sugiere que en los hospederos endofiticos, los complejos de parasitoides son
dominados por especies idiobiontes, generalistas y polifagas (Askew 1980, Hawkins y
Goeden 1984, Askew y Shaw 1986, Soné 1986, Hawkins et al/ 1990). Ademas,
asumiendo que la composicion del complejo de parasitoides depende de cual es la ultima
especie que oviposita en el hospedero, se considera que la “polifagia” es una ventaja
competitiva (Hawkins y Goeden 1984, Stilling y Rossi 1994). En general Askew (1980),
propone que una comunidad puede mantener mayor numero de especies “polifagas” que

de “especificas”. Estas aseveraciones contrastan con los resultados de Cornell (1990) y
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Tscharntke (1992), en donde las comunidades poseen una gran proporcién de
especialistas. El grado de monofagia en estas comunidades fue atribuido a una mayor
eficiencia en el uso de los hospederos (Cornell 1990), y a una gran abundancia del
hospedero primario y ausencia de hospederos alternativos (Tschartnke 1992). Por otra
parte, en la comunidad de parasitoides asociados a Rhopalomyia sp., la dominancia entre
los ectoparasitoides (Torymus spp.) y un endoparasitoide (Platygaster sp.), depende de las
condiciones de la poblacién de hospederos y de factores externos como la perturbacién y

las condiciones climaticas (Force 1974).

b) Influencia de los parasitoides en el origen y diversificacion de las
agallas.

Existen diversas hipétesis acerca del origen de la formacidn de agallas, en las
cuales se plantea el valor adaptativo de la cecidogenesis como medio de escape a
presiones externas, como el medio ambiente y enemigos naturales, o internos, como las
defensas de la planta hospedera y deficiencias nutricionales (Price et al. 1987, Stone y
Schdnrogge 2003). Dentro de estas hipotesis, la que se refiere a los enemigos naturales,
sugiere que la induccion de agallas surge como respuesta de los herbivoros al ataque de
enemigos naturales, y predice que los insectos cecidogenos sufriran una menor mortalidad
por efectos de parasitoides, depredadores y patogenos, que aquellos grupos

taxondmicamente relacionados que no son cecidogenos (Hawkins 1988, Stone y 2003).
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Sin embargo, los cecidégenos poseen complejos de parasitoides mas diversos que otros
grupos de fitofagos, y presentan altos niveles de mortalidad (Hawkins y Gagné 1989). La
segunda prediccion de esta hipotesis es la importancia de la forma de las agallas en la
proteccion contra el ataque de los parasitoides. Con respecto a esta prediccion, en las
comunidades de parasitoides asociadas a los Cecidomyiidae inductores de agallas en
Atriplex sp., el efecto de la morfologia y estructura de las agallas no afecta el patrén de
utilizacion de los hospederos por parte de los parasitoides, careciendo de un valor
adaptativo (Hawkins y Goeden 1984). En este sistema, al menos dos parasitoides de la
familia Eurytomidae, atacan indistintamente agallas con rasgos morfologicos diferentes

(Price et al. 1987).

Hawkins y Gagné (1989), estudiando el patron general de parasitismo en
Cecidomyiidae, concluyen que para ese grupo, la presion ejercida por los parasitoides no
es responsable por la presencia del habito cecidogeno. Por el contrario, Hawkins (1988),
considera que los insectos cecidogenos presentan un mayor riesgo de ser parasitados que
aquellos con otros habitos alimenticios. La presion por los enemigos naturales, puede
afectar de manera diferencial a los diversos grupos taxonémicos que han desarrollado la

induccion de agallas (ver Price y Pschorn-Walcher 1988).
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3. Analisis cuantitativo de comunidades de parasitoides

La comprension de la diversidad de insectos en el trépico es uno de los mayores
retos de la ecologia (Lewis ef al. 2002). A pesar del aumento en el nimero de inventarios
de especies, aln es poco lo que se sabe de los procesos a nivel de comunidad que estan
relacionados con el mantenimiento de tal diversidad (Godfray er al. 1999). El uso de
redes tr6ficas permiten el estudio de los factores y atributos, a nivel de comunidades, que
intervienen en la estructura y composicion de los sistemas naturales, y 1a variacion de los
sistemas entre habitats (Lewis et al. 2002). Una red tréfica estd definida como la
descripcion del patron de flujo de energia y recursos mediante relaciones troficas entre
especies o grupos de especies interactuando dentro de una comunidad (Cohen et al 1993,

Rott y Godfray 2000, Schénrogge y Crawley 2000).

Las redes troficas pueden ser separadas de acuerdo a la manera en que son
representados los vinculos troficos entre especies involucradas, teniendo asi redes
binarias, semi-cuantitativas y cuantitativas. Las redes binarias o de conectancia, se basan
en la ausencia y presencia de interacciones. Las redes semi-cuantitativas, incluyen el
nimero relativo de las diferentes especies asociadas. Las redes cuantitativas, incorporan
la abundancia relativa de los distintos niveles y de las interacciones, expresadas en las
mismas unidades (Memmott y Godfray 1994). Con ésto, las asociaciones numeéricamente
importantes y frecuentes, pueden ser separadas de aquellas ocasionales, proporcionando

una apreciacion mas robusta de la estructura de la comunidad (Lewis et al. 2002).
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Teoricamente, las redes tréficas deben incluir la informacién de todas las
interacciones troficas entre las especies de una comunidad, lo que resulta poco practico
para la mayoria de los sistemas tropicales (Lewis er al. 2002). Como alternativa,
Memmott y Godfray (1994), proponen la restriccion de estos estudios alrededor de grupos
de especies bien delimitados, proponiendo como ejemplo las redes troficas de
parasitoides, es decir, al subgrupo de la red trofica que incluye a los parasitoides y sus

hospederos.

Los gremios de insectos herbivoros y sus parasitoides asociados, son adecuados
para este tipo de estudios, tomando en cuenta que las relaciones troficas entre ellos son

relativamente simples y facilmente establecidas y cuantificables (Rott y Godfray 2000).

La construccion de redes de parasitoides requiere que todos los posibles
hospederos de un gremio de parasitoides sean incluidos. Esto es relativamente simple en
el caso de minadores y cecidogenos, donde los parasitoides rara vez atacan insectos en

otros nichos alimenticios (Memmott y Godfray 1994).

Las redes troficas de parasitoides han sido utilizadas en comunidades tropicales de
insectos minadores (Memmott, Godfray y Gauld 1994; Lewis ef al 2002), y comunidades
de zonas templadas de afidos (Muller ef al. 1999), minadores (Rott y Godfray 2000;
Valladares ef al. 2001) y cecidogenos (Schonrogge y Crawley 2000). Los estudios antes
mencionados se han centrado en los siguientes aspectos de la ecologia de comunidades:
1) Los factores que influyen en el nimero de especies relacionadas tréficamente dentro de
una comunidad y la fraccion de las posibles asociaciones que son llevadas a cabo. 2) La

existencia de subgrupos de especies aisladas o debilmente relacionadas dentro la red
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trofica. 3) El potencial de interacciones indirectas entre fitéfagos que comparten
parasitoides. 4) La variacion temporal de la estructura de las redes tréficas. 5) El impactc
de las invasiones bioldgicas a escala de comunidad. 6) Los factores que influyen en el
parasitismo, el nimero de especies de parasitoides por hospedero y el rango de

hospederos de los parasitoides.



MATERIALES Y METODOS

1. Area de estudio

El estudio se realizo en dos bosques de la Republica de Panama, con una
separacion de 80 km entre si y un marcado gradiente de precipitacion. Tales condiciones
dan como resultado cambios en la composicion vegetal de los bosques (Basset et al.
2003). Las plantas estudiadas corresponden al dosel y sotobosque del perimetro cubierto
por las dos grias de acceso al dosel instaladas por el Smithsonian Tropical Research
Institute (STRI) en el Parque Natural Metropolitano (PNM) en la vertiente del Pacifico y

el Area Protegida de San Lorenzo (APSL) en la vertiente del Caribe.

El Parque Natural Metropolitano (PNM) se ubica en la Provincia de Panama
(8°58°N, 79°35°0, 50 m s.n.m). Cuenta con un area de 265 ha y esta caracterizado como
un Bosque Seco Tropical Semicaducifolio, con una época seca que comprende de
diciembre a abril. La precipitacion anual promedio es de 1740 mm y la temperatura
promedio anual de 28°C. En este sitio la grua tiene acceso a 0.85 ha de bosque, dentro de
una parcela de | ha dedicada a la investigacion, donde se han registrado 316 arboles

(diametro a la altura del pecho d.a.p > 10cm). Los arboles tienen una altura dentro del
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rango de 30 a 40 metros y presentan una densidad de rea basal de 26 m’/ha. Las especies
dominantes son Anacardium excelsum (Anacardiaceae) y Luehea seemanii (Tiliaceae) y
se han identificado mas de 60 especies de arboles y lianas (Basset et al. 2003). Otros
arboles presentes son: Cordia alliodora (Boraginaceae), Ficus insipida (Moraceae),
Enterolobium cyclocarpum (Fabaceae), Cecropia sp. (Moraceae), Phoebe cinnamomifolia
(Lauraceae), Castilla elastica (Moraceae), Chrysophyllum cainito (Sapotaceae),
Astronium graveolens (Anacardiaceae) Entre las especies de lianas se han identificado:
Vitis vitifoliae (Vitaceae), Mikania leiostachya (Asleraceae), Amphilophium paniculatunm
(Bignoniaceae), Combretum fruticosum (Combretaceae), Gouania [upuloides
(Rhamnaceae), Serjania mexicana (Sapindaceae), Machaerium milleflorum (Fabaceae).
En el sotobosque se encuentran arbustos y plantulas de: Serjania mexicana (Sapindaceae),
Phryganocydia corymbosa (Boraginaceae), Cydista sp (Bignoniaceae), Castilla elastica
(Moraceae). Los valores estimados de diversidad de insectos cecidogenos para esta
localidad son a = 6.11 y 16 morfoespecies para el sotobosque y o = 8.19 y 31
morfoespecies en el dosel, reportandose promedio de 6.67 +/- 1.32 morfoespecies de

cecidias por colecta en el dosel y 3.48 +/- | para el sotobosque (Medianero ez al 2003)

El Area Protegida San Lorenzo (APSL), esta ubicada en la Provincia de Colér
(9°17°N, 79°58°0, 125 m s.n.m). Es considerado un Bosque Tropical Perennifolio, con
una precipitacion promedio de 3400 mm y 27°C de temperatura anual promedio. En esta
localidad la grua tiene acceso a 0.92 ha de bosque dentro de una parcela de seis hectareas
destinadas a la investigacion, donde se han registrado mas de 240 especies de arboles y
lianas, y 22,400 individuos con d.a.p > lecm. El bosque tiene una densidad de 3,338 tallos

(d.a.p. > Icm)/ha y una densidad de 4rea basal de 32m*/ha. La altura de los arboles es de
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45 m, y el dosel estd dominado por Brosimun utile (Moraceae) (Basset ef al. 2003). Otras
especies identificadas en el dosel son: Tapirira guianensis (Anacardiaceae), Guatteria
dumetorum (Annonaceae), Tabernaemontana arborea (Apocynaceae), Jacaranda sp.
(Bignoniaceae), Cordia bicolor (Boraginaceae), Protium panamense (Burseraceae),
Clusia sp. (Clussiacae), Tovomita sp. (Clussiaceae), Pera arborea (Euphorbiaceae),
Lonchocarpus sp. (Fabaceae), Inga pezizifera, Inga cocloensis (Fabaceae), Pouruma
bicolor Poulsenia armata, Ficus nymphaefolia (Moraceae). En el sotobosque:
Philodendron (Araceae), Dendropanax arboreus (Araliaceae), Tovomita stylosa
(Clussiaceae), Lacistema aggregatum (Lacistemataceae), Smilax panamensis
(Smilacaceae), Psychotria sp. (Rubiaceae), Inga cocloensi (Fabaceae), Marila laxiflora,
Doliocharpus sp., Miconia sp.. (Melastomataceae) De acuerdo con Medianero ef al
(2003), la diversidad de cecidégenos en esta localidad es de o = 6.45 en el sotobosque
con 37 morfoespecies y o= 8.53 y 20 morfoespecies en el dosel, el promedio de cecidias

por colecta fue de 17.35 +/- 1.39 en el dosel y 4.38+/-1.27 en el sotobosque.

