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Resumen

La ocurrencia e importancia de la competencia en poblaciones naturales de insectos ha
recibido una considerable atencién en la literatura ecoldgica, Se ha sugerido que en inseclos
parasitoides, la competencia puede ser de especial importancia, debido principalmente a que los
parasitoides dependen de un restringido rango de hospederos tanto para ovipositar como para
desarrollarse y, a que en condiciones naturales las poblaciones de sus hospederos pueden tener
severas fluctuaciones tanto en el espacio como en el tiempo.

Este trabajo se enfocd principalmente en determinar si dos especies simpatricas de
parasitoides Stenocorse bruchivora y Dinarmus hasalis, son competidoras potenciales de larvas de
Zabrates subfasciatus (su principat hospedero) cuando estas se desarrollan en semitlas del fiijol
Phaseolus vulgans asi como el efecto de la competencia en la adecuacion de los individuos de
ambas especies de parasitoides.

Los resultados de este trabajo muestran que ambas especies de parasitoides ademés de
ocupar frecuentemente las mismas regiones, son similares en ofros rasgos como: el estadio de Z.
subfasciatus que prefieren parasitar (farvas de cuarto estadio), el desempefio de su progenie en los
hospederos y el esfuerzo que asignan a [a localizacion, seleccion, evaluacion y aceptacion de sus
hospederos. Lo que apoya fuertemente el que ambas especies son competidoras potenciales de
larvas de Z subfasciatus.

{os resultados del experimento de interaccién competitiva entre ambas especies de
parasitoides y los datos de tos muestreos de campo, apoyan el supuesto de que ambas especies
compiten por el acceso a los hospederos de  oviposicién, ya que se cumplen las dos condiciones
fiecesarias para que ocurTa competencia en este sistema: en condiciones naturales sus hospederos de
oviposicion estan en disponibilidad limitada y cuando ambas especies cocxisten, ocurre un
decremento en la adecuacion de al menos una de ellas, en este caso S. bruchivora. En esta
interaccion . basalis es la especie dominante, pues la competencia por hespederos no reduce su
adecuacion, lo que puede explicarse al menos parcialmente por su mayor eficiencia en la

localizacién de los hospederos dentro de la semilla.



INTRODUCCION GENERAL.

Individuos de la misma o diferentes especies pueden tener requerimientos similares para su
wobrevivencia, crecimiento y reproduccion (Begon, ef al. 1996). Ello puede conducir a que la
demanda de recursos exceda su disponibilidad, ocasionando interacciones competitivas entre los
ndividuos {genotipos o poblaciones) (Keddy, 1989).

Tanto en la competencia intraespecifica como en la interespecifica, los individuos que estan
compitiendo deben ser "equivalentes” en cuanto a las necesidades y uso de recursos. Se espera que
Ja competencia sea mas rigurosa a nivel intraespecifico ya que los requerimientos de los individuos
de a misma especie son iguales (Begon, ef al. 1996). Conell en 1983, revis6 todos los estudios
publicados en el periodo 1974-1982 en donde se habia probado competencia en et campo (72
artfculos que incluian 213 especies con 527 experimentos de campo), de estos, en aquellos casos
donde se distinguio entre los dos tipos de competencia, la competencia intraespecifica resultd tanto
o mas fuerte que la interespecifica en tres cuartas partes de los casos.

La competencia por recursos origina interacciones negativas entre los individuos, ya sea por
consumo directo del recurso comin {competencia por explotacién), o porque la presencia y
actividad de uno de los competidores sobre el recurso evita el acceso a este (competencia por
interferencia) (Grover, 1997, Pijls, ef al. 1996).

Cuando individuos de dos poblaciones compiten, una de las especies de competidores
puedc extinguirse, en cuyo caso estariamos hablando de exclusion competitiva. Cuando los
individuos de ambas especies persisten hablamos de coexistencia. En cualquier caso, la especie que
mantiene la mayor densidad poblacional en el Targo plazo se fe denomina competidor superior o
competidor dominante (Connell, 1983; Keddy, 1989; Grover, 1997).

Para gue ocurra la competencia (sea por explotacion o por interferencia), se deben cumplir

dos condiciones: la primera es que el recurso por el cual los individuos compiten sea limitado y/o



impredecible (MacArthur, 1972; MacArthur, 1975; en Lawton y Strong, 1981}, y la segunda es que
¢l efecto de la interaccion sea un decremento en la adecuacién de uno o ambos competidores
{Connell. 1983: Grover, 1997).

£ recurso por el cual los individuos de la misma o diferentes especies pueden competir, no
es siempre alimento, sino que dependiendo de los requerimientos propios de cada especic, este
recurso puede ser un factor ambiental como luz, un espacio fisico o un drea defendida (territorio},
que puede ser un drea de reproduccidn, de alimentacién y/o un refugio (Begon, et al. 1996).

En ¢l caso de los insectos parasitoides la competencia puede llegar a ser muy intensa, ya que
los hospederos representan pequefios paguetes de recurso que son en su mayoria apenas suficientes
para gque una sola larva de parasitoide se desarrolle y sobreviva hasta emerger como adulto {Briggs,
1993). Aunque es generalmente aceptado que las interacciones competitivas son comunes dentro de
las comunidades de parasitoides, los efectos de tal competencia, tanto para los parasitoides como
para [os hospederos, son muy poco cenocidos (Hawkins y Sheehan, 1994).

Es dificil probar que la competencia sea o haya sido una presion selectiva importante entre
los parasitoides, sin embargo estos presentan una seric de estrategias que pueden haber sido
modefadas por la competencia intra e interespecifica (Visser, 1995). Diversos autores {Wilson,
1960; McLeod 1962; McGugan y Coppel, 1962; DeBach y Sundby, 1963; Greathead, e al. 1976,
Clavsen. 1978; ver Luck ¥ Podoler, [985), relacionados sobre todo con el campo del controi
biolégico, han documentado ejemplos que apoyan la existencia de competencia como presion de
seleccion importante en parasitoides. Algunas de las evidencias son, por ejemplo, la existencia de
especies capaces no solo de dejar marcas sobre hospederos una vez que los han parasitado, sino de
discriminar entre las marcas dejadas por hembras de su propia especie o de especies diferentes
{Chow y Mackauer, 1986).

También se han reportado efectos sobre la conducta de oviposicién de los parasitoides como

producto de la competencia intra ¢ interespecifica. Por ejemplo, el tamaflo de puesta de una hembra



se madifica conforme se incrementa la densidad de parasitoides (Visser, 1993). De igual manera,
hay cvidencias de un aumento del superparasitismo (mas de una hembra de la misma especie
ovipositande sobre el mismo hospedero) en respuesia a un incremento en el namero de parasitoides
en un parche de hospederos (van Alphen y Galis, 1983; Visser y van Alphen., 1990).

Existe tambidn evidencia indirecta de competencia en las comunidades de insectos
parasitoides. la cual consiste en la reparticion de recursos y la exclusion competitiva. Yu y
colaboradores (1990), al estudiar dos especies de parasitoides de larvas de la escama roja Aonidiella
anrantii, encentraron que tanto Encarsic pernicivsi (endoparasitoide), como Aphytis wielinus
(ecloparasitoide) prefieren parasitar el mismo estadio larvario, pero mientras E, perniciosi no es
capaz de discriminar entre hospederos parasitados por 4. melinus, este ultimo si es capaz de hacerlo,
¢ incluso multiparasita hospederos con larvas de hasta segundo estadio de £. perniciosi. Cuando en
condiciones de laboratorio ambas especies parasitan el mismo hospedero, E. perniciosi es siempre
excluido. Esta exclusion competitiva parece ser la causa del reparto de recursos que estas dos
especies presentan en el medio natural, ya que mientras E. perniciosi busca a sus hospederos en fos
1allos de los citricos, A. mefinus lo hace en las hojas y los frutos. Del mismo modo, Luck y Podoler
{1985). estudiando el mismo sistema encontraron que después de su introduccién en California, 4,
melinus ha desplazado en ciertas 4reas al parasitoide nativo A.lingnanensis, 1o cual aparentemente
s¢ debe a que A melinus parasita estadios mds tempranos de la escama roja con lo que 4.

lingnanensis ve reducido el niimero de hospederos disponibles.

Riologia v proceso de seleccidn de hospederos en avispas parasitoides.
Las avispas parasitoides (Hlymenoptera) son insectos cuyas larvas se desarroilan
alimentdndose de los cuerpos de otros artrépodos, generalmente insectos, y donde la alimentacion

de Ta larva resulia en la mayoria de los casos en la muerte del hospedero {Godfray, 1994).



£) ciclo de vida de todos los parasitoides, como cualquier insecto holometabolo, se divide
¢n cuatro estadios: huevo, larva. pupa y adulto. Las hembras adultas son de vida libre y
gencralmente se encargan de localizar un hospedero en el cual depositar sus hueves. De acuerdo al
tipo de conducta alimenticia de la larva, los parasitoides pueden ser divididos en dos clases. Los
endoparasitoides. cuyas larvas se desarrollan dentro del cuerpo del hespedero, como por ejemplo la
avispa Copidososma floridanum (Encicridae), fa cual deposita sus huevos dentro de huevos de
palomillas nocturnas (Ode y Strand. 1995). Los ectoparasitoides, cuyas larvas se desarrolla sobre el
cuerpo de sus hospederos, con las partes bucales enterradas en el cuerpo de estos (Wharion, 1993;
Godfray. 1994). como la avispa Stenocorse bruchivora (Braconidae), la cual es ectoparasito de
varios estadios larvarios del gorgojo del frijol Zabrotes subfasciarus (Rios, 1998; Reyes, 1999).

Los parasitoides se pueden clasificar también de acuerdo al nédmero de huevos que
ovipositan en un hospedero. Los parasitoides cuya hembra pone solo un huevo en cada hospedero
son conocidos como parasitoides solitarios (Wharton. 1993}, esta caracteristica es muy comin en
avispas de la familia Pteromalidae. En algunas especies de la familia Encyrtidae, como el caso de
Coprdosoma flondanum, de este dnico huevo puede emerger mds de un adulto, lo cuai se conace
como poliembrionia (Ode y Strand. 1995). En contraste, los parasitoides gregarios son aquellos
cuvas hembras ponen més de un huevo en un mismo hospedero (Godfray, 1994), tal es el caso de la
avispa Aphaereta minuia, que es endoparasitoides de larvas de dipteros (Visser, 1995).

Los parasitoides no remueven del hdbitat a los hospederos atacados como los depredadores
hacen con sus presas, por lo que los hospederos pueden ser reencontrados y aceptados nuevamente
para oviposicion (Visser ef al., 1990). Si la segunda hembra que oviposita en el hospedero es de la
misma especie que la primer, 2 esto se le denomina superparasitismo (van Alphen y Visser, 1990;
Baur v Yeargan, 1995; Henneman. et al. 1995). Por otro lado, si fa segunda hembra que oviposita

en un hospedero parasitado es de otra especie, se considera como multiparasitismo y representa un



fendmeno muy  extendido entre fas avispas parasitoides (van Alphen y Visser, 1990; Pijls, 1995;
Baur s Yeargan, 1993).

En los parasitoides, las conductas de forrajec y reproduccion son procesos estrechamente
refacionados. Las hembras adultas, distribuyen sus huevos sobre recursos (hospederos}) que ocurren
en unidades discretas de tamafio limitado, 1o que confina a su descendencia a una cantidad fija de
alimento durante todo su desarrollo (Godtray, 1994; Pijls, 1996). Por lo tanto, la seleccion de
hospederos por parte de los parasitoides debe estar frecuentemente bajo fuertes presiones de
seleecion. de tal forma que aquetlas hembras que distribuyan sus huevos de manera tal que de como
resultado la maximizacién en la sobrevivencia de su progenie, serdn favorecidas por seleccién
¢ Turlings. ef af. 1985: van Alphen y Visser, 1990; Pijls, 1995).

l.os hospederos difieren respecto a su calidad como alimento para el desarrollo de las larvas
de los parasitoides. Caracteristicas como son el tamafio, tipo y calidad de alimento a partir del cual
s¢ han desarrollado. influyen en el desempefio de las larvas de sus parasitoides (Vinson y Barbosa,
1987: Turlings y Benrey, 1998). Se esperarfa entonces que los parasitoides seleccionen a los
mejores hospederos, ya que con eflo estardn incrementando la cantidad y calidad del alimento
disponible para su progenie, con lo que incrementan la sobrevivencia v éxito reproductivo propios y
de la misma (van Alphen ef al., 1990; Nishimura, 1997; Turlings y Benrey, 1998).

Existen ademis, diferencias individuales entre los parasitoides en su tamafio, edad,
fecundidad. experiencia previa, asi como tasas diferenciales de encuentro con las diferentes clases
de hospederos. Estas diferencias influyen en las decisiones de oviposicion, incluyendo la decision
de poner un huevo fertilizado (del cual emergerd hembra) o no fertilizado (del que emergerd un
macho) (Chamov er af.. 1981; ver Mackauer, 1990).

Para evaluar [a calidad del hospedero, los parasitoides utilizan una gran variedad de sefiales
quimicas y fisicas (Turlings et of. 1993; Mackaver, 1990; Powell e/ al. 1998). El proceso de

seleccion se imicia con un examen del hospedero, para el cual generalmente realizan un



“tamborileo™ por medio de las antenas. ya sea directamente sobre el hospedero, o en ¢l caso de
hospederes que se encuentre en el interior de alguna estructura vegetal {como por ejemplo una
semilla). este examen se realiza sobre la superficic de dicha estructura. Tras el examen externo,
sighe un cxamen interno del hospedero mediante el ovipositor, a lo que generalmente sc conoce
como “tiempo de mangjo” (Mackauer, 1990). Se ha sugerido que ef ticmpo de manejo es constante
en cada especie y no parece estar afectado por la densidad de hospederos, aunque si por el hecho de
que ef hospedero esté parasitado o no {(van Roermund y van Lenteren, 1995).

En general. fa probabilidad de aceptacion de un hospedero por parte del parasitoide esta
determinada por su calidad (tamafio, tipe y calidad de alimento a partir del cual se han desarrollado,
estadio de desarrollo, etc.), por la presencia de otros hospederos en el ambiente, y de si estd
parasitado o no (van Alphen y Janssen 1982; en Godfray, 1994; Luck y Podoler, 1985; Turlings, ef
of 1985: Briggs, 1993: Flanagan, er af. 1998). La capacidad de {os parasitoides de discernir a
ravés del examen intemo y/o externo de los hospederos si estos estin parasitados o no
(discriminacion del hospedero), puede ser de tres tipos: () La auto discriminacion, que consiste en
}a capacidad de la hembra de reconocer a aquellos hospederos que han sido previamente parasitados
por efla misma. (2) La discriminacion conespecifica, que es la capacidad de la hembra de identificar
a hospederos parasitados por otra hembra de su misma especie, y (3) la discriminacion
interespecifica, que se refiere al reconocimiento de hospederos parasitados por hembras de una
especie diferente (Pijls, 1995, Visser,1993).

Se han planteado razones tedricas para explicar porqué los parasitoides discriminan entre
hospederos parasitados y no parasitados: a) evitar el desperdicio de huevos, sobre todo en aquellas
especies donde las hembras nacen con una carga de huevos deferminada; b) evitar el desperdicio de
hospederos. cuando la multiplicidad de ataques incrementa la probabilidad de muerte del hospedero
v, por lo tanto, de la larva del parasitoide; ¢) ahorrar tiempo, cuando el tiempo que toma rechazar a

un hospedero es mas corto que el tiempo de aceplarlo, lo cual incrementa el ndmero potencial de



hospederos que un parasitoide tiene oportunidad de parasitar por unidad de tiempo; y d) inducir al
parasitoide a dejar ¢l parche después de probar un niimero de hospederos parasitados. pues esto
podria ser un buen indicador de que quedan pocos hospederos libres ¥ la tasa de encuentro con esios
es muy baja (van Alphen y Visser, 1990).