2. Sistema estudiado

El trabajo se enfocé en los complejos de parasitoides asociados a cecidias
(principalmente de Cecidomyiidae) por las siguientes razones: |) Las cecidias representan
microhabitats discretos que son atacados por complejos de parasitoides que poseen

comportamiento de busqueda o rasgos morfolégicos especializados que les permiten
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alcanzar a sus hospederos (Stone y Schonrogge 2003). En el caso de la familia
Cecidomyiidae, las especies de habitos cecidogenos presentan un mayor numero de
parasitoides que las especies de habitos fitofagos externos (Hawkins 1994). 2) Lo
Cecidomyiidae son los responsables de la mayoria de cecidias en el Neotropico (Gagné
1994) y representan el 94% de los cecidégenos previamente colectados en las areas de
estudio (Medianero y Barrios 2001). 3) Las cecidias inducidas por insectos en plantas,
son estructuras compuestas de tejido vegetal que les sirven de refugio y sitio de
alimentacion (Price ef al. 1987). A pesar de estar constituidas por tejidos vegetales de los
hospederos, el desarrollo de las cecidias esta determinado en gran medida por el genome
del cecidégeno, y su morfologia representa el fenotipo extendido de los
cecidogenos(Stone y Cook 1998). Por tanto, la separacién de morfoespecies de
cecidogenos se puede llevar a cabo con la combinacion de la morfologia externa de las

cecidias y la especie de planta atacada.

3. Trabajo de campo

La colecta de cecidias se llevo a cabo sobre plantas identificadas previamente por
Medianero y Barrios (2001) como hospederas de cecidogenos para ambos bosques, y

también se incluyeron especies de plantas y ceciddgenos que no habian sido registrados.



En el PNM se realizaron 38 muestreos semanales durante el periodo comprendidc
de agosto de 2005 a junio de 2006 en ambos estratos. Las colectas en el sotobosque se

realizaron en un area de 0.4 ha dentro del perimetro de la gria.

En el APSIL. se efectuaron 18 muestreos, de enero 2006 a junio 2006,
restringiéndose al sotobosque debido a los dafios en el sistema de la gria que impidieron
el acceso al dosel. Las colectas se llevaron a cabo en una parcela de 0.37 ha dentro de las
seis hectareas dedicadas a la investigacidn en la que se encuentra la gria. Los datos
complementarios sobre el dosel del APSL, provienen de las colectas realizadas

previamente por Medianero (1999).

Con la finalidad de obtener la mejor representacién de la comunidad de
parasitoides asociada, se colectd la mayor cantidad de cecidias individuales para cada
ceciddgeno (Godfray 1994, Hawkins 1994). Los drganos afectados fueron colocados en
bolsas plasticas, de acuerdo a la metodologia propuesta por Gagné (1994), y revisadas
cada dos dias por un periodo minimo de un mes. l.os parasitoides o ceciddgenos

emergidos fueron colocados en viales con etanol 70% y etiquetados.

Para cada especie de cecidogeno se tomaron los siguientes datos: Localidad.
bosque, estrato. Caracteristicas de la cecidia: morfologia externa, nimero de talamos,
organo afectado. Planta hospedera:; familia, especie, habito de crecimiento. l.a
clasificacidn de estas caracteristicas se presenta en el Cuadro . Complejo de parasitoides:
especies de parasitoides recuperados, numero de individuos recuperados (cecidogenos y

parasitoides).
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Cuadro I. VARIABLES CUALITATIVAS DE LAS CECIDIAS Y LOS HOSPEDEROS

VEGETALES.
Caracteristicas morfolégicas de las cecidias
| Forma 1 Lenticelar 2 Globular 3 Ciindnca 4 Conica 5 Difusa
fl. Camaras 1 Monotalamica 2 Mulutalamica
Ifl. Cubterta hgnificada 18 2 No
Caracteristicas de hospedero vegetal
I. Especie
It Famiha
ll. Qrgano afectado 1 Tepdo vegetativo (a) 2 Tepdo reproductive (b) 3 Hojas
IV. Habito de crecimiento 1 Arbustivo (c) 2 Lianas {c)

a) ramas y botones vegetatitvos. b) flores y botones florales. c) incluyen plantulas.

4, Determinacion de nivel trofico

Se realizaron disecciones detalladas en 1 a 5% de las cecidias colectadas por cada
cecidogeno (dependiendo de su abundancia), con el propésito de: 1) Discriminar entre los
cecidogenos y su comunidad de parasitoides, de otros fitofagos presentes en el tejido de
las cecidias y los parasitoides de éstos; 2) Conocer el habito de parasitoidismo
(koinobiosis o idiobiosis, endoparasitismo o exoparasitismo) y 3) Separar los parasitoide:

primarios de los hiperparasitoides.

5. Identificacion del material colectado

Los cecidégenos fueron separados a nivel de morfoespecie con la combinacion de

la planta hospedero y la morfolagia externa de la cecidia, de la misma manera en que han
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sido separados por Gagné (1994). La separacion a morfoespecies fue corroborada con los

cecidégenos adultos emergidos de cada cecidia, cuando éstos estuvieron disponibles.

Los insectos inmaduros provenientes de la diseccion de las cecidias, fueron
identificados a orden y familia con las claves de Stehr (1987). Los inmaduros de
Hymenoptera fueron separados hasta familia y subfamalia, utilizando las claves y
descripciones de Short (1952), Parnell (1963, 1964a y 1964b), Henneicke er al (1992),
Dawah y Rothfritz (1996) y Llacer et al. (2005), ademas de asociarlas con las pupas

encontradas en los talamos de las cecidias.

Los parasitoides recuperados de las cecidias fueron separados en morfoespecies.
Los Chalcidoidea fueron identificados hasta familia con la clave de Grissell y Schauff
(1997). Para la identificacion a nivel genérico y especifico se utilizaron las claves y
descripciones de Schauff er al. (1997) y Hansson (1998, 2004, 2005) para Entedoninae;
Boucek (1993), Heydon (1994), Boucek y Heydon (1997) y Heydon y Hanson (2005)
para Pteromalidae; DiGiulio (1997) para Eurytomidae; Grissell (1997) para Torymidae;
'Hayat (1983) y Woolley (1997) para Aphelinidae; y Gibson (1995 y 1997b) para
Eupelmidae. Para la familia Braconidae se utilizaron las claves para subfamilias de

Sharkey (1998) ,y de géneros de Doryctinae de Marsh (1998).

Los miembros de Tetrastichinae (Chalcidoidea: Eulophidae) y Platygastridae
(Hymenoptera: Platygastroidea) fueron dejados a nivel de morfoespecie, debido a que no

existen trabajos taxonomicos para los géneros del area neotropical.

Los especimenes que no pudieron ser identificados con las claves existentes o no

coinciden con las descripciones, fueron enviados a los respectivos especialistas para su
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corroboracion; Christer Hansson (Lund Universitat, Suecia) para Entedoninae, y James
Munro (University of California at Riverside) para Aphelinidae. Las especies de
Eurytomidae, Pteromalidae (Pteromalinae), Eupelmidae y Torymidae, no pudieron sei
identificadas debido a que no existen claves para las especies de la region y fueron
separadas como morfoespecies. Las especies nuevas de Entedoninae son descritas,

siguiendo la nomenclatura propuesta por Gibson (1997) y Hansson (2002, 2004).

6. Tamano de muestra y unidad de muestreo

Se considerd como tamafio de muestra el namero de morfoespecies de
cecidogenos colectados dentro de cada parcela muestreada. La cantidad de morfoespecies
encontradas fue variable, dependiendo de la riqueza y diversidad de especies en cads

bosque y estrato.

La unidad de inuestreo utilizada fue el nimero de talamos (cAmaras individuales
dentro de las cecidias) colectados para cada cecidogeno. Este valor se estimo a partir del
nimero de insectos adultos recuperados (cecidégenos + parasitoides + hiperparasitoides)
del total de cecidias colectadas por cecidégeno. Esta relacion se basa en observaciones
directas, hechas durante la diseccion de las cecidias, que sugieren que por cada talamo
s6lo emerge un insecto adulto, independientemente de su nivel tréfico. Es decir, el
parasitismo gregario es escaso y los hiperparasitoides facultativos son considerados

dentro del mismo nivel tréfico de los parasitoides (Force 1985). La cantidad de unidade:
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de muestreo varia dependiendo de la abundancia del cecidégeno en cada parcel:
muestreada. Con la utilizacion de los tadlamos viables, se excluyen otros factores de
mortalidad, tanto natural como inducida por el método de recuperacidon, o momento de
colecta. Se prefirid el nimero de tadlamos sobre el namero de cecidias individuales por
cecidogeno, debido a que las cecidias multitalamicas presentan variabilidad en cuanto al
numero de talamos. Esta variacion podria llevar a errores en la estimacion de e
abundancia de los cecidégenos, como por ejemplo a subestimar [a abundancia de

cecidogenos en agallas multitalamicas con respecto a monotalamicas.

La variabilidad en el tamafio de muestra (especies de cecidogenos) y en el numero
de unidades de muestreo utilizadas (abundancia de cecidégenos), representan factores que
influyen en la estructura y propiedades de las redes troficas de las comunidades

estudiadas (Lewis ef al 2002).

7. Analisis estadisticos

a) Descripcion de las comunidades de parasitoides

La abundancia de cecidégenos y parasitoides fue expresada en términos de
densidad relativa (nmimero de individuos colectados / drea de muestreo / tiempo de

muestreo). Esta estandarizacién permite realizar la comparacion entre los sitios y estratos
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eliminando el efecto de las diferencias en €l area y periodo de colecta y permiten la
construccion de las redes trdficas cuantitativas, al expresar los vinculos troficos y la

abundancia de especies en las mismas unidades (Godfray y Memmott 1994).

Se utilizd el indice de diversidad de Shannon (Magurran 1988) y de equidad E’ de
Camargo (Camargo 1993) para describir las comunidades de cecidogenos y parasitoides.
El indice de Camargo fue seleccionado por ser independiente de la riqueza de especies,
tener una mejor sensibilidad a rangos medios de equidad (Smith y Wilson 1996), y
presentar un menor sesgo con tamafios de muestra relativamente pequerios (Payne et al.
2005). Las diferencias en la diversidad de las comunidades entre los sotobosques y
estratos fueron calculadas usando la prueba de ¢ modificada para el indice de Shannon
(Hutcheson, 1970). La similitud en la composicion de especies de cecidogenos y sus
parasitoides entre estratos (dosel - sotobosque) y entre sotobosques (PNM - APSL) fue
hecha con el indice de Jaccard cuantitativo (Chao et al. 2005). Este indice fue calculado
utilizando el software SPADE v. 2.1 (Chao y Shen 2005), debido que posee opciones que

se ajustan a la metodologia de muestreo utilizada en el presente estudio.

b) Redes troficas cuantitativas

Se construyeron redes troficas cuantitativas para describir graficamente la
estructura de las comunidades de hospederos y parasitoides. Las redes troficas muestran

el resumen de las interacciones encontradas durante todo ¢l periodo de estudio, sumando
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la densidad absoluta de hospederos, parasitoides y vinculos tréficos. Las cecidias de las

que no se logro recuperar parasitoides o cecidogenos, fueron descartadas para los analisis.

Se calcularon las estadisticas de las redes tréficas construidas. Las estadisticas
utilizadas fueron: 1. Relacion hospedero: parasitoide (H/P) 2. Conectancia realizada
(L/(HP)), definida como la proporcion de los vinculos tréficos (asociaciones hospedero -
parasitoide) observados en la comunidad, y el niimero maximo de vinculos tréficos que
pueden llevarse a cabo entre el nimero de especies hospederas y parasitoides de una
comunidad. Donde L= nimero total de vinculos troficos en la red, H = Numero de
hospederos, P = nimero de parasitoides y HP — nimero maximo de vinculos posibles

(Lewis et al. 2002).