{.a probablidad de rechazar o aceptar a un hospedero previamente parasitado varia con la
duracion del intervalo entre la primera y la segunda oviposicion (van Roermund y van Lenteren,
1995). Las hembras pueden dejar una marca quitnica dentro o sobre el hospedero durante la
oviposicion (feromona) que proporciona, no solo a ella sino a ofras hembras, informacion acerca de
si ¢l hospedero se encuentra parasitado y evita que tanto ella como otras hembras fo parasiten (van
Alphen v Visser, 1990). Se esperaria que estas marcas quimicas en los hospederos no duraran por
mucho tiempo. ya que marcas de este tipo podrian ser muy costosas, lo que disminuiria la cantidad
de recursos disponibles para la oviposicion (van Alphen y Visser. 1990). Se ha sugerido que el
tiempo de duracion de estas marcas. se reduce al periodo durante el cual la primera larva pueda
perder en competencia con ofra larva, Jo cual parece ser apoyado por que algunas especies de
parasitoides utilizan marcas hidrosolubles, cuya persistencia es corta (van Alphen y Visser, 1990,
Strand. 1986).

La capacidad de los parasitoides para decidir aceptar o rechazar la oviposicion en
hospederos parasitados varia ampliamente entre especies, y en algunas estd ausente. Aunque sc ha
reportado  discriminacion para varios sistemas parasitoide-hospedero, algunas especies de
parasitoides capaces de discriminacion realizan conductas de super o muitiparasitismo (Visser ef
al., 1990). Turlings ef al.(1985) han propuesto dos posibles explicaciones funcionales para éstas
conductas. La primera consiste en que el superparasitismo es la mejor estrategia cuando los
hospederos son escasos y el complemento de huevos de la hembra no es una limitante. La segunda
eaplicacion propone que las hembras multiparasitan hospederos cuando sus larvas tienen una alta

probabilidad de ganar la competencia por el hospederce con larvas de otras especies. Por ejemplo,



Steinberg ef al. (1987) encontraron que A. holoxanthus evita poner sus huevos sobre hospederos que
ticnen tarvas de segundo estadio de P. smithi, pero si parasita esios hospederos si fa larva de £.
smiithi es de pnmer estadio, En general podemos predecir la ventaja de la larva mds vieja para ganar
en Ja competencia por el hospedero, Esto es especialmente cierto en la competencia intraespecifica,
donde sc puede esperar que las habilidades competitivas de ambas larvas sean mds simétricas que
cnire larvas de especies diferentes. Es posible entonces, que la mayor ventaja entre larvas de la

misma especie derive de haber llegado primero (Chow y Mackauer, 1984).

Proporcién sexual.

Durante la oviposicién, las avispas parasitoides deben tomar decisiones que tienen
potencialmente un efecto substancial sobre su adecuacion. Una de ellas es la decisién de poner un
huevo fertilizado del que se desarrollard una hembra, o un huevo no fertilizado del cual se
desarrollard un macho (King, 1993; Godfray, 1994). La proporcion sexual de la progenie influye
significativamente en la adecuacién de sus crios (King, 1996), por lo que es de esperarse que la
proporcion sexual se encuentre bajo fuertes presiones de seleccién (Charnov, 1982).

La teoria de las proporciones sexuales fue desarrollada por Fisher en 1930. En poblaciones
panmicticas, donde cada sexo tenga los mismos costos y otorgue los mismos beneficios en términos
de adecuacién. se espera una proporcion de 1:1, pues la seleccion natural favorece a aquellos padres
que invierten por igual en ambos sexos (Hamilton, 1967 en King, 1993). En aquellas poblaciones en
las que las proporciones sexuales se desvian del esperado 1:1, el valor de hijos € hijas es diferente, y
los padres que sesgan la proporcion sexual de su progenie hacia el sexo que les otorgue mayor éxito
reproductivo (sexo raro) se verdn favorecidos. Asi por ejemplo, Hamilton (1967) encontré que la
seleccion natural puede favorecer a aquellas madres que invierten més en hijas si su descendencia

forma grupos Jocales en los cuales la descendencia se aparea antes de la dispersion de las hembras.



Las avispas parasitoides modifican la proporcién sexual de su progenie aparentemente ¢n
respuesta a dos condiciones ambientales; cantidad y/o calidad recursos disponibles para sus crias
(Charnov ct al. 1981) y namero de hembras presentes (que se encuentren ovipositando en un
parche); (Hamilton, 197% en Charnov, 1982; Kenis, 1996; Terrasse ef al., 1996). La proporcion
sexual Optima que se esperaria en respuesta a estos factores es predicha por dos modelos; 1)
modelos de calidad de hospedero y 2) modelos de competencia focal por apareamientos (King,
1993). Sin embargo. pueden existir otros factores, probablemente no adaptativos, que modifiquen la
proporcién sexual de la progenie, por ejemplo, reduccion en los conteos de esperma asociados a la

edad de los padres o Ja mortalidad diferencial de los sexos {Nishimura, 1997).

Respuestas a la calidad del hospedero.

Una prediccion basica de los modelos de manipulacién de las proporciones sexuales, es que
las hembras ovipositan una mayor proporcion de hueves fecundados (hijas) en los hospederos de
mejor calidad, lo que en muchos casos se relaciona con el tamatio de estos. Charnov (1981) sugirio
que el tamafio del hospedero puede tener un mayor efecto en fas hembras que en {os machos. Esto
se espera sobre todo si el tamafio del hospedero estd positivamente correlacionado con el tamafio de
las avispas que se desarrollan en estos, ya que las hembras presumiblemente requicren més recursos
aue fos hijos para completar su desarrollo v Hegar al estadio adulte. Por elle, las hembras de Jos
parasitoides al utilizar los hospederos de mayor calidad para ovipositar huevos fecundados (hijas),
incrementaran en mayor proporcion el éxito repreductivo de estas en comparacion con la de sus
hijos, ya que maches pequefios pueden inseminar tantas hembras como los machos grandes, pero las
hembras pequefias no pueden producir tantos huevos como fas hembras grandes (Charnov y
Skinner, 1985; Heinz,1991; King, 1993). Estudios en laboratorio con la avispa Stemocorse

bruchivora. ectoparasitoide solitario de estadios larvarios de gorgojos del frijol (Bruquidae), han



demostrado que de hospederos més grandes emergen parasitoides mas grandes, y que el tamafio de

[us hembras estd directamenite relacionado con su fecundidad (Rios, 1998 y Reyes, 1999),

Respuestas a la presencia de otras hembras.

En insectos parasitoides, la descendencia se aparca en el parche del cual emergen, por lo que
los modelos de competencia local predicen que las hembras de especies solitarias producirdn una
mayor proporcidn de hijos en parches donde hay otras hembras ovipositando, en comparacion con
parches donde estdn sofas, para disminuir en este ditimo caso la competencia entre sus hijos por

consegnir apareamientos {Hamilton, 1979).

Evidencia empirica,

La evidencia empirica encontrada en avispas parasitoides de las familias Braconidac
y Pteromalidae, indica gue las hembras de ambas familias producen una mayor proporcién de hijos
en hospederos pequedios gue en grandes (Wrensch y Ebbert, [993; Urano y Hijnil, 1995; Wen er af.,
1995: Kenis, 1996). En la familia Braconidae, no hay evidencia de “ajustes" en las proporciones
sevuales de la descendencia en funci6n del nimero de hembras presentes en el parche. En coniraste,
las avispas de la familia Pteromalidae producen un nimero menor de hijas confarme el nimero de
hembras presentes en el parche se incrementa (Wrensch y Ebbert, 1993).

E1 tipo y la focalizacion de las seftales que las hembras utilizan para evaluar el tamafio del
hospedero y para detectar la presencia de ofras hembras pueden limitar la manipulacion de las
proporciones sexuales. Por ejemplo, la persistencia de las sefiales olfativas a través de las cuales una
hembra detecta la presencia de otra(s) hembra(s), las tasas de encuentro con hospederos parasitados
y, fa dificultad de determinar el sexo de los huevos depositados por las otras hembras pueden
provocar que se den errores en las estimaciones del nitmero de hembras presentes en el parche v,

por lo tanto, en las proporciones sexuales producidas (Wrensch y Ebbert, 1993).



SISTEMA BIOLOGICO.
Planta de alimentacién del hospedero

En América existen alrededor de 40 especies silvestres de fiijoles del genero Phaseolus,
pero solamente cuatro han sido domesticadas, una de las mas relevantes es P. vulgaris, pues
representa una de las fuentes de proteinas més importantes en la dieta de los habitantes de América
(Sotclo ef af., 1995). Actualmente es posible encontrar ancestros silvestres asi como variedades
domesticadas de P. vulgaris desde México hasta Argentina. En toda esta regién, los frijoles del
aenero Phaseolus son consumidos de diferentes formas (Sotelo e al., 1995). En México, Ia
intensidad dc atague a las semillas por parte de varias especies de gorgojos (medida como el
nimero de adultos emergidos por semilla), es muy alta tanto en P. vulgaris cultivado (3.6 adultos)

como silvestre (1.9 adultos) (Delgado ef af., 1988).

Hospedero de los parasitoides

El gorgojo mexicano del frijol Zabrotes subfasciatus, es una de las plagas que causa mayor
dafio, tanto en ef campo como en los sitios de almacenamiento de Phaseolus vuigaris o frijol negro
(Calderén er al.. 1992). Callejas (1996) reportd que en los briquidos de esta especie (bajo
condiciones de taboratorio) Jas hembras ovipositan entre 40 y 60 huevos a lo largo de su vida, los
cuales adhieren a las semillas. El pericdo de oviposicion dura de tres a cuatre dias, y el de
incubacién de fres a cinco dias, después de los cuales la larva eclosiona y rompe el corion por la
paric adherida a la semilla, perforando la testa hasta llegar a los cotiledones. Z. subfasciatus
presenta cuatro estadios larvales que se desarrollan dentro de ia semilla, con una duracién total
aproximada de 21 a 24 dias. Los estadios de prepupa y pupa duran de 4 2 5 dias (Figura 1; tomada
de Callejas, 1996). Todo esto en condiciones de 28 -30°C y 70% de HR. La longevidad adulta de
los machos es de 9 dias v la de Jas hembras de 14 dias. Existe un marcado dimorfismo sexual en la

especie; las hembras miden en promedio 2.47 mm de longitud y tienen dos manchas blancas sobre



Jos élitros. mientras gue los machos miden en promedio 2.20mm de longitud y sus élitros son de

color café claro uniforme.
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Figura 1. Ciclo de vida de Zabrotes subfascialus

Los parasitoides

Asociados a este sistema planta-herbivoro existen algunas especies de parasitoides capaces
de atacar a los diferentes estadios larvarios de los gorgojos del frijol y, por lo tanto, capaces de
limitar el desarrollo de estos herbivoros (Delgado ef al., 1988).

Se ha reportado un gran niimero de avispas parasitoides que utilizan & Z. subfasciatus como
hospedero. Entre los mas imporiantes se encuentra una especie de la familia Braconidae (Stenocorse
bruchivora) v otra de la familia Pteromalidae (Dinarmus basalis). Ambos ectoparasitoides solitarios
especialistas, que atacan los estadios de larva y pupa de los briquidos Z. subfasciatus (obs, per.) y

Acanthoscelides obtectus (Pérez y Bonet, 1984).



En ambas especies, una vez que la hembra localiza la semilla donde se esta desarrollando el
hospedero, palpa la superficie de ésta con las antenas hasta detectar la posicién del hospedero
dentro de la semilla. La hembra coloca la punta del ovipositor de mancra perpendicular a la
superficic de la semilla y perfora la testa con movimientos ascendentes y descendentes del
abdomen. introduce €l ovipositor “evaluando” al hospedero con las sencilas presentes en el
extremo distal de este, antes de parasitarlo; mientras esto ocurre mantiene las antenas quietas en
contacto con la semilla.

Al ovipositar, las hembras paralizan total y permanentemente al hospedero (parasitoides
idiobiontes). Los huevos de ambas especies de parasitoides son fusiformes con un péndulo en el
extremo adherido al hespedero (Rios, 1998; obs. per.). El desarrollo de las larvas es similar en
ambos parasitoides: El estadio de huevo dura de 2 a 3 dias, después de los cuales eclosiona la larva.
Presentan cuatro estadios larvarios que en conjunto tienen una duracion de 6 a 7 dias, los estadios
prepupal y pupal tienen una duracién en conjunto de 13 a i6 dias (Figuras 2, tomada de Rios, 1998;
v Figura 3, tomada y modificada de Rios. 1998). Todo esto en condiciones de laboratorio, 25°C y
30-60% HR (Pérez y Bonet, 1984). Los machos emergen casi siempre de 24 a 48 horas antes gue
las hembras, por lo que el tiempo de desarrollo de los machos es de entre 14 y 18 dias, mientras que
¢l de las hembras es de entre 15 y 19 dias (Rios, 1998, obs.per.).

Se ha reportado que la fecundidad potencial de S. druchivora es de alrededor de 161 huevos
durante toda su vida y su longevidad de 58 dias, cuando tiene hospederos disponibles
constanicmente {Reyes, 1999); estd contrasta con una fecundidad potencial de 65 huevos en de D,

basahis, aungue se desconoce su longevidad (van Alebeek, ef al. 1993).
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Figura 2. Ciclo de vida de Stenocoree bruchivara, A} Huevo, B}
Lanal, C) Lana V. D) Prepupa. E) Pupa, F) Adulto.

Figura 3. Ciclo de vida de Dimarmus basahs, A) Hoevo, B} Larva I,
() Larva IV, D) Prepupa, B) Pupg, F) Adulto.
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Bajo ¢l supuesto de que especies simpdtricas de parasitoides que atacan a una misma especie
de hospedero pueden presentar una interaccion de tipo competitiva al nivel de adultos y/o sus larvas

(Mackahuer, 1990), en el presente trabajo se plantearon los siguientes objetivos:

OBJETIVO GENERAL:

Determinar si las avispas parasitoides S. bruchivora Crawford (Hymenoptera: Braconidag) y
D busafis Rondani (Hymenoptera: Pteromalidae) compiten por el acceso a las larvas del briquido
7 subfasciotus que se desarvoilan en £. vufgaris v, en caso que esto ocurra, describir como se lleva
a cabo la competencia y, determinar su efecto en la adecuacion de los individuos de ambas especies

de parasitoides.

Ohbietivos particulares:

i. Determinar si los parasitoides S. bruchivora y D. basalis presentan las mismas preferencias de
oviposicion por el(los) mismos estadios larvarios de su hospedero Z. subfasciatus para
determinar si potencialmente pueden competir por este(os) estadios larvarios

2. Determinar el desempeiic que presentan las larvas de ambas especies de parasitoides al
desarrollarse en diferentes estadios larvarios (parasitados y no parasitados) de Z. Subfasciatus, y
evaluar a través de etlo (1) si las preferencias de los parasitoides por ovipositar en cierto(s)
estadios de su hospedero se deben a que este{os) hospederos representan un recurso de mayor
calidad en dénde el desempefic de su progenie es mayor y, (2} si el encontrarse con hospederos
parasitados por otra especie de parasitoide afecta el desempefio de su progenie.