Se midi6 el grado de compartamentalizacion de las redes tréficas, calculando el
nimero y diversidad de las subredes independientes presentes dentro de cada red tréfica
construida. La compartamentalizacion se define como ¢l grado en que una red tréfica esta
constituida por grupos de hospederos y parasitoides que no interacthan, mediante
hospederos o parasitoides compartidos, con otro grupo similar dentro de la red. La
variabilidad en el tamafio de los compartimientos fue estimada con la medida de
diversidad propuesta por Lewis et al. (2002), definida como: exp = (Z", - | p, In p), que

corresponde a la forma exponencial del indice de diversidad de Shannon.
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c) Especificidad de los parasitoides asociados a cecidéogenos

El grado de especificidad de los parasitoides fue determinado mediante el calculo
de las interacciones entre dos cecidégenos a través de todos los posibles parasitoides
compartidos. La interaccion (d,) representa la proporcion de las especies de parasitoides
atacando al cecidégeno i, que también se desarrollan en el ceciddgeno j, tanto 7 como j
pueden ser la misma especie (d,) (Milller et al. 1999). La magnitud de estas interacciones

es definida como:

(xl,\' x 1k

d, = Z S——
’ k 5 ;(xll (xmk

! n

Donde o, es la densidad absoluta del vinculo tréfico entre el hospedero i y el
parasitoide k en la red tréfica cuantitativa. El primer término dentro de los paréntesis
representa la proporcion de los parasitoides del hospedero i que pertenecen a la especie &
y el segundo término es la proporcion de parasitoides de la especie & que se desarrollan en
el hospedero j. Entonces d, tiende a uno cuando la mayoria de especies de parasitoides
atacando al hospedero i también atacan al hospedero j, y es cero cuando no se comparten
parasitoides. El uso de esta formula se basa en los siguientes supuestos: 1) los
parasitoides de cada especie se mueven aleatoriamente dentro de la comunidad, 2) no

existen razas o biotipos asociadas a diferentes especies (Lewis et al. 2002), 3) todos los
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parasitoides atacando a un hospedero deben haberse desarrollado dentro de la comunidac

(Miiller et al. 1999).

Los valores de d, se definen como la probabilidad de que los parasitoides
presentes en el hospedero 1 se desarrollen preferentemente en este hospedero, y fueror
utilizados como una medicion de la especificidad de los complejos de parasitoides. En el
caso de los parasitoides polifagos, la proporcién del d, dentro de los complejos de

parasitoides representa el grado de preferencia por cada hospedero.

El valor de d, fue calculado para todos los pares de cecidogenos presentes en las
redes trofica estudiadas, incluyendo los d,. La probabilidad de interaccion por
parasitoides compartidos fue representada graficamente por diagramas de traslap:
cuantitativo de parasitoides (Miiller er al. 1999), donde los vértices representan los
hospederos y su tamaiio es proporcional a la densidad de parasitoides recuperados, el
valor del d,, es representado por el sombreado de cada vértice y el d, por las lineas de
union entre vértices. La asimetria de las lineas muestra la importancia proporcional de ur

hospedero como fuente de especies parasitoides.

La importancia de los parasitoides compartidos dentro de las comunidades fue
evaluada comparado la suma de los valores de d, contra los de d, para cada cecidogeno
dentro de la comunidad, utilizando la prueba de Wilcoxon para muestras relacionadas.
Las interacciones mediante parasitoides compartidos dentro de cada comunidad son
presentadas con diagramas de traslape cuantitativos (Miller et al. 1999), en donde cada
vértice es una especie de cecidogeno y las lineas representan la asimetria y fuerza de las

interaccion entre los ceciddgenos.



33

El traslape en ¢l uso de recursos fue calculado con la medida simétrica propuesta

por Pianka (1973):

x
lempl:
Op=0;,= =

26N

donde py, y p2 se refiere a la utilizacion de los recursos i por parte de las especies 1 y 2.

La matriz de traslape de recurso fue comparada con un modelo nulo, para establecer si el
traslape de las comunidades responde a un patron especial o ¢s aleatorio (Gotelli y Graves
1996). El modelo nulo fue generado y simulado con el software EcoSim 7.0 (Gotelli y
Enstminger 2001), utilizando el algoritmo de aleatorizacion RA4 (Winemiller y Pianka
1990), que permite la retencion de los valores “cero” y la amplitud en el uso de recursos,
asumiendo que las interacciones hospedero — parasitoides observadas en campo

corresponden al verdadero rango de hospederos de los parasitoides.

d) Determinantes de la especificidad de los parasitoides.

Para evaluar la importancia de las caracteristicas de las cecidias en la especificidad
de los complejos de parasitoides, todos los pares de cecidogenos fueron clasificados de
acuerdo a la similitud de caracteristicas morfologicas, plantas hospederas, habito de
crecimiento del hospedero y estrato del bosque. La probabilidad de que cecicidias con

caracteristicas similares compartan parasitoides fue evaluada utilizando una regresion
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logistica binomial multiple, tomando como respuesta binaria la presencia o ausencia de

interaccion indirecta (d,,> 0) entre cada par de cecidogenos.

Los factores bidticos que afectan la presencia de las especies de parasitoides
generalistas dentro de los complejos de parasitoides de cecigogenos, fueron analizados
con una regresion logistica binomial multiple. Se utilizaron las caracteristicas de las
cecidias y plantas hospederas descritas en el cuadro | y la presencia de otros miembros de
los complejos de parasitoides, agrupados a diferentes niveles taxonomicos: 1.

Morfoespecies, 2. Subfamilias y 3. Familias.

e) Caracteristicas de los complejos de parasitoides

Se evalud el efecto de las variables cualitativas de las cecidias, el hospedero
vegetal y el sitio (bosque y estrato) en las caracteristicas de los complejos de parasitoides
de cecidogenos, mediante pruebas de Kruskall-Wallis, y U de Mann-Whitney. Los
factores observados en el complejo de parasitoides fueron: 1. Tasa de parasitismo, 2.
Tamaiio del complejo, 3. d, (especificidad del complejo). La relacion entre estas
caracteristicas fue determinada con pruebas de asociacion no paramétricas (Rspearman) ¥

analisis de regresion simple.



RESULTADOS

1. Composicion de las comunidades de Cecidégenos y
Parasitoides

Los resultados provienen de 1,590 camaras viables, de las cuales 468 fueron
cecidogenos y 1,122 parasitoides (Cuadro II). Emergieron especimenes de 57 morfo-
especies de parasitoides, 25 en el sotobosque del PNM, 17 en el dosel del PNM y 22 en el
sotobosque del APSL. Las camaras corresponden a un total de 34 morfoespecies de
cecidogenos asociados a 28 plantas hospederas, seis en el sotobosque del PNM, 14 en el
dosel del PNM y 11 en el sotobosque del APSL. No se encontré diferencia significative
en la distribucion de la densidad relativa de camaras viables recuperadas por ceciddgenos
entre sotobosques (U = 52.00, n = 21, p>0.05), pero si se encontraron diferencias
significativas en la la distribucion de las densidades entre el sotobosque y el dosel del
PNM (U = 29.50, n = 24, p<0.05). Los parasitoides encontrados pertenecen a las
superfamilias Chalcidoidea, Platygastroidea e Ichneumonoidea (Cuadro II). Las
asociaciones entre plantas hospederas, cecidogenos y parasitoides se presentan en los

Cuadros 1V = VI,

El sotobosque de! APSL presenté una mayor diversidad de parasitoides )
cecidogenos con respecto al sotobosque y dosel del PNM (Cuadro VII, VIII). Dentro del

PNM, el dosel y el sotobosque difieren en la diversidad de cecidégenos (f336= 2.79,

UNIVERSIDAD DE PANAMA
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p<0.001) y de parasitoides (f326= 3.927, p < 0.001). Las comunidades de cecidogenos sor

mas diversas en el dosel, mientras que la diversidad de parasitoides es mayor en el

sotobosque (Cuadro VII).

La similitud entre las comunidades de cecidogenos encontrados en el sotobosque y
dosel del PNM es Jcnao = 0.0697, ES (error estandar)= 0.1087; y no existe similitud entre
la comunidad de cecidogenos de los sotobosques del PNM y APSL. Las comunidades de
parasitoides del sotobosque y dosel del PNM tienen una similitud de Jepa = 0.0715, ES =

0.0612; y en los sotobosques de Jcnao = 0.1410, ES =. 0.0886.

Cuadro 1. NUMERO DE CAMARAS VIABLES POR ESTRATO Y BOSQUE MUESTREADO

PNM APSL
sotobosque  PNM dosel  solobosque TOTAL
TOTAL 1102 272 216 1580
Cecidogenos 384 44 40 468
Parastioides 718 228 176 1122
Parasitismo 065 084 081 07
Densidad 0 02755 0 0034 001167 004262

Cuwadro IIl. COMPOSICION DE LAS COMUNIDADES DE PARASITOIDES ASOCIADOS A
CECIDOGENOS EN LOS SITIOS DE MUESTREO (S = niimero de especies).

Sotobosque PNM Dosel PNM Solobosque APSL
s % s % s %
TOTAL 25 100 00 17 100 00 22 100 00
Chalcidoidea 20 8000 17 100 00 16 7273
Eulophidae 14 56 00 8 47 06 10 4545
Entedoninae 8 3200 4 2353 5 2273
Tetrastichinae 6 2400 4 2353 5 2273
Pteromalidae 2 800 4 2353 2 909
Pteromalinae 1 400 3 17 65 1 455
Coelocybinae 1 400 1 588 1 455
Eupelmidae 1 400 0 000 1 455
Eupeiminae 1 400 0 000 1 455
Eurytomidae 3 1200 2 1176 3 1364
Eurytorminae 3 1200 2 1176 3 1364
Torymidae 0 000 2 1176 0 000
Toryminae 0 000 2 1176 0 000
Aphehnidae 0 000 1 588 0 000
Azolinae 0 000 1 588 0 000
Platygastroidea 2 800 0 000 3 1364
Platygastndae 2 800 ] 000 3 1364
Ichneumonoidea 3 12 00 0 000 3 1364
Braconidae 3 12 00 0 000 3 1364




37

Cuadro [V. ASOCIACIONES DE HOSPEDEROS Y PARASITOIDES EN EL SOTOBOSQUE DEL PARQUE NATURAL METROPOLITANO.
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Serjania mexicana

1

L S .

2 Serania mexicana

3 Senania mexicana

4 Serjama mexicana

5

§ Phryganocydia corymbosa

€ Cydsta

Inga sp

7

8 Priona copaeifera

8 FPriona copaefera

10

10 Chrysophylum cainito




Cuadro V. ASOCIACIONES DE HOSPEDEROS Y PARASITOIDES EN EL DOSEL DEL PARQUE NATURAL METROPOLITANO.
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17
* * * *
1 Senama mexicana 2
* * *
2 Machaenum milleflorum 1
*
3 Vitis vitifohae 12
4 Vihs vitifollae 13
*
5 Enterolobium cyclocarpum 14
* *
6 Amphiophium paniculatum 15
T Mikana leiostochya 16
*
8 Cordia bicalor 17
9 Chrysophytum cainito 18
* * *
10 Spondias mombin 19
*
11 Combretum 20
12 Combretum 21
13 Cydista 22

14 Doliocharpus 23
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Cuadro VI. ASOCIACIONES DE HOSPEDEROS Y PARASITOIDES EN EL SOTOBOSQUE DEL AREA PROTEGIDA SAN LORENZO.
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Cuadro V1I. DIVERSIDAD Y EQUIDAD DE LOS CECIDOGENOS Y PARASITOIDES DE LAS
COMUNIDADES EN ESTUDIO.

Sotobosque Sotobosque

Dosel PNM  PNM APSL
" Cecidégenos 1.5620 1.3210 2.0110
Parasitoides 2 0050 2.3380 2.5060
Cecidégenos 0.2757 0.2924 0.4874
E (Camargo) o asitoides 0 3509 03105 0.4292

Cuadro VIIi. COMPARACION DEL iNDICE DE DIVERSIDAD SHANNON PARA
CECIDOGENOS Y PARASITOIDES ENTRE EL SOTOBOSQUE DEL APSL Y EL
SOTOBOSQUE Y DOSEL DEL PNM.