3. Determinar el efecto que la interaccién competitiva por hospederos de Z. subfasciatus entre
individuos de ambas especies de parasitoides tiene sobre un componente de su fecundidad

{ntimero de hijos).
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1. Determinar si los parasitoides S. bruchivora y D. basalis presentan las mismas preferencias de
oviposicién por el(los) mismos estadios larvarios de su hospederc Z. subfasciatus para
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2. Determinar el desempefio que presentan las larvas de ambas especies de parasitoides al
desarrollarse en diferentes estadios larvarios (parasitados y no parasitados) de Z. Subfasciatus, y
evaluar a través de ello (1) si las preferencias de los parasitoides por ovipositar en cierto(s)
estadios de su hospedero se deben a que este{os) hospederos representan un recurso de mayor
calidad en donde e) desempefio de su progenie es mayor y, (2) si el encontrarse con hospederos
parasitados por otra especie de parasitoide afecta el desempefio de su progenie.

3. Determinar el efecto que la interaccién competitiva por hospederos de Z. subfasciatus entre
individuos de ambas especies de parasitoides tiene sobre un componente de su fecundidad

{ntimero de hijos).
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4. Medir para ambas especies de parasitoides si existen diferencias en el tiempo que asignan a las
conductas de bitisqueda, localizacion y aceptacion de hospederos de Z. subfasciatus desarrollados en
semillas de P. vulgaris, para determinar el efecto que esta asimetria en la asignacion puede tener en
¢l resultado de la competencia por hospederos.

5. Estimar las tasas de parasitismo de ambas especies sobre Z. Subfasciatus en condiciones
naturales. en diferentes localidades, y durante diferentes épocas del afio, para determinar si estas
especies estan coexistiendo espacial y temporalmente y, por lo tanto, si pueden estar compitiendo

por hospederos en condiciones naturales.

HIPOTESIS DE TRABAJO.

La hipotesis que se sustenta es que si S. bruchivora y D. basalis son especialistas sobre
elffos) mismos estadios de Z. Subfusciatus y estos hospederos representan un recurso limitado, los
parasitoides pueden presentar una interaccién competitiva, lo cual se verd reflejado en la
disminucién de la adecuacién de una o ambas especies. Asi mismo, mientras més siméiricas sean
ambas especies en sus preferencias de hospederos, desempefio de sus larvas, y en sus conductas de
hisqueda. localizacién y aceptacion de hospederos, el efecto de la competencia interespecifica en la

adecuacion de ambas especies serd mayor.

Para cumplir con los objetivos se dividid el trabajo en cinco partes que serdn tratadas como
capitulos separados, iniciando cada uno con la descripeion de la metodologia especifica empleada, e

incluyendo los resultades y la discusidn de los mismos.



Material y métodos

l.os parasitoides y briguidos que se utilizaton en los experimentos se obtuvieron de un
cullivo que se mantiene en ¢! Jaboratorio de Ecologia de [nsectos. en el Instituto de Ecologia de la
UNAM. Para detalles del cultivo de Z subfasciatus véase Callgjas, 1996; para detaltes del cultivo
de S bruchivora véase Rios, 1998, y para detalles del cultivo de D. basalis véase el apéndice al
final de este trabajo.

Las hembras de ambas especies de parasitoides en todos los experimentos provenfan de los
cultivos citados anteriormente, en los que se utilizaron como hospederos larvas Z. subfasciatits
alimentindose en semillas de P. vulgaris. El primer dia en que estas hembras emergieron de las
semillas de P. vidgaris fueron puestas en capsulas de gel transparente junto con un macho hasta que
s¢ observé el apareamiento. Posteriormente estas hembras eran mantenidas en cajas de vidrio que
contenian unicamente alimento (ver apéndice) hasta gue cumplian seis dias, edad a la cual se
utilizarén en los experimentos. Se eligio esta edad pues seis dias es el tiempo necesario para gue las
hembras de ambas especies maduren los huevos y alcancen su mayor fecundidad (Rios, 1988).
Fstas hembras carecian de experiencia con sus hospederos.

Las semillas de P. vulgaris uiilizadas en todos los experimentos fueron infestadas con 3
individuos de Z subfasciatus. Se eligit esta densidad porque en observaciones anteriores se
cneontrd que semillas con tres hospederos son més parasitados en comparacién con semillas con
densidades menores {Reyes, 1999). Para lograr esta densidad se colocd en un frasco de vidrio de
1800 ml aproximadamente un kilogramo de semillas que fueron infectados con aproximadamente [
em’ de adultos (3525 adultos) de Z. subfasciatus (Callejas, 1996). Después de que éstos briquidos
ovipositaron durante un periodo de 24 horas se sacaron y se mantuvo a fas semillas en incubadoras
con foto-periodo de 16 horas de luz y 8 de obscuridad, a una temperatura de 29° C y una humedad
relativa de 70%. El dia anterior a que las semillas fueran utilizadas, estas se sacaban del frasco y se

seleccionaba aquellas semillas que tenian 3 hospederos.



CapriTurLo 1

Porcentajes de parasitismo por parte de S. bruchivora'y

D basalis en condiciones naturales

Material y métodos.

En el campo se llevaron a cabo muestreos sistemdticos de semillas silvestres de P. vulgaris
durante los meses de produccién de estas semillas (diciembre de 1998 a febrero de 1999). Se
colectaron vainas de P. vulgaris en 4 localidades: Tepozildn en el estado de Morelos; Malinalco,
Estado de México; Ahuehueyo y Atila en el estado de Puebla, En cada una de estas localidades se
realizaron 3 colectas de semillas (a excepcion de Ahuchueyo en que por la disponibilidad de
semillas solo se realizaron 2 muestreos). Cada colecta correspondia con la maduracion de un grupo
de vainas en cada localidad v se colectaban el total de vainas maduras encontradas, En cada sitio se
registré el total de briquidos y parasitoides que emergieron de las semillas. Estos datos se utilizaron
para dcterminar para cada localidad el porcentaje de semillas dafiadas (# semillas con
braquido/{total de semillas/L00)), el porcentaje de parasitismo por cada especie de parasitoide (# 5.
bruchivera o D. basalis que emergen de las semillas/{total briquidos/100}), el porcentaje de
parasitismo total (# de S. bruchivora + # de D, basalis/(total de briquidos/100)) y la distribucion de
los britquidos en las semillas daftadas en cada localidad (nfimero de briquides por semilia) .

Estas muestreos. ademds de proporcionar informacion con respecto a Ja intensidad de dafio
de semillas y parasitismo en el campo, permitieron evaluar la coexistencia de S. bruchivora y D.
basalis y, por lo tanto, su probabilidad de competencia.

Analisis estadistico.

Las diferencias entre ambas especies de avispas en el nimero de parasitoides emergidos en
cada colecta y localidad, obtenidos durante los muestreos de campe, se analizaron mediante una
prueba de ji* (usando tablas de contingencia de 2x2), para poner a prueba la hipdtesis nula de que
no hay diferencias en el numero de larvas parasitadas por D. basalis y S. bruchivora (Sokal y Rohlf,

1998).



Resultados.

Los resultados muestran que ¢l porcentaje de semillas daffadas en ninguna de ias localidades
¢s mayor al 10% con excepcion del 1% muestreo en Tepoztian (tabla 1), y que en todos los casos
este porcentaje es resultado del nimero de semillas dafiadas por dos especies de briquidos Z.
subfasciatus y Acanthoscelides obfectus. En todas las localidades (ha excepcién de Ahuehueyo) se
ohservo que las semillas dafiadas, contenian en su mayoria un solo briquido (tabla 2).