Sotobosque PNM  Dosel PNM
. H't=11168 H't =4 554
Cecidogenos
Sotobosque gl. 272, p<0.01 gl 437, p<001

APSL H't = 2 044 H't = 5671
gl. 259, p<0.05 gl. 401, p<0.01

Parasitoides

2. Estructura de las comunidades

Las redes troficas cuantitativas para cada comunidad estudiada se muestran en las
Figs. 1 — 3. La red trofica del sotobosque del PNM contiene |10 morfoespecies de
cecidogenos de las cuales nueve presentaron parasitoides. El total de parasitoides
emergidos fue de 25 especies con un total de 31 vinculos tréficos y una relacion entre el
numero de hospedero y el namero de especies de parasitoides (H:P) de 0.36. En el dosel
del PNM se encontraron 14 morfoespecies de cecidogenos, con 17 especies de

parasitoides y |7 vinculos troficos y una relacion H:P de 0.5294 hospederos por especie
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de parasitoide. En el sotobosque del APSL la comunidad estudiada esta formada por 11
morfoespecies de cecidogenos, 22 especies de parasitoides, que establecen un total de 30
vinculos troficos y 0.4545 de relacion de hospederos por especies de parasitoide (Cuadrc

VD).

La red trofica del sotobosque del PNM consiste en seis compartimientos aislados
formados por entre dos y 19 especies de parasitoides y hospederos, €l dosel del PNM
presenta nueve compartimientos con dos a cinco especies de parasitoides y hospederos,
mientras que en el sotobosque del APSL se encontraron cinco compartimientos con un
rango de dos a 20 especies de cecidogenos y parasitoides. En las tres redes troficas se
observa que los valores de la diversidad de compartimientos son cercanos al nimero de

compartimientos (Cuadro VII).

Cuadro IX. ESTADISTICAS DE LAS REDES TROFICAS DE LAS COMUNIDADES EN

ESTUDIO.
Sotobosque Sotobosque
Dosel PNM PNM APSL

Numero de especies hospederas (Hc) 14 Q000 10 0000 11 0000
Numero de especies hospederas con parasitoides (Hp) 9.0000 9 0000 10 00Q0
Numero de especies de parasitoides (P) 17 Q000 25 0000 22 0000
Numero de asociactones (L) 17.0000 31 Q000 30 0000
Relacton hospedero parasitoide (Hc/P) 08235 04000 05000
Relacion hospedero parasitoide (Hp/P) 0.5294 0.3600 0 4545
Conectancia realizada (L/(HcxP)) 1111 01378 01364
Tamano del complejo de parasitoides (L/Hp) 189 344 300
Densidad de camaras m*2 mes”-1 00034 00276 00117
Numero de compartimientos 90000 6 0000 50000

Diversidad de compartimientos 8 4065 3.9472 32707
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Fig. 1 Red troéfica cuantitativa de parasitoides asociados a cecidégenos en ¢l dosel del PNM,
densidad total de hospederos: 0.0034 m™. '

1 4 7 11 o2 2
2 H - P2 2

o —
O —

Fig.2 Red trofica cuantitativa de parasitoides asociados a cecidogenos en el sotobosque del PNM?

' La barra inferior indica la densidad relativa de los hospederos (0.0034 m™) y la barra supertor la densidac
relatwa de los parasitoides (0.0028 m'%), numerados de acuerdo al cuadro V

? La barra inferior indica la densidad relatlva de los hospederos (0.0276 m™2) y la barra superior la denstdac
relativa de los parasitotdes (0.0179 m™), numerados de-acuerdo al cuadro IV,
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Fig. 3 Red tréfica cuantitativa de parasitoides asociados a cecidégenos en el sotobosque del APSL.?

3. Especificidad de los parasitoides asociados a cecidogenos

a) Traslape en el uso de recursos

Los diagramas de traslape cuantitativos, se presentan para cada estrato y bosque
en las Figs. 4 - 6. Los valores de d. son mayores que la suma de los d, para cada
ceciddgeno en los sotobosques (Wilcoxon para pares relacionados, Z = 3.66, n = 19, p <
0.001). Los valores de d,, son mayores que i0s d, en el sotobosque del PNM (U = 51.00, n
= 100 p < 0.001), el sotobosque del APSL (U = 73.00, n = 121, p <0.001) y el dosel del
PNM (U = 455.00, n = 196, p < 0.001), es decir que las interacciones entre cecidogenos

mediante parasitoides compartidos es minima.

? La barra inferior indicala densidad de los hospederos (0.0117 m?) y la barra superior la densidad de
parasitoides (0.0095 m™), numerados de acuerdo al cuadro V1.
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Fig 4. Grafico de traslape cuantitativo de parasitoides asociados a cecidégenos en el dosel del PNM.
(La numeracion de los vértices corresponde a los hospederos del Cuadro V)

4 3

Fig. 5. Grafico de traslape cuantitativp de parasitoides asociados a cecidogenos en el sotobosque del
PNM. (La numeracion de los vértices corresponde a los hospederos del Cuadro 1V)
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Fig. 6 Grifico de traslape cuantitativo de parasitoides asociados a cecidégenos en el sotobosque del
APSL. (La numeracion de los vértices corresponde a los hospederos del cnadro VI)

El traslape en el uso de recursos para los sotobosques del PNM y APSL difiere
significativamente de los valores obtenidos mediante la simulacioén de los modelos nulos
() = 70.75, p < 0.001 y °;, — 617.79, p < 0.001) respectivamente, es decir que los
patrones de traslape no son aleatorios. Dentro de ambas comunidades existe una
probabilidad del 0.633 (PNM) y 0.893 (APSL) de que los complejos de parasitoides
compitan entre si por el uso de los hospederos. En el dosel del PNM el traslape observado
es diferente de los valores simulados (¥° = 1000, p < 0.001), pero no hay evidencias de

que exista competencia entre las comunidades de parasitoides.
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b) Factores determinantes de la especificidad

La probabilidad de compartir parasitoides (presentar valores de d,, > 0), es mayor
entre aquellos pares de hospederos que comparten caracteristicas morfoldgicas como el
niimero de camaras (%, = 7.320, p<0.01), forma externa (°,= 8.696, p<0.01) y presencia
o0 ausencia de cubierta lignificada (1 =22873, p < 0.001). Estas relaciones se basan en
un modelo logistico binomial significativo (¥’ = 51.279, p < 0.001) con un R? = 0.343,
que clasifica correctamente 80.0% de los casos (84.4% la ausencia de interaccién y 65.2%

la presencia de interaccion).

La totalidad de los valores positivos de d,, se deben a 4 de las 57 especies de
parasitoides registrados. Estas especies son: Tropicharis cecivora Hansson (Eulophidae:
Entedoninae) con 10 hospederos, Cecidellis inflativena Hanson (Pteromalidae:
Coelocybinae) y Brasema sp (Eupelmidae: Eupelminae) con cuatro hospederos,
Ametallon gorgonaense Hansson (Eulophidae: Entedoninae) y la morfoespecie
Tetrastichinae 002 (Eulophidae: Tetrastichinae) con dos hospederos. Los determinantes
de la especificidad de los parasitoides generalistas fueron analizados para las tres especies
con mayor rango de hospederos con los datos correspondientes a las cecidias de los
sotobosques del PNM y APSL. Las cecidias del dosel del PNM no fueron incluidas en el
analisis puesto que las especies generalistas se restringen al sotobosque, exceptuando a
Cecidellis inflativena, pero en este caso se encuentra asociado a la Gnica cecidia que se

encuentra en ambos estratos (Cecidia 2 Serjania mexicana).
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La presencia de Tropicharis cecivora es mas probable en aquellas cecidias que
carecen de cubierta lignificada (°, = 3.310, p = 0.069, p>0.05) y que poseen especies de
Tetrastichinae dentro de su complejo de parasitoides (¢”/ — 4.631, p = 0.031, p<0.05), con
base en un modelo logistico binomial con R? = 0.612 (7 = 12.879, p = 0.007, p<0.01)
que clasifica correctamente el 81% de los casos. La tasa de parasitismo de Tropicharis
cecivora no presenta una variacion denso dependiente (Rspearman = -0.474, n — 10, p>0.05)
o "especie - dependiente” (Rspearman = -0.587, n = 10, p>0.05), pero si se observa una
asociacion entre la densidad del parasitoide y la de los hospederos (Rspearman = 0.661, n —
10, p<0.05). La preferencia de Tropicharis cecivora (d, Tropicharis), no esta asociada a
la densidad de los hospederos (Rspearman  0.190, n — 10, p>0.05) o al tamafio del

complejo parasitoides (Rspearman ~ -0.258, n = 10, p>0.05).

Brasema sp. y Cecidellis inflativena no muestran preferencia por las
caracteristicas morfologicas de las cecidias, ni por las caracteristicas de los hospederos
vegetales, pero existe la probabilidad de que Brasema sp. esté asociada a cecidias que
presentan a Cecidellis inflativena dentro de su complejo parasitario =3727,p=
0.054).

4. Caracteristicas de los complejos de parasitoides

Las cecidias correspondientes a los diferentes sitios de muestreo no presentan
diferencias en la tasa de parasitismo (H = 1.781, n = 35, p>0.05) nien el d, (H=0.637, n

=35, p>0.05), el tamano del complejo de parasitoides es similar entre los sotobosques (U
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- 46.500, n = 21, p>0.05), pero significativamente mayor en los sotobosques que en el

dosel (H = 6.920, n = 35, p<0.05).

Los complejos de parasitoides asociados a cecidias con diferentes morfologias, no
varian en su tasa de parasitismo (H 1.417, n — 35, p>0.05), tamafio del complejo (H =
2.965, n= 35, p>0.05) y el valor de d, (H = 9.188, n = 35, p>0.05). La tasa de parasitismo
es superior en agallas monotalamicas con respecto a las muititalamicas (U — 51.500, n —
35, p<0.05), mientras que lo inverso ocurre con el d, (U = 13.000, n = 35, p<0.05). El
tamafio del complejo de parasitoides no es afectado por el nimero de camaras de las
cecidias (U = 69.500, n — 35, p>0.05). Las cecidias con cubierta lignificada presentan
complejos de parasitoides con un mayor d, (U 13.000, n 35, p<0.05), que las que
carecen de este rasgo, pero no afecta la tasa de parasitismo (U = 110.500, n = 35, p>0.05)

y el tamafio del complejo de parasitoides (U = 106.500, n = 35, p>0.05) (Cuadro X).

Cuadro X. INFLUENCIA DE LOS RASGOS DE LAS CECIDIAS EN LAS CARACTERISTICAS
DE LOS COMPLEJOS DE PARASITOIDES®,

Caractorisucas Morfologia de Télamos Capa lignificada

lacecidia  Monotaldmica Multitalamica Ausente Presente
Parasiismo 0 + - 0 0
Especificidad 0 - + - +
Tamafio del complejo de parasitoides 0 0 0 0 0

Los cecidogenos atacando diferentes drganos vegetales o plantas con diferentes
habitos de crecimiento, no varian en cuanto a la tasa de parasitismo (H — 0.596, n — 35,
p>0.05), (U = 140.500, n — 35, p>0.05); tamaiio de complejo de parasitoides (H — 0.490,
n — 35, p>0.05), (U = 140.500, n = 35, p>0.05); y el valor de d,, (U = 17.000, n = 21,

p>0.05), (U =41.500, n =21, p>0.05).

4 (0) no influye; (+): influye positivamente; (-) influye negativamente
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El tamafio de los complejos de parasitoides esta relacionado con la densidad de

camaras viables encontradas para cada ceciddgeno (R2-0.512, F, 26 ~ 27.285, p<0.001),

(Fig. 8).
2504
200 °
7 °
1
¢
" <@ -
o 450 — e
§ 00 00 0 o
a o ° © o
o
< 100~
-
0o o
0.50 X
-
.
Y L]
. . NS o
000 ' ‘0 0" 0 ®0 .
&
i T T T ¥ ¥ LI
160 2000 900 800 Yy 00 400
LNdensidad

Fig. 7. Relacion lineal entre ¢l logaritmo de la densidad de cimaras viables colectadas y el logaritmo
del tamaiio del complejo de parasitoides (R’ = 0.512).

No se encontro asociacion entre el tamaiio del complejo de parasitoides y las tasas

de parasitismo sufridas por los cecidégenos (Rspearman  -0.052, n = 28, p>0.05), la

densidad de los hospederos y las tasas de parasitismo (Rspearman  -0.114, n — 28, p>0.05)

y Ia denSidad y el d“ (RSpennnun = "O. l 33, n= 19, p>0.05).
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5. Nuevas especies y registros de hospederos de Entedoninae
(Chalcidoidea: Eulophidae) asociados a cecidégenos en
bosques tropicales de la Republica de Panama.