A partir de los registros de los parasitoides que emergieron de las semillas, se observo que S
bruchivora y D. basalis coexisten y utilizan los mismos hospederos en todas las localidades (tablas
1. 3 y 4). E! andlisis de ji usado para comparar entre el parasitismo de S. bruchivora y D. basalis
mosted, que D. basalis es la especie competitivamente dominante, ya que al considerar tanto el
porcentaje de parasitismo total (PPT) (tabla | y 5) como el porcentaje de parasitismo en Z
subfasciatus (PPZ} {tabla 3 y 5), D. basalis es la especie que parasita ¢ mayor porcentaje de los
hospederos disponibles. Para el porcentaje de parasitismo en 4. ebfecius (PPA) no existc un patron
claro de dominancia, pues en cada localidad hay muestreos en dénde una especie es dominante, y
muestreos donde no haya diferencias entre el porcentaje de parasitismo de ambas especies (tabla 4 y

5

Tabla 1. Porcentaje de semillas de P. widlgaris dafiadas, porcentaje de parasitismo total, porcentaje de parasitismo por
parte de I} basalis y el porcentaje de parasilismo por parte de S. bruchivora. En ¢ada case se indica con un asterisco (*)

la especie de parasitoide que tuvo un porcentaje de parasilismo significativamente mayor a lo esperado en una

distribucitn aleatoria. g1= |, p<0.05.

Localidad Malinalco Tepoztlan Atila Ahuehueyo
N Colecta | 2 3 1 2 3 | 2 3 1 2
Porcentsje de semiilas dafadas 27 395 334 18 451 106 028 240 891 089 2.06
Pereentaje de parasitismo fotal 402 624 811 812 1158 729 1364 1311 1164 6. 6.44
Poreentaje de parasitismo de 241  525% 5.056* 513 909* 553 9.09 765 741 4.36* 5.58*
D. basalis
Porcentaje de parasifismo de 161 099 295 299 249 176 455 546 423 174 0.86

8. bruchivora
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Tadta 2. Distribucion de las briquidos en las semillas de P. vulgaris colectadas en las cuatro localidades de campo. Se

mucstra la media dc las colectas de cada localidad (+ desviacion estindar).

Porcentaje de semillas con:

[.ocalidad
I briquido 2 briquidos 36 mis
\alinalco 71.27£9.59 25252777 348 +2.91
Tepozlan 70 00 & 3.35 21.66+ 3.83 8.34+4.14
Atila 67.40 £ 2,77 2287+ 577 9.73+4.22
Ahuehueyo 46.72 £ 8.43 34.74 £ 1047 18.56+ 2,04

Tabta 3. Porcentaye de semillas de P. vuigaris dafiadas por Z subfasciafus, porcentaje de parasilismo {otal, porcentaje
de parasitismo por parte de D basahs y el porcentaje de parasitismo por parte de § bruchivora. En cada caso se indica
con un asterisco (*) ia especie de parasitorde que luvo un porcentaje de parasitismo significativamente mayor a lo

esperado en una distribucion aleatoria, g 1.= 1, p<0.05.

Localidad Malinalco Tepoztlan Atila Ahuchueyo
N Colecta 1 2 3 I 2 3 1 2 3 1 2

Poreentaje de semillas dafiadas 129 105 123 8355 115 175 008 154 39 0.42 13
por Zabrotes subfasciatus
Parcentaje de parasitismo total 432 1557 869 1023 1795 2022 1613 8¢3 1586 1014 6.31
Poreentaje de parasitismo de 216 140* 535 7.26% 179*% 202* 16.1* 441 15.8% 10,14* 6.31*
D. basolis
Porcentaje de parasitismo de 216 15 334 297 00 0.0 000 3648 0.0 0.0 0.0

S bruchivora

Tabla 4. Porcentaje de semillas de P. vulgaris dafiadas por A. obfectus, porcentaje de parasitismo total, porcentaje de
parasitismo por parte de D. basalis y el porcentaje de parasitismo por parte de S bruchivora. En cada case se indica con
un asterisco {*} Ta especie de parasitoide que tuvo un porcentaje de parasitismo significativamente mayer a lo esperado

en una distribucion aleatoria, g.1.= 1, p < 0.035.

Locatidad Malinalco Tepoztlan Alila Ahuchueyo
B N° Colecta | 2 3 1 2 3 1 2 3 i 2
Porcentsfe de semillas danadas 143 2.8 2.1 054 356 8.85 0.1 08 501 046 0.93
por Acanthoscelides ohteclus
Porcentaje de parasitismo total 345 299 778 665 2227 510 104 2766 901 306 6.60
Porcentaje de parasitismo de 2,59 2,19 5.06% 3.58 I55% 305 0.0 1702 215 00 4.62
D, basaiis
Porcentaje de parasitismo de 086 08 272 307 677 205 10.4% 164 087 3.06% 1.98

S. bruchivora
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‘Tabla 8. Resultados de las pruebas de ji-cuadrada aplicadas en cada colecta y localidad para las PPY, PPZy PPA. Los

J-eriscos {*) indican diferencias significativas a p< 0.05. g. L= 1 {en todos los casos), entre paréntesis se indica la

especic "dominante™: S bruchivora (Shy o D basalis (D).

PPT PPZ PPA

Fuente de variacién e p e p i P
Malinalco 2 0.1573 0 1.000 3 0.0254
colecta #
Malinaleo 8271 0.0001* 7424 0 00001* 13.35 0.0003*
colecta 2 (Db} (Db) (I3b}
“alinalco 1.36 00067 2.07 0.1496 34 0.0201*
colecta 3 (Db} (Db)
Tepoztian 3.94 0.047* 345 0.0196% 0.154 0.6949
colecta 1 (Db) (Db)

Tepoztlan 13 34 0.0003* 42 0.00001* 16.6435 0.0001+
colecta 2 (Db) (D) {Db)
Tepozilan 36.79  0.00001* 55 0.060001* 312 0.0773

colecta 3 (Db) {Db)
Atila 1.66 0.1968 10 0.0016* 5 (1L0254*
colecta 1 (Db) Sh)
Atila 0.66 (.4145 009 0.7642 0.692 0.4055
colecta 2
Atila 3.27 0.07035 23 0.00001* 5.76 0.0164*
colecta 3 ({Db) {3h)
Ahuchueyo 3.85 0.0495* L5 0.0001* 6 0.0001*
colecta 1 (Db} (Db) (8b)
Ahuchueyo 242 G.0001% 25 04.60061* 32 0.0736
colecta 2 (Db} (Db}
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Discusidn.

Los datos obtenidos en los muestreos de campo de las cuatro localidades, apoyan la
hipdtesis del presente trabajo aportando evidencias de que entre D, basalis y S. bruchivora, no séto
puede ocurrir una interaccién de tipo competitivo, sino que aparentemente cstd ocurriendo en
condiciones naturales.

Ambas especies se encuentran coexistienda en espacio y tiempo en lodas las localidades
donde se realizaron los muestreos. y estdn utilizando €t o los mismos hospederos para alimentar a su
progenie. Los porcentajes de parasitismo observados no son en ningin caso superiores al 13%, lo
cual pareceria indicar que los recursos no son limitados y que por lo tanto no deberia ocurrit
competencia entre estas especies. Sin embargo antes de concluir que fos briquidos no son un
recurso limitado, hay que considerar el proceso a través del cual los parasitoides buscan y eligen a
sus hospederos. Primero tiene que localizar dentro de toda la complejidad estructural de las plantas
el hdbitat de su hospedero (Andow y Prokrym, 1999), usando sefiales fisicas y/o quimicas como ¢l
tamajio y los olores de las plantas dénde se alimentan éstos. Una vez localizade el hébitat de su
hospedero. deben localizar al hospedero en la planta, lo cual es complejo para parasitoides cuyos
hespederos se encuentran dentro de estructuras como frutos o semillas, donde los estimulos visuales
o quimicos no son ficilmente emitidos al exterior (Schmidt, 1974 en Rios, 1998). Estos parasitoides
locatizan a sus hospederos en el interior de estas estructuras a través de as vibraciones producidas
por €stos al alimentarse y que son detectadas por medio de las antenas o el ovipositor (Meyhofer, ef
al. 1994; van dem Assem, 1938 y Schmith, 1974 en Rios, 1998). Por lo que la densidad de
hospederos dentra de estas estructuras es un factor muy importante en su localizacién y explotacion
por parte de los parasitoides, pues a bajas densidades de herbivores en frutos o semillas ocurren
bajas proporciones de parasitismo (Sivinski, er af,, 1997; Reyes, 1999). Esto puede deberse tal vez a
la baja emisién de estimulos (vibraciones) y a que los herbivoros son menos vulnerables (dificiles

de alcanzar) en semillas con esta densidad de hospederos. Finalmente, aunque los parasitoides

23



localicen a su hospedero, pueden no aceptarlo para oviposicién si este es inadecuado para el
desarrollo de su progenie {(Vinson y Barbosa, 1987; Turlings y Benrey, 1998).

Considerando lo anterior, parece que en todas las localidades se cumple con uno de los
supuestos mds importantes para que pueda existir competencia: que el recurso (en este caso
bruquidoes), se encuentre en una disponibilidad fimitada (MacArthar, 1972; MacArthur, 1975; en
Lawton ¥ Strong, 1981). Lo anterior parie de considerar que: a) estos parasitoides o al menos S,
hrichivera parecen no detectar @ sus hospederos a través de voldtiles emitidos por semillas
infestadas de P vulgaris (Rios, 1998; Abei, datos no publicados). Por lo que para encontrar a sus
hospederos tienen que localizar visualmente a las vainas maduras, ¥ una vez en sobre estas, tienen
que buscar a su hospedero a través de la vaina y de la testa de la semilla utilizando las antenas y el
ovipositor: b) ambas especies tienen problemas en detectar o parasitar a sus hospederos si éstos se
encuentran en densidades menores a 2 6 3 por semilla (Reyes, 1999; Rios, 1998); ¢} las colectas de
campo muestran que todas las localidades presentan porcentajes de semillas dafiadas menores al 5%
a excepeion de Tepoztlan que es del 11% v, de estas semillas daftadas, casi en todas las [ocalidades
{a excepcion de Ahuehueyo) menos del 30% contienen més de un britquido y menos del 10% 3 ¢
mas briquidos. Ademas, de esa fraccidon de hospederos, no todos pueden ser usados para
oviposicion pues los briguidos dentro de las semillas pueden estar en diferentes etapas de desarrolio
{Callejas, tesis doctoral en proceso; Obs. per.).

Con respecto a la otra condicién necesaria para poder decir que esta ocurriendo
competencia, y que se refiere a un decremento en la adecuacion de uno o ambos competidores
{Connell, 1983; Grover, 1997). Este podria ser evaluado con los datos de las colectas, si: a)
consideramos la proporcién de emergencia del primer muestreo por localidad como un buen
cstimador de la densidad de competidores en cada localidad; b) las proporciones de parasitismo en
los muestreos sucesivos son un estimador de la adecuacién de los parasitoides; c) &l porcentaje de

semitlas dafiadas refleja el nimero de hospederos disponibles.
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Tenemos entonces que aparenfemente en estado natural se estdn cumpliendo las dos
condiciones necesarias para poder decir que puede estar ocurriendo una interaccién competitiva
entre S. bruchivora y I basalis, y que son: que el recurso sea una limitante y que haya un efecto
negative sobre la adecuacion de alguno o ambos competidores (MacArthur, 1972; MacArthur,
1975, en Lawton y Strong, 1981; Grover, 1997). Siendo D. basalis el competidor dominante, en ¢l
hospedero preferido que es en este caso Z. subfasciatus (Callejas, tesis doctoral en proceso).

En cuanto & si el resultado de la competencia entre ambas especies por el acceso a
hospederos de Z. subfasciaius es la coexistencia o Ja exclusién competitiva. Los datos de los
porcentajes de parasitismo de ambas especies en este hospedero muestran que ambos resultados
pueden ocurrir (tabla 2). Aparentemente dos condiciones principales estas involucradas en que
ocurra la coexistencia o la exclusién y son por una parte la densidad inicial de ambas especies de
parasitoides sobre Z. subfasciarus (estimada como su respectivo PPZ en la colecta 1 de cada
localidad). Esto se sugiere porque aparentemente en sitios donde ésta densidad inicial es igual para
ambos parasitoides (Malinalco, colecta 1, en tabla 3), se favorece 1a coexistencia, pues aunque §.
bruchivora reduce su adecuacion (porcentaje de parasitismo) ¢n las colectas sucesivas, en ningin
caso desaparece de este hospedero (colectas 2 ¥ 3, en tabla 3). Mientras que en las localidades
donde 0. basalis es dominante desde el inicio (Ahuehueyo colecta 1, en tabla 3), ocurre la
exclusion de 8. bruchivora (colectas 2 y 3, en Ia misma tabla).

El otro factor involucrado es [a presencia de un hospedero alternativo, en este caso A.
obtecius {tabla 4), que permite que no solamente S. bruchivora no sea completamente excluido de
una localidad. sino que dependiendo de su desempefio sobre este hospedero (Atila, colectal, tabla
4), pueda seguir compitiendo con D. basalis por el acceso a Z. subfasciatus ¢ incluso volver a

coexistir sobre este hospedero (Atila colecta 2, tabla 3).
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CAPITULO (I
Preferencias de S. bruchivora y D. basalis, por los diferentes estadios de

Z. subfasciatus.

Material y métodos,

Con ¢l objeto de determinar cudles son los estadios de Z. subfasciatus que cada especie de
avispa preficre parasitar, y evaluar asi si estas especies prefieren ovipositar en ¢l mismo estadio de
su hospedero v ser por ello potencialmente competidoras mutuas (ie. si la especie A parasita
estadios tempranos, y la B estadios tardios, B compite con A pero no viceversa), se realizo el
siguiente experimento:

En una caja de plistico (2.2 1.) se colocd una hembra de S. bruchivora o de 1. basalis junto
con 12 semillas de P. vulgaris. Cada semilla contenia tres larvas de Z. subfasciatus, repartidas de la
siguiente forma: tres semillas contenian tres larvas de Z. subfasciatus de 13 dias de edad (segundo
estadio}, tres semillas con tres larvas de Z. subfasciatus de 16 dias de edad (tercer estadio), tres
semillas con tres larvas de Z. subfasciatus 18 dias de edad (cuarto estadio) y tres semillas con tres
larvas de 21 dias (prepupas); ver figura 4.

Las semillas estuvieron expuestas a los parasitoides durante dos dias bajo
condiciones controladas de temperatura y humedad (25°C y 70% de HR), después de las cuales se
sacd a las hembras. Las semillas se guardaron individualmente bajo estas mismas condiciones
separadas por estadio hasta la emergencia de la progenie de parasitoides. Se registrd para cada
estadio de Z. subfasciatus (tratamiento); la proporcién de emergencia de avispas (# avispas
emergidasfiotal de insectos emergidos por fratamiento) y proporcion de emergencia de hembras (#
hembras emergidas/ total de insectos emergidos por tratamiento). Se realizaron 16 réplicas por

especie de parasitoide, pero para el caso de 5. bruchivora una de las hembras murié durante el
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primer dia de iniciado el experimento, por lo que para el andlisis se consideraron Gnicamente 15
replicas.

Aunque el mejor estimador de preferencias es ¢l nimero de huevos ovipositados, en este
sistema, la restriccion fisica que representa el que los hospederos (y por lo tanto los huevos del
parasiteide) se encuentren dentro de una estructura (semilla), hace necesario el uso de estimadores
indirectos. Por lo que las proporciones de emergencia son el mejor estimador del nimero y sexo de
les hueves ovipositados por las hembras en cada estadio de su hospedero y, por lo tanto, de su
preferencia de oviposicion. El considerar la proporcién de hembras emergidas en cada estadio como
un estimador de la preferencia, parte de los supuesto de que la preferencia es reflejo de la calidad
del hospedero, asi como de fa prediccion bdsica de que los parasitoides ovipositan una mayor
proporcion de huevos fecundados (hijas), en los hospederos de mejor calidad (Charnov, 1981).