Ametallon sp. nov. 1

DIAGNOSIS:

Surco transversal fuertemente esculturado en la regién anterior de propodeum;
relacion de FM/HM: 2.2; sutura frontal definida y ligeramente en forma de V, nc
alcanzando el margen de los ojos; frente bajo la sutura frontal reticulada, area
interescrobal lisa y brillante; vertex marrén oscuro; escapo 3.8X tan largo como ancho;
pronotum carenado cerca del margen posterior, mesoscutum y scutellum completamente

reticulado.
DISCUSION:

En la clave de Ametallon Neotropicales en Hansson (2004) esta especie llega hasta
la dicotomia 15, y no se ajusta a ninguna de las dos alternativas debido a que 4. sp nov 1
presenta los toruli en la parte superior de la frente (relacidn entre la distancia del toruli a
la sutura frontal/margen oral = 0.7) y la apertura oral es 0.6X tan amplia como la altura
del ojo. Para acomodar a 4 sp. nov. | en la dicotomia 8, en la segunda alternativa, la

relacion FM/HM debe ser cambiadaa 1.0 - 2.2.
DESCRIPCION (Hembra): Longitud del cuerpo 1.6 mm.

Coloracion: Escapo blanco amarillento con el apice infuscado, pedicelo marrén

claro, flagellum marrén con brillo metalico débil. Frente bajo la sutura frontal, marrén
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amarillento; sobre la sutura, marron oscuro con brillos metalicos. Vertex marrén con
marcas marron amarillento cerca de los ocelos laterales. Occipucio marron amarillento.
Lébulo medio del mesoscutum con la mitad anterior marron claro, mitad posterior marr6n
amarillento. Scutellum marrén amarillento, anteromedialmente con una marca marrdn
claro, axilas marrones. Coxa anterior blanca, infuscada apicalmente, coxa media marron,
coxa posterior blanca con la superficie dorsal marron oscuro. Fémur anterior y medic
marr6n oscuro, fémur posterior marrén oscuro con la mitad ventro apical marrén claro.
Tibia anterior marron amarillento; tibia media con tercio anterior marrdn claro, marron
amarillento en los dos tercios posteriores; tibia posterior marrén oscuro, cuarto apical
amarillento; tarsos blanco amarillento. Ala anterior hialina, celda basal infuscada y una
marca debajo de la base de la vena marginal. Peciolo blanco amarillento. Gaster de la
hembra con el primer tergito marrdn oscuro anteriormente, margen posterior marrén

claro, el resto de los tergitos marrén oscuro con brillo purpura metalico.

Cabeza: Frente debajo de la sutura frontal con reticulacion fuerte de trama
pequeiia, area interescrobal lisa; area sobre la sutura y vertex lisa y brillante; sutura
frontal débilmente en forma de V, no alcanzando el margen de los ojos. Margen occipital
redondeado. Occipucio con reticulacion fuerte y de trama pequeiia. Relaciones de

HE/MS/WM: 4.4/1.0/2.5, POL/OOL/POO: 2.7/1.4/2.5. WH/WT: 1.4

Toérax: Pronotum carenado en el margen posterior. Mesoscutum con reticulacion
fuerte y de trama pequeiia, el 16bulo medio con una estrecha area lisa por detras de las

setas. Scutellum con reticulacion fuerte y densa, con trama mas grande que la del

mesoscutum. Dorsellum reticulado. Ala anterior con especulum cerrado, dos lineas de
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setas estigmales, celda radial desnuda. Mitad anterior del propodeum con un surco
transverso, irregularmente esculturado (Fig. 8). Relaciones de LW/LM/HW: 1.7/1.0/1.0,

PM/ST: 0.8. FM/HM: 2.2.
Gaster de la hembra elongado, relacion de MM/LG: 0.7. Macho desconocido.

HOSPEDEROS: Cecidias lignificadas y difusas en el peciolo y ramas de Inga sp.

‘(Fabaceae), Cecidomyiidae no identificado.
DISTRIBUCION: Panama

MATERIAL REVISADO: Holotipo: Q‘Panama, Prov. Colén. Area Protegida San
Lorenzo, April 2006. diffuse galls on /nga sp. M. Paniagua” (LUZM). Paratipos: 5 @ con

la misma etiqueta del holotipo. (MEUP)
Chrysonotomyia sp. nov. |

DIAGNOSIS:
No metalica, especie completamente blanco amarillento, pobremente esclerosada.

DISCUSION:

Pertenece al grupo auripunctata (sensu Hansson 2004), en la clave de Hansson
(2004), llega hasta la dicotomia 61 a C galbina. Es similar a galbina, pero sin los surcos
en el vertex, el patron de coloracion de machos y hembras es similar y el digitus de la

genitalia del macho no presenta expansién lateral (Fig. 9)
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DESCRIPCION:

Coloracion: Macho y hembra con cabeza incluyendo antena y cuerpo blancc
amarillento sin brillos metalicos, parte apical de las valvas del ovipositor marrdn claro.

Alas hialinas en ambos sexos.

Cabeza: Antena del macho con setas cortas y verticiladas. Frente y vertex
débilmente reticulado; sutura frontal recta. Vertex liso. Margen occipital redondeado.

Relaciones HE/MS/WM: 5.1/1.0/3.4, POL/OOL/POO, 1.6/1.1/1.0, WH/WT: 1.1,

Térax: Mesoscutum y scutellum con reticulacidn débil, notauli visible en el cuarto
anterior. Dorsellum convexo, no escondido por el scutellum. Surco transepimeral
fuertemente curvado. Ala anterior con el especulum cerrado, sin lineas de setas

estigmales, celda radial desnuda. Propodeum liso. LW/LM/HW: 1.7/1.0/1.2, PM/ST: 0.8.
Gaster de la hembra oval. MM/LG: 1.0. genitalia del macho con digitus como en Fig. 9.
HOSPEDEROS: Agallas de Cecidomyiidae en Dussia munda (Fabaceae)
DISTRIBUCION: Panama.

MATERIAL REVISADO: Holotipo: Q@ “Panama, Prov. Colén. Area Protegida San
Lorenzo, Dosel, 1999. galls on Dussia munda, E. Medianero” (LUZM). Paratipos,12

individuos (8 ¢, 4 &) con la misma etiqueta que el holotipo (MEUP)
Chrysonotomyia sp. nov. 2

DIAGNOSIS:

Tergito apical del gaster de la hembra elongado y con lados paralelos, tan largo

como el resto del gaster. Con una marca marrdn claro frente al ocelo medio; l6bulo medio
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del mesoscutum completamente metalico (verde dorado); hembra con scutellum sin franja
metalica (algunos especimenes con una franja marrén), scutellum del macho con una
pequefia marca marrdn en €l tercio anterior; tarsomeros posteriores | = 2 marrones y 3 = 4
blancos; primer tergito del gaster del macho marrén claro con brillo metalico débil,
tergito 2 amarillo, el resto de los tergitos marron claro con brillo metalico parpura; vertex

con reticulacion débil y transversa.
IDENTIFICACION:

Esta especie pertenece al grupo bimaculata (sensu Hansson 2004), y utilizando la
clave de Hansson (2004) la hembra llega hasta la dicotomia 55, pero difiere de
bimaculata, conostegiae € indigitus, por tener el ultimo tergito del gaster muy elongado
(Fig.10), tan largo como el resto del gaster. EI macho llega hasta la dicotomia 65, pero
difiere de galbina por carecer de surcos en el vertex (Fig. 265 en Hansson 2004), y de

cnecosoma por poseer el mesoscutum completamente metalico.

DESCRIPCION: Longitud del cuerpo de la hembra (incluyendo el dltimo tergito del

gaster) 1.6 = 1.8 mm, macho 1.1 = 1.3 mm.

Coloracion: Escapo con superficie externa amarillenta, superficie interna marron
claro, pedicelo marrdn claro, flagellum marrdn oscuro. Frente amarilla. Vertex amarillo
con una marca marrdn claro frente al ocelo anterior, y una franja metalica estrecha cerca
de los 0jos, a los lados de los ocelos laterales. Collar pronotal verde dorado, lateralmente
blanco. Lébulo medio del mesoscutum verde dorado, 16bulos laterales amarillos, area
adyacente a las depresiones notaulares verde dorado. Scutellum marrén amarillento sin

franja metalica (presente como una débil franja marrén en algunos especimenes). Axilas



55

marron amarillento, débilente metélica anteriormente. Dorsellum marrén amarillento.
Toréax ventral y lateralmente predominantemente amarillo; mesepimeron superior con ung
marca marrén clara, mesepimeron inferior con débiles brillos puarpura metalicos.
Propodeum marrén claro con brillos verde dorado, con dos marcas marron amarillentas
posterolateralmente. Coxa anterior blanco amarillenta, coxa media ventralmente marron
claro, dorsalmente blanca, coxa posterior blanca infuscada anteroventralmente; fémures
marrdn claro; tercio anterior de la pro tibia marron amarillento, dos tercios posteriores
blanco amarillento; tibia media blanco amarillento con la mitad anterior marron y le
mitad posterior marron amarillento; tarsos anteriores y medios blancos, tarsos posteriores
I — 2 marrones, 3 — 4 blancos. Ala anterior de la hembra con dos marcas infuscadas, un:
bajo la mitad de la vena marginal, y otra bajo la vena estigmal; ala anterior del macho
completamente hialina. Peciolo amarillento. Gaster de la hembra marron claro, primer
tergito con brillos verde dorado, el resto con débil brillo piarpura metélico; bordes
posteriores de los tergitos 2 5 marrones, tergito 7 blanco amarillento con tercio apical
marrén oscuro; gaster del macho con el primer tergito marron claro con débil brillc

metalico, tergito 2 amarillo y el resto de los tergitos con brillo metalico purpura.

Cabeza: Frente débilmente reticulada; sutura frontal recta. Vertex con reticulacion
transversa. Margen occipital redondeado. Relaciones de HE/MS/WM: 4.8/1.0/2.6,

POL/OOL/POO: 1.1/1.0/1.0, WH/WT: 1.3.

Torax: Pronotum sin carena transversa en el margen posterior. Lobulo medio del
mesoscutum con reticulacion fuerte y grande, lobulos laterales débilmente reticulados.

Scutellum con reticulacion fuerte y elongada. Ala anterior con especulum abierto; con
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una linea estigmal; area entre las marcas infuscadas setosa;, celda radial desnuda.
Propodeum con una carina media completa, €l resto liso y brillante. Relacion de

LW/LM/HW: 2.1/1.3/1.0. PM/ST: 1.6.

Gaster: Gaster de la hembra elongado, Gltimo tergito elongado y con los lados
paralelos, tan largo como el resto del gaster (Fig. 10). MM/LG: 0.3. Genitalia del machc

con digitus como en la Fig. (11).
HOSPEDEROS: Agallas de Cecidomyiidae en Coccoloba parimensis (Polygonaceae)
DISTRIBUCION: Panama

MATERIAL REVISADO: Holotipo; @ “Colon, Rep. Panama Fuerte Sherman, San
Lorenzo, Cecidomyiid galls on Coccoloba parimensis, Col. M. Paniagua, April, 2006
(LUZM). Paratipos: 45 individuos (20 2, 25 &) con la misma etiqueta del holotipo;
(MEUP).

Chrysonotomyia sp. nov. 3

DIAGNOSIS:

Cuerpo predominantemente amarillo no metélico; géster con tergitos 1 y 4 — 7
amarillos, tergitos 2 - 3 marrones; frente sin bandas transversas; mesoscutum y scutellum

con reticulacion débil.
DISCUSION:

Esta especie pertenece al grupo auripunctata (Sensu Hansson 2004) y en la clave
de Hansson (2004) llega hasta la dicotomia 60, pero difiere de las especies thapsina,

albogilva y galbina por tener los tergitos 2 — 3 del gaster marrones. Por el patron de
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coloracion es semejante a thapsina, pero con el mesoscutum reticulado debilmente y el
especulum desnudo; a albogilva pero la sutura frontal es recta, el vertex fuertemente
reticulado y el surco transepimeral es fuertemente curvado; a galbina, pero el vertex es

reticulado y el patron de los surcos es diferente.
DESCRIPCION: (hembra): Longitud del cuerpo 0.9 1.0 mm.