Adicionalmente, para reducir el sesgo que éstos estimadores podrian tener en la evaluacion
de las preferencias, veinte dias después de iniciado el experimento se disectaron todas aquellas
semillas de las cuales no hubiesen emergido los tres individuos esperados. En estas disecciones se
identifico st los individuo que no emergieron de las semillas fueron: briquidos sin parasitar,
briiquidos parasitados {una larva o prepupa de brilquido + un huevo o una larva de parasitoide), o
un parasitoide. Todo esto con el fin de determinar si en estos casos los hospederos habian side
parasitados y poder evaluar estrictamente qué proporcion de hospederos habian sido preferidos
{wtilizados para oviposicion). Se registré ademas la sobrevivencia de los briquidos no parasitados
en cada tratamiento (¥ bruquidos emergidos/ # braquidos no parasitados (emergidos y no
emergidos)), para discriminar si la mayor proporcidn de parasitismo en un estadio refleja realmente
fa preferencia de los parasitoides y ne un artefacto de una menor sobrevivencia de los britquidos en
este estadio. La experiencia previa de diseccién de semilias para determinar el ndmerc y duracion
de los estadios larvarios tanto de briquidos como de parasitoides demostrd que se puede identificar

ficilimente si los hospederos habian sido parasitados o estaban libres (Rios, com. pers.; Obs, pers.).
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Analisis estadistico.

Los resultados obtenidos en el experimento de preferencia, no cumplieron con el supuesto de
independencia necesario para poder realizar un prueba de ji* (Kramer y Schmidhammer, 1992). Por
lo que se los datos de proporeion de parasitismo (proporcién de emergencia total) y de proporcion
de hembras emergidas fueron transformados a rangos (Conover & Iman, 1981) utilizando el
programa STATISTICA version 4.3 y se analizaren (por separado para cada especie) mediante un
ANOVA de una via, utilizando el estadio de Z swbfasciatus como fuente de variacién y a la
proporci6n de parasitoides emergidos de cada tratamiento asi como la proporcion sexual de la
progenie como variables dependientes (utilizando el programa STATISTICA version 4.3). Se
realizaron prucbas Tukey-Kramer de comparaciones miltiples de medias, para determinar el estadio

preferido por cada especie.
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Sc mide para cada estadio la proporcion de emergencia asf como la proporeion sexual de Ta prepenie.
Figra 4. Disefio utilizado en e experimento de preferencias de oviposicién entre los

diferentes estadios de Z subfisciatis, por parte de ambas especies de parasifoides.
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Resultados.

Los resultados mostraron que ninguna de las especies parasita larvas de segundo cstadio de
7 subfaseiaius por lo que en ningfin caso se consideraron dentro del andlisis. De igual manera, las
disecciones de aquellas semilias de las cuales en el dia 20 de iniciado el experimento no emergieron
los tres individuos esperados, mostraron que todos aquellos individuos que no emergieron de las
semiflas correspondieron & larvas, prepupas, o pupas de Z. subfasciatuy que no fueron parasitadas.
Al analizar la sobrevivencia de los briiquidos no parasitados en cada tratamiento, no se encontraron
diferencias significativas en la proporcion de briquidos no parasitados que emergen de cada
tratamiento para ninguno de los estadios (tabla 6), Ambas evidencias apoyan el supuesto de que la
proporcion de emergencia de avispas en cada estadio es un buen estimador de la preferencia de los

adultos,

Tabla 6, Medias, (£) errores estindar y resultados del andlisis de varianza de la sobrevivencia de hospederos expuestos

a parasitismo por parte de D. basalis y 8 brichivora.

D. basalis 8. brachivora
Estadio de Medias n gl F p Medias n gl F P
Z. subfusciatus (tee) (tee)
Tercero 0.58 16 2 13105 02797 085 15 2 0.065 0.937
(£0.07) {+ 0.04)
Cuarto 0.60 16 0.83 15
(£ 0.08) (£ 0.04)
Prepupa 08.77 16 0.36 15
{+ 0.05) (£ 0.03)

Los resultados del ANOVA utilizando fa proporcion total de parasitoides emergidos de cada
estadio como variable dependiente, mostraron que D. basalis no presenta una preferencia de
oviposicion por ningtin estadio particular de su hospedero, pues no existen diferencias significativas
entre el nimero de avispas de esta especie gue emergieron de los tres estadios de Z. subfasciatus

(tabla 7 y figura 5). Por su parte, S. bruchivora prefiere las larvas de cuarto estadio de Z
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subfasciatus, pues oviposita una cantidad mayor de su progenje en este estadio de su hospedero

{tabla 7 y figura 5).

Tabla 7. Medias, errores estindar y resuftados ded analisis de varianza de la preferencia de hospederos (proporcion de

emergencia) por parte de ambos parasitoides.

D, basalis S. bruchivora
Estadio de Medias n gl F p Medias n gL F p
2. subfasciatus (tee) (Fee)
Tercero 027 16 2 04819 0620 0I4 15 2 5899 0.005%
*007 (+ 0.06)
Cuarto 0.35 1) 0.26 15
(007} (+0.05)
Prepupa 0.18 16 0.04 15
{+ 0.04) (+0.02)
- el e
s . a H

Proporcion de smarpancia

LARVA 4 ) LARYA Y LaRvA PREPUPA
D. basalfis S. bruchivara

Figura 5. Preferencias de hospederos ( e.c.) por parte de ambas especies de parasitoides [as lineas verticales
representan el error estandar. Las letras difercntes dentro de cada especie de parasitoides indican diferencias

significativas, p< 0.05.

Al analizar para ambas especies de parasitoides la propoercion de hembras emergidas en cada
uno de los tres estadios de Z. subfasciatus, se encontrd que tanto D. basalis como §. bruchivora

ovipositan un nimero significativamente mayor de hembras en las larvas de cuarto estadio de su
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hospedero (tablas 8 respectivamente v, figura 6). En ninguna de fas especies de parasitoides existen

diferencias significativas en la proporcion de hembras que emergen al parasitar larvas de tercer

estadio y prepupas (figura 6).

Tabla 8. Mediss. errores estandar y resultados del anélisis de varianza de las preferencias de hospederos {proporcion de

emergencia de hembras) por parte de ambos parasitoides.

D. basalis S. bruchivera
Estadio de Medias o gbh F p Medfas n g F p
Z. subfasciatus (e ) (tee)
Tercero 0.16 16 2 3.6242 0034 0050 15 2 5015 0.011
(£ 0.05) (£ 0.02)
Cuarto 0.305 16 0.i142 15
(£ 0.06) {+ 0.03)
Prepupa 0.154 16 0207 15
(+ 0.04) & 0.01)
04
g03s -
§ 03]
f025{ 2 a
T g2 b
3 0.15 |
§ o1 a
£ 0.05 1 2
04 I - __oBE [

LARVA3Z LARVA 4 PREPUPA LARVA3 LARVA4 PREPUFA

S, bruchivora

Figura 6. Proporcién de hembras emergidas de los diferentes estadios de Z subfasciatus por parle de ambas especies de

parasitoides (las letras diferentes dentro de cada espetie de parasitoides indican diferencias significativas, p< 0.05).
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Discusion.

Los resultados muestran que de los cuatro estadios larvarios de Z. Subfusciatus ofrecidos
como hospederos potenciales a los parasitoides, solo {res son parasitados (tercero y cuarto estadios
farvarios y prepupas). La ausencia de oviposicidn en larvas de segundo estadio puede deberse a que
el hospedero en este estadio no representa un recurso suficiente para el desarrollo exitoso de las
larvas de los parasitoides. como se ha encontrado en otros casos de eleccion de estadios del mismo
hospedero {van Alphen y Vet, 1986 en Godfray, 1994; Boavida ef al., 1995). La consistencia en el
rechazo o la falta de uso de este estadio por parte de ambas especies de parasitoides se podria
explicar si consideramos que la calidad del hospedero como recurso se fija al momento de la
oviposicidn. ya que ambos parasitoides no permiten que las larvas de su hospedere se sigan
desarrollando una vez que han sido seleccionados para oviposicién (parasitoides idiobiontes)
{Godfray. 1994; Rios, 1998; Reyes, 1999).

Los resultados muestran que, como lo