Coloracién: Escapo y pedicelo amarillo claro, flagellum marrén amarillento con
setas elongadas. Frente, vertex y occipucio amarillos. Pronotum con la mitad anterios
blanca y la mitad posterior amarilla. Mesoscutum, scutellum, dorsellum y propodeum,
amarillos. Coxas amarillas; fémures, tibias y tarsos blanco amarillento. Ala anterior
hialina. Peciolo amarillo. Gaster amarillo, area medial de los tergitos 2 ~ 3 marron

amarillento a marron claro.

Cabeza: Frente reticulada, con un borde agudo en el area interescrobal. Sutura
frontal recta, bifurcandose lateralmente, con el brazo ventral ligeramente curvado hacia
abajo. Vertex reticulado, con un fuerte surco oblicuo entre el ocelo anterior y cada ocelo
posterior (Fig. 12). Margen occipital redondeado. Relaciones HE/MS/WM: 3.1/1.0/2.2,

POL/OOL/POO: 3.0/2.2/1.0. WH/WT: 1.1.

Toérax: Mesoscutum reticulado, scutellum con reticulacion débil. Notauli visibles
en el cuarto anterior. Surco transepimeral fuertemente curvado. Dorsellum convexo,
débilmente reticulado. Ala anterior con el especulum cerrado, celda radial desnuda, sin
lineas estigmales (Fig. 13). Propodeum con reticulacion débil. Relaciones de

LW/LM/HW: 1.9/1.0/1.1, PM/ST: 0.3.
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Gaster: oval, con reticulacion débil y pequeiia, relacion del MM/LG: 0.9. Macho:

desconocido.

HOSPEDEROS: Agalla lenticelar de Cecidomyiidae en Machaerium milleflorum

(Fabaceae)
DISTRIBUCION: Panama

MATERIAL REVISADO: Holotipo; @ “Panama, Rep. Panama. Parque Natural
Metropolitano. Cecidomyiid galls on Machaerium millflorum Col. M. Paniagua.
February, 2006”;(LUZM). Paratipos: 55 @ con la misma etiqueta que el holotipo;
(MEUP).

Chrysonotomyia sp. nov. 4

DIAGNOSIS:

Scutellum con una franja metalica de lados paralelos, desde la articulacion
transcutal hasta el nivel de las setas scutelares estrechandose detras de las setas; hembras
con ala anterior con una sola marca infuscada debajo de la vena estigmal; gaster del
macho marron oscuro, excepto margen posterior del tergito 2 y area media del tergito 3,

amarillentos; vertex con reticulacion débil.
DISCUSION:

Esta especie pertenece al grupo bimaculata (sensu Hansson 2004) y utilizando lz
clave en Hansson (2004) la hembra llega hasta la dicotomia 57, a maculata, pero el gaster
es mas elongado (MM/LG = (.5), y el mesoscutum es completamente metalico azul

verdoso y fuertemente reticulado (en maculata no es metalico y con reticulacion débit). El



59

macho llega hasta la dicotomia 65, pero difiere de cnemosoma y galbina por poseer el
I6bulo medio del mesoscutum completamente metalico y con reticulacion fuerte (la parte
posterior del l6bulo medio es amarillo y débilmente reticulado en ambas cnecosoma y

galbina).

DESCRIPCION: Longitud del cuerpo de la hembra 2.2 mm, macho 0.9 mm (excluyendo

el gaster).

Coloracion: Escapo amarillo, con la superficie interna marrén oscuro, pedicelo
marron claro, flagellum marrdn oscuro. Frente y vertex amarillo, vertex con una franja
metélica estrecha cerca de los ojos, lateral a los ocelos laterales. Collar pronotal verde
dorado; pronotum lateralmente blanco amarillento, resto del pronotum marrén
amarillento. Lobulo medio del mesoscutum metalico verde azulado. Scutellum marrén
amarillento, medialmente con una franja metélica verde azulada, con lados paralelos
desde la articulacién transcutal hasta las setas escutelares, estrechandose por detras de las
setas no alcanzando el margen posterior del scutellum. Axilas marrdn amarillento, sin
marcas metdlicas. Dorsellum marrén amarillento. Propodeum marrén amarillento con dos
marcas azul metédlico. Coxa anterior y media blanco amarillento, coxa posterior blanca.
Fémur anterior marr6n claro infuscado dorsalmente; fémur medio amarillo dorsalmente
infuscado, fémur posterior con los dos tercios anteriores débilmente infuscados, tercio
apical amarillo. Tibia y tarsos amarillos. Ala anterior de la hembra con una sola marca
infuscada, debajo de la vena estigmal; ala anterior del macho hialina. Peciolo amarillo.

Gaster de la hembra con el primer tergito metalico verde azulado, tergitos 2 5 marrén
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amarillento con el margen posterior marrén, tergito 6 enteramente marrén amarillento,

tergito 7 con apice negro, parte apical de las valvas del ovipositor negro.

Cabeza: Frente con reticulacion fuerte y de trama pequeiia, sutura frontal en forme
de V. Vertex con reticulacion débil. Relaciones de HE/MS/WM: 4.4/1.0/2.4,

POL/OOL/POO: no pudo ser medida, WH/WT: 1.2.

Térax: Pronotum sin carena transversa a lo largo del margen posterior. Lébulo
medio con reticulacion fuerte y de trama grande, 16bulos laterales con reticulacién fuerte.
Scutellum con reticulacion fuerte de trama pequefia, trama isodiamétrica. Propodeum con
una carina media débil, débilmente reticulado. Ala anterior con especulum cerrado, con

una linea estigmal. Relaciones de LW/LM/HW: 1.8/1.0/1.9, PM/ST: 1.4.

Gaster: Gaster de la hembra elongado, relacion de MM/LG: 0.5. Digitus del

macho como en Fig. 14.
HOSPEDEROS: Agalia de Cecidomyiidae en Phryganocydia corymbosa (Bignoniaceae).
DISTRIBUCION: Panama.

MATERIAL REVISADO: Holotipo; ¢ “Panama, Rep. Panami, Parque Natural
Metropolitano, Cecidomyiid galls on Phryganocydia corymbosa, Col. M. Paniagua

April, 2006.” Paratipo: & macho, con la misma etiqueta de la hembra (LUZM).
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Chrysonotomyia sp. nov. 5

DIAGNOSIS:

Vena postmarginal 1.6X tan larga como la vena estigmal (Fig.16); antena con una
clavola de tres segmentos bien definida (Fig. 15); frente y vertex negro con brillos

metélicos; mesosoma negro con brillos metalicos; vertex reticulado; gaster redondeado.
DISCUSION:

Esta especie pertenece al grupo neeigena (sensu Hansson 2004), y utilizando la
clave en Hansson (2004) llega hasta la dicotomia 78. La longitud de la vena postmarginal
en la primera alternativa de la dicotomia 78 debe ser cambiada de “2.4X” a “].6X".
Entonces llega hasta la dicotomia 82. C. varichaeta se separa de perlonga y lavirgenensis
por poseer una vena postmarginal corta, 1.6X tan larga como la vena estigmal, y por
poseer una clavola bien definida (Fig.15). Ambas, perlonga y lavirgenensis, poseen los

segmentos funiculares del mismo ancho (Figs. 207 y 209 en Hansson 2004).
DESCRIPCION (Hembra): Longitud del cuerpo 0.9 — 1.1 mm.

Coloracion: Antena marrdn oscuro. Frente, vertex y occipucio marrén oscuro, con
brillo metélico. Mesoscutum, scutellum y mesosoma lateral, negro con brillos metalicos
(verde dorado o azul purpura). Coxas marrén oscuro con brillo metélico, fémures
anteriores ¥ medios marrén oscuro con brillo metalico, fémur posterior con el cuarto
apical blanco amarillento; tibia anterior marrén amarillento, tibias medias y posteriores
marrdn oscuro con brillo metélico, con tercio apical blanco amarillento. Ala anterior

hialina. Peciolo amarillento a marrdn claro. Gaster marrén claro a marrén oscuro, parte
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anterior del primer tergito lisa, con brillo metalico verde dorado o verde, tergitos restantes

débilmente reticulados con brillo dorado purpura.

Cabeza: Antena con los tres flagelomeros apicales fusionados y formando una
clavola bien definida (Fig. 15). Frente fuertemente reticulada, sutura frontal recta o
débilmente en forma de V. Vertex reticulado. Margen occipital redondeado. Relaciones

de HE/MS/WM: 3.6/1.0/1.7, POL/OOL/POO: 4.4/1.2/1.0, WH/WT: 1.2.

Toérax: Mesoscutum y scutellum con reticulacion fuerte y de trama pequeiia,
notauli no visibles en la mitad anterior. Dorsellum escondido bajo el scutellum. Surco
transepimeral débilmente curvado. Ala anterior con especulum abierto, celda radial
desnuda, sin lineas de setas estigmales (Fig. 16). Propodeum débilmente reticulado.

Relaciones de LW/LM/HW: 1.9/1.0/1.4, PM/ST: 1.6.

Géster: Gaster de la hembra redondeado, relacion de MM/LG: 1.2. Macho

desconocido.
HOSPEDEROS: Cecidégeno no identificado en Fabaceae no identificada.
DISTRIBUCION: Panama

MATERIAL REVISADO: Holotipo: @ “Panama, Rep. Panama Parque Natural
Metropolitano, Cecidomyiid galls on unidentified host plant. Col. M. Paniagua

February, 2006” (LUZM). Paratipos: 27 Q con la misma etiqueta del holotipo; (MEUP).

ETIMOLOGIA: En referencia a la caracteristica de presentar variaciones en el nimero de

setas en la vena sub-marginal del ala anterior.
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Tropicharis cecivora Hansson 1998

DESCRIPCION: Hansson (1998).

HOSPEDEROS: Asociado con agallas de Cecidomyiidae en Amphitectna sp.
(Bignoniaceae), Capsicum sp. (Solanaceae), Piper sp. (Piperaceae), Neea sp.
(Nyctaginaceae), Lantana sp. (Verbenaceae), Smilax sp. (Smilacaceae) (Hansson 1998).
Columnea spl (Gesneriaceae), Hedyosmun sp. (Chloranthaceae), Lacistema aggregata
(Lacistemataceae), Palicourea standleyana (Rubiaceae), Psychotria sp. (Rubiaceae),
Sabicea panamensis (Rubiaceae), (Hansson 2004). Nuevos registros: dos cecidias
Serjania mexicana (Sapindaceae), Cydista sp (Bignoniaceae), Inga spp. (Fabaceae),
Smilax panamensis (Smilacaceae), Heisteria acuminata (Olacaceae), Unonopsis sg
(Annonaceae), Dendropanax arboreum (Araliaceae), Philodendron spp (Araceae),

Hirtella flava.

MATERIAL REVISADO: 183 individuos de los sotobosques del Parque Natural

Metropolitano, Area Protegida San Lorenzo y Cerro Azul = Altos de Pacora, Panama,
Ametallon gorgonaense Hansson 2004

DESCRIPCION: Hansson (2004)

HOSPEDEROS: Nuevos registros; Cecidomyiidae en Inga spp (Fabaceae), Serjama

mexicana (Sapindaceae).

MATERIAL REVISADO: 14 individuos provenientes del Parque Natural Metropolitano

y Area Protegida San Lorenzo, Repiblica de Panama.



Chrysonotomyia laeviscuta Hansson 2004

DESCRIPCION : Hansson (2004)
HOSPEDEROS: Nuevos registros; Cecidomyiidae en Smilax panamensis (Smilacaceae).

MATERIAL REVISADO: 2 hembras del Area Protegida San Lorenzo, Repiblica de

Panama.
Chrysonotomyia phenacapsia (Y oshimoto)

DESCRIPCION: Redescripcion Hansson (1994)

HOSPEDEROS: Cecidomyiidae asociados a Cecropia insignis y C. obtusifolia
(Cecropiaceae), Psyllidae en Lonchocarpus heptaphyllus (Fabaceae) (Hansson 2004).

Nuevos registros; Cecidomyiidae en Fabaceae no identificada.

MATERIAL REVISADO: 112 individuos (622, 503), del Parque Natural Metropolitano,

Repiblica de Panama.

Chrysonotomyia auripunctata (Ashmead)

DESCRIPCION: redescripcién Hansson (2004).

HOSPEDEROS: Cecidomyiidae asociados a Coccoloba wuvifera (Polygonaceae),
Avicennia sp (Verbenaceae), Pithecolobium sp (Fabaceae), Cecropia obtusifolia, C
insignis (Cecropiaceae), Cissus sp (Vitaceae), Ficus colubrinae (Moraceae), Lantana
camara (Verbenaceae), Licania arborea (Chrysobalanaceae), Rubus sp (Rosaceae)

(Hansson 2004). Nuevos registros: Cecidomyiidae asociado a Hirtella flava
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MATERIAL REVISADO: 3 9y 2 &, Cerro Aaul — Altos de Pacora. Provincia de

Panama, Repuiblica de Panama.

Chrysonotomyia galbina Hansson 2004
DESCRIPCION: Hansson (2004).
HOSPEDEROS: Nuevo registro; Poulsenia armata (Moraceae)

MATERIAL REVISADO: 7 @ “Panama, Prov. Coldn, Area Protegida San Lorenzo,

Doscl [999, E. Medianero”.

Figura 8. Detslle del propodeum de Ametaiion sp. nov. 1 a) surco transversal en el propodeum.
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Figura 9. a) Detalle de la genitalia del macho de Chrysonotomyia sp. nov. 1 a) digitus.

0.1 mm

Figura 10. Ultimo tergito del gaster de la hembra de Chrysonotomyia sp. nov. 2

Figura 11. Phallobase y digitus de la genitalia del macho de Chrysonotomyi sp. nov. 2



67

Figura 12. Vertex de Chrysonotomyia sp. nov. 3 8) surcos en ¢l vertex; b) borde agudo del 4rea
interescrobal.

0.25 mm
A

Figura 13. Ala anterior de Chrysonotomyia sp. nov. 3 a) Speculum; b) celda radial.



H8

Figura 14. Detalle de la genitalia del macho de Chrysenotomyia sp. nov. 4 a) digitus.

0.05 mm

Figura 15. Antena de Chrysonotomyia sp. nov. 5
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0.1 mm

Figura 16. Ala anterior de Chrysonotomyia sp. nov. 5 a) setas de la vena submarginal; b) Speculum; ¢)
vena post marginal.



DISCUSION

1. Implicaciones de la metodologia de muestreo

Los vinculos tréficos representan la mortalidad de cecidogenos ocasionada por
parasitoides, por tanto los resultados presentados podrian estar influenciados por otros
factores de mortalidad presentes en el sistema (patogenos, depredacion), o bien ser
debidos al método de recuperacion utilizado. Con respecto a ésto, existen tres probables
fuentes de error. Primero, el éxito diferencial en la recuperacion de parasitoides y
hospederos (Memmott y Godfray 1994, Miiller ez al. 1999, Rott y Godfray 2000, Lewis et
al. 2002). En el caso de los cecidogenos, esta limitante dificulta la descripcion completa
de los grupos de hospederos y parasitoides dentro de cada comunidad en estudio, pero no
exXisten evidencias de que los parasitoides asociados a cada cecidia en particular, difieran
en su facilidad de recuperacion. En general ésto afecto a las cecidias presentes en tejidos
jovenes las cuales son mas susceptibles a la pérdida de humedad y a la pudricion.
Segundo, los parasitoides asociados a cecidogenos muestran preferencia hacia ciertos
estadios de desarrollo de las cecidias (Force 1974, Stone y Schoénrogge 2003), la

remocion de los hospederos, que ain son susceptibles al parasitismo, llevaria a la
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subestimacioén de aquellas especies que atacan los estadios mas avanzados de desarrollo
(Memmott y Godfray 1994, Rott y Godfray 2000, Valladares er al. 2001, Lewis et al.
2002). El impacto de esta fuente de error se reduce debido a que la efectividad de los
métodos de recuperacion es muy baja para las cecidias en estados iniciales de desarrollo,
resultando en la mortalidad de hospederos y parasitoides, y por lo tanto los datos no son
incluidos en la construccion de las redes tréficas. Tercero, durante las disecciones se
observo que los patogenos constituyen un factor de mortalidad que afecta a la fauna
asociada a las cecidias. La incidencia de patdgenos no fue cuantificada, las observaciones

sugieren que afectan por igual a ceciddgenos y parasitoides.

La metodologia de colecta de cecidias, tuvo como objetivo la construcciéon de
redes troficas cuantitativas, por lo cual se restringio a una parcela de area determinada en
cada sotobosque y en el dosel. En el caso del dosel el area se determiné por el perimetro
de la graa, mientras que en los sotobosques se delimitaron areas similares entre si. Las
densidades relativas de ceciddgenos y parasitoides son caracteristicas de cada sitio de
estudio y reflejan la distribucion real de las plantas hospederas y cecidogenos. Muestreos
fuera del 4rea delimitada, hubieran producido sesgo en los datos y dificultarian la
comparacion entre sotobosques y estratos. Teniendo en cuenta que el numero de especies
de parasitoides asociados a cecidogenos demostrd ser denso dependiente, el presente
estudio tendera a subestimar el tamaiio real del complejo parasitario de las agallas menos
abundantes. En el caso de los parasitoides polifagos, el nimero de hospederos registrados
serd diferente al rango de hospederos potencial de cada especie. En ambos casos, las redes

troficas cuantitativas presentan las interacciones directas (parasitismo, competencia) e
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indirectas (competencia aparente) que son realizadas en condiciones de campo, y no las

que potencialmente pueden llevarse a cabo.

La intensidad de los muestreos requeridos para las redes tréficas cuantitativas hace
que sea poco factible la obtencion de réplicas para cada sitio, dificultando la estimacion
de los errores de muestreo y la determinacion del efecto de algunas covariables. Sin
embargo, los valores de densidad de los vinculos troficos han sido utilizados como un
estimado implicito de la importancia relativa de cada especie en la comunidad (Miiller ef

al. 1999).

Los datos de las comunidades de cecidogenos de los sitios en estudio fueron
comparables luego de su transformacion a densidades relativas (abundancia*m2*mes™)
(Memmott y Godfray 1994), debido a que cumplen dos condiciones. Primero, la duracion
promedio de la permanencia en campo de las cecidias para los dos sotobosques es de 2.81
£0.67 meses en el PNM y 2.6 £0.42 meses en el APSL, en el dosel del PNM es de 3.08
+0.65 meses (Medianero 1999). Estos valores son menores a la mitad de los periodos de
colecta en el PNM (10 meses) y APSL (seis meses), existiendo una alta probabilidad de
que los datos obtenidos reflejen la totalidad de las especies de parasitoides asociados a los
cecidogenos registrados durante el periodo de muestreo. Segundo, a pesar de las
diferencias en el periodo de colecta (sotobosques del PNM y APSL), las densidades de
los cecidogenos son similares entre los sitios. Esto sugiere que de haberse prolongado el
periodo de muestreo en el sotobosque del APSL, se hubieran afiadido nuevas especies de
cecidogenos al analisis, pero no una mejor descripcion de las comunidades de

parasitoides asociados a los cecidogenos previamente registrados.
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2. Estructura de las comunidades

La conectancia realizada en las tres comunidades de cecidégenos es el doble que
la encontrada por Lewis et al. (2002) para minadores en condiciones tropicales. Las
estadisticas de las redes troficas indican, que en el caso de las redes de cecidogenos, la
alta conectancia estd influenciada por el numero de parasitoides asociados a cada
cecidogeno y no por el rango de hospederos de los parasitoides, como es el caso de las

comunidades de minadores.

La red trofica del dosel esta formada en su totalidad por sub grupos de parasitoides
especificos para cada cecidogeno. En el sotobosque, las redes tréficas estan compuestas
por pequefios grupos de parasitoides asociados a un cecidégeno en particular y un grupo
relativamente mayor que incluye a varios parasitoides y cecidogenos interrelacionados.
En ambos casos el tamaiio de los subgrupos es relativamente homogéneo. La diferencia
en el patron de compartamentalizacion entre estratos, es debida a la presencia de una
pequenia fraccion de especies con habito generalista. Estas especies son compartidas entre
los sotobosques, y estan ausentes en el dosel. En general, el nivel de especificidad de los
complejos de parasitoides de cada cecidogeno es superior a la probabilidad de que estén
asociados a otros hospederos dentro de cada comunidad estudiada, es decir que presentan

un alto nivel de especificidad.

Los complejos de parasitoides de cecidégenos, encontrados en este estudio, estan
dominados por especies especialistas, lo cual sigue el patrén encontrado por Cornell

(1990) y Tscharntke (1992), contradiciendo las teorias de Askew (1980) y Hawkins y
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Goeden (1984), sobre la dominancia de parasitoides generalistas en las comunidades de
hospederos endofiticos. Tampoco se sostiene la predicciéon de Tscharntke (1992) acerca
de la relacion entre la disponibilidad de plantas y hospederos alternativos con la
dominancia de parasitoides generalistas dentro de los complejos. Los resultados
demuestran que la especificidad hacia el hospedero es una caracteristica dominante en los
complejos de parasitoides de Cecidomyiidae inductores de agallas en condiciones
tropicales, y que el generalismo no representa una ventaja competitiva dentro de esta

comunidad.

Las observaciones hechas durante las disecciones sugieren que la mayoria de los
parasitoides de cecidogenos se desarrollan ectoparasiticamente, a excepcion de las
especies de Platygastridae (endoparasitoides huevo-pupa) y de una especie de
Tetrastichinae que es endoparasitoides de Klyngon jimenezi (Eulophidae; Entedoninae) en
cecidias de Serjania mexicana. Esto contradice lo expuesto por Askew (1980) y Hawkins
et al (1990) acerca de la relacion entre el habito ectoparasitico y el generalismo en

parasitoides de hospederos endofiticos.

El hiperparasitismo parece ser un fenémeno muy diseminado entre las
comunidades de parasitoides asociados a cecidégenos en las comunidades estudiadas. La
cuantificacion del hiperparasitismo y la identificacion de las especies con este
comportamiento no fue posible debido a la falta de estudios previos de los estadios
inmaduros de Chalcidoidea mas alla del nivel de familia, en especial para Entedoninae y
Tetrastichinae que forman cerca del 50% de las comunidades de parasitoides de

ceciddgenos.
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El traslape en el uso de los hospederos presenta un patrén no aleatorio, sugiriendo
la existencia de ciertas caracteristicas de las cecidias que determinan la seleccion de
hospederos entre las especies parasitoides. La importancia de la competencia
interespecifica en la estructuracion de las redes troficas es clara en los sotobosques, esta
competencia se observa entre especies especialistas dentro de un complejo de parasitoides
y entre especies generalistas. En el dosel, el alto grado de especificidad de los complejos

sugiere que la competencia interespecifica entre complejos de parsitoides es reducida.

3. Determinantes de la especificidad

En las comunidades estudiadas, la probabilidad de que pares de ceciddgenos
compartan parasitoides esta afectada por la similitud en los rasgos morfolgicos, niimero
de camaras y presencia o ausencia de cubiertas lignificadas. La influencia de estas
caracteristicas en la probabilidad de compartir parasitoides, puede ser un artefacto
originado al asumir que todos los parasitoides generalistas responden a las mismas
caracteristicas de las cecidias. Analizando cada especie de parasitoide generalista por
separado, se observa que T. cecivora tiene preferencia por las cecidias que presentan
especies de Tetrastichinae dentro de su complejo de parasitoides y carecen de cubierta
lignificada. Esto podria deberse a una relacion de hiperparasitismo por parte de 7T
cecivora, mientras que la presencia de cubierta lignificada representa una barrera fisica

que limita la oviposicion. Las tasas de parasitismo y el grado de especificidad de T
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cecivora, no depende de la densidad de los cecidogenos ni del tamario de los complejos
de parasitoides asociados, es decir que se desarrolla de manera similar en todos los
miembros de su rango de hospederos. Cecidellis inflativena y Brasema sp, no muestran
preferencia por ningun factor en especial de las cecidias sin embargo, la presencia de
ambas esta fuertemente relacionada. Cecidellis inflativena ha sido mencionadas como
hiperparasitoide facultativo (Heydon y Hanson 2005), y algunas especies de Eupelmidae
también presentan este habito (Hawkins y Goeden 1984). Esto sugiere que algunas
especies generalistas dentro de los complejos de parasitoides de cecidogenos, presentan

un comportamiento hiperaparasitico.

Estos resultados indican que los factores morfologicos de las cecidias (Price et al.
1987, Craig 1994, Plantard y Hochberg 1998) y de la planta hospedera (Stilling y Rossi
1994) no afectan la composicion de los complejos de parasitoides asociadas a las
comunidades de cecidégenos en el tropico. Las redes tréficas de ceciddgenos no siguen el
patron observado en minadores, donde la probabilidad de compartir parasitoides esta
determinada por el efecto de hospederos abundantes sobre los menos abundantes (Lewis
et al. 2002). Estas diferencias son explicadas por dos factores. Primero, la asociacion de
los parasitoides generalistas a caracteristicas de las cecidias que no estéan relacionadas con
su morfologia o con las plantas hospederas. Segundo, la alta proporcién de parasitoides
especialistas dentro de los complejos parasitarios, por lo tanto la abundancia de

cecidogenos no hospederos no afectara la preferencia de los parasitoides.
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4. Estratificacion vertical y horizontal de los parasitoides de
cecidégenos

Los cecidogenos son mas diversos en el dosel que en el sotobosque del PNM, Ic
que concuerda con el patron observado por Medianero y Barrios (2001), pero los
parasitoides presentan un patron inverso, siendo mas diversos en el sotobosque. Est:
fenomeno se explica por el hecho de que los cecidogenos en el dosel poseen menos
especies de parasitoides asociadas con respecto a los del sotobosque. La diferencia en el
tamafio del complejo de parasitoides, estd influenciada por la menor densidad de
cecidogenos y la ausencia de parasitoides generalistas. Tomando en cuenta que la
dispersion es un factor importante para la coexistencia de las especies, se sugiere que la
separacion entre hospederos vegetales de la misma especie, las condiciones climaticas
extremas y la asincronia fenologica de los hospederos, pueden limitar la dispersion de los
parsitoides en el dosel y por tanto llevar a la reduccion en la riqueza de especies de

parasitoides asociadas a cecidégenos.

Las comunidades de cecidégenos entre estratos solo comparten una especie, la
cual esta asociada a una liana (Serjania mexicana), en ambos estratos la composicion del
complejo de parasitoides de este cecidogeno es similar, a excepcion de la ausencia de
Tropicharis cecivora que se encuentra restringida al sotobosque. La otra especie
generalista, Cecidellis inflativena, esta presente en el dosel asociada solamente a Serjania

mexicana y no interviene en los demas complejos de parasitoides.

La diversidad de cecidogenos y de parasitoides es superior en el sotobosque del

APSL con respecto al PNM. Esto indica que las caracteristicas de los bosques influyen en
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la composicion de las comunidades de cecidogenos y sus parasitoides. Estas
caracteristicas no pudieron ser determinadas, pero tomando en cuenta el grado de
especificidad de los cecidégenos se sugiere que la diversidad de plantas hospederas tiene
un efecto importante en la diversidad de las comunidades de cecidégenos y sus complejos

de parasitoides.

Los parasitoides generalistas son compartidos entre ambos sotobosques, a pesar de
no poseer cecidogenos y hospederos vegetales en comun. Estos parasitoides presentan
diferencias en la composicién de su rango de hospederos en cada sitio y no en sus tasas de
parasitismo o preferencia. La probabilidad de que existan especies cripticas dentro de los
parasitoides generalistas (Smith es a/. 2006) no se descarta en su totalidad, pero se ve
reducida por el hecho de que en ambos bosques estas especies presentan un patron similar

en la asociacion a sus hospederos.

5. Caracteristicas de los complejos de parasitoides

La relacion entre los rasgos morfologicos de las cecidias y los complejos de
parasitoides, sugieren que a excepcion del aumento en el numero de talamos, las
caracteristicas de las cecidias, no proveen proteccion efectiva contra los parasitoides. Esto
es consistente con lo encontrado por Hawkins y Goeden (1984) para el caso de las
cecidias de Atriplex spp (Diptera: Cecidomyiidae), y Hawkins y Gagné (1989) como

patron general de los Cecidomyiidae. Por otra parte, las barreras fisicas como la



79

disposicién y el namero de los talamos dentro de las cecidias y la presencia de cubiertas
lignificadas, parecen ejercer una presion de seleccion hacia la especificidad de los
complejos de parasitoides. Las plantas hospederas no afectan las interacciones entre los
cecidogenos y sus parasitoides, aunque existe la posibilidad de que los parasitoides
especialistas utilicen sefiales provenientes de las plantas, durante su proceso de

reconocimiento de hospederos.

A partir de la informacion de los 35 cecidogenos estudiados, se observan los
siguientes patrones generales. Primero, las tasas de parasitismo no dependen de la
densidad de los hospederos como lo sugiere Cameron y Redfern (1978) o del nimero de
especies de parasitoides asociados (Hawkins y Gagné 1989, Hawkins 1993). La escasa
importancia de la densidad de los hospederos en las tasas de parasitismo también fue
encontrada por Tschartnke (1992) para ¢l complejo de parasitoides de Giraudiella sp
(Diptera: Cecidomyiidae). Segundo, relacién entre la densidad del cecidégeno y el
nimero de especies de parasitoides presentes, concuerda con lo observado por Force
(1974,1985), Hawkins y Goeden (1984), Tscharntke (1992), Stilling y Rossi (1994) y
Briggs y Latto (2001). Esta relaciéon se explica asumiendo que ¢l incremento en la
abundancia de hospederos, aumenta la probabilidad de reparticion del recurso entre los
miembros del complejo de parasitoides. Se sugiere, que la densidad de los ceciddgenos
esta asociada principalmente con la distribucion de las plantas hospederas y a las
caracteristicias de dispersion de cada especie y no a la presion e¢jercida por los
parasitoides. Para cada cecidogeno en particular, la respuesta denso dependiente o especie
dependiente del parasitismo y ¢l tamaiio del complejo de parasitoides puede ser diferente

del patron general observado. Por ejemplo, el cecidéogeno | de Serjama mexicana
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presenta la mayor abundancia en los sotobosques y solo posee cuatro especies de
parasitoides asociados, en este caso, las observaciones realizadas sugieren que la limitante

para la acumulacion de especies es la corta duracion de la fase larval del cecidégeno.

Los resultados apoyan la aseveracion de que las caracteristicas estructurales de las
cecidias no determinan el tamafio de los complejos de parasitoides (Hawkins y Gagné
1989) ni el parasitismo (Hawkins y Goeden 1984). Por el contrario, la diversidad y
complejidad de las cecidias parece influenciar el grado de especializacion de los
parasitoides asociados a cecidogenos. Esta especializacién podria significar una ventaja
evolutiva para los Cecidomyiidae inductores de agallas, reduciendo la posibilidad de
competencia aparente. La competencia aparente ocurre cuando dos especies reducen sus
poblaciones interactuando indirectamente a través de parasitoides o depredadores
compartidos (Holt 1977). Bonsall y Hassell (1998) sugieren que este tipo de competencia
es un factor importante para la estructuraciéon de las comunidades. En las comunidades
estudiadas, la probabilidad de interacciones indirectas es muy baja y las pocas especies de
parasitoides que la llevan a cabo, parecen estar mas asociadas a otros parasitoides del
mismo gremio que a los fitofagos hospederos. El reducido potencial para competencia
aparente, puede ser uno de los factores que permita la coexistencia de una gran diversidad
de especies taxonomicamente relacionadas y con habito semejante, como lo son los

Cecidomyiidae inductores de agallas.

La coexistencia de los parasitoides especialistas asociados a cecidogenos es
explicada por las diferencias en las estrategias competitivas (Force 1974) y balance entre

la capacidad de dispersion y la capacidad competitiva de las especies de los complejos de
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parasitoides (Briggs y Latto 2000). Estas caracteristicas, hacen que los parasitoides
respondan de manera diferencial a las condiciones ambientales siendo la clave de la
coexistencia, la variacion espacial en el ajuste de cada especie (Amarasekare y Nisbet
2001). La premisa subyacente a estas hipotesis es la heterogeneidad espacial (Hochberg y
Hawkins 1993). En el caso de los cecidégenos en bosques tropicales, la heterogeneidad
esta asociada a los patrones de distribucion de las plantas hospederas, la presencia de
brechas, el efecto de la perturbacién y la emision asincronica de hojas entre hospederos
vegetales de la misma especie (Mendoca 2001). La heterogeneidad en la distribucion y
asincronia de la aparicién de cecidias, puede ser la responsable de la presencia continue
de hospederos, necesaria para el desarrollo de los parasitoides especialistas dentro de las
comunidades (Hawkins y Goeden 1984). Esta continuidad en la presencia de hospederos
también podria ser la responsable del tamafio de los complejos de parasitoides asociados ¢

ceciddgenos.



CONCLUSIONES

1. Las redes tréficas de parasitoides asociadas a cecidogenos, estan formadas por
una serie¢ de sub-redes independientes, en donde la interaccion mediante parasitoides
compartidos es relativamente escasa. La influencia de la “competencia aparente” entre
cecidégenos es minima entre sotobosques y practicamente nula en el dosel.

2. Los complejos de parasitoides asociados a cecidogenos estan compuestos
principalmente por especies altamente especie — especificas. Los parasitoides generalistas
representan una pequefia fraccion del total de especies recuperadas y se encuentran
restringidas al sotobosque.

3. Los parasitoides generalistas responden de manera diferente a los caracteres
morfologicos de las cecidias. En general, estos presentan una mayor asociacion con
miembros del mismo gremio de parasitoides, que hacia los cecidégenos y plantas
hospederas. Se sugiere que el comportamiento generalista esta ligado con el
hiperparasitoidismo.

4. La mortalidad por efecto del parasitismo, se reduce por la presencia de camaras
multiples dentro de las cecidias, mientras que los parasitoides generalistas son excluidos
por las barreras fisicas impuestas por la presencia de cubiertas lignificadas y camaras

mutiples.
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5. Como patron general, en los complejos de parasitoides de cecidogenos se
observa que las tasas de parasitismo y el nivel de especificidad no son denso -
dependientes ni especie — dependiente, pero la riqueza de los complejos de parasitoides
varia positivamente con la densidad de los hospederos.

6. El tamaiio de los complejos y la diversidad de parasitoides es mayor en el
sotobosque que en el dosel, a pesar de que los cecidégenos presentan una relacion
inversa. Las diferencias en estas caracteristicas puede ser ocasionadas por factores que
dificultan la dispersion de los parasitoides y por tanto la coexistencia de los las especies
especialistas dentro de los complejos asociados a los cecidégenos en €l dosel.

7. Entre el dosel y el sotobosque existe una estratificacion casi completa tanto en
cecidogenos como en parasitoides. Las unicas especies de parasitoides compartidas entre
estratos, se encuentran asociadas a un cecidogeno que ataca al mismo hospedero vegetal

tanto en el sotobosque como en el dosel.



RECOMENDACIONES

La influencia de factores ambientales, los cambios en la composicion floristica, 1z
perturbacion y los patrones metapoblacionales en las comunidades de cecidogenos y
parasitoides, puede ser estudiada utilizando dos enfoques. Primero, €l establecimiento de
varias parcelas dentro de una misma localidad como unidades muestrales; sin embargo
esto significa una labor bastante intensiva tanto en la colecta de las cecidias como en el
procesamiento de las muestras, pero brindaria un conocimiento mas completo del sistema.
Segundo, la seleccion de un subgrupo de especies de cecidégenos (un compartimiento de
la red trofica) y realizar las observaciones en un area mas amplia.

Un paso previo al estudio de las comunidades esta representado por el
conocimiento de la taxonomia de las especies que conforman estas comunidades. En este
sentido, se hacen necesarios los estudios taxonémicos basicos acerca de la fauna de los
hospederos (Cecidomyiidae) y de los parasitoides, especialmente de Tetrastichinae

(Eulophidae) que representa cerca de un cuarto de las especies asociadas a cecidégenos.
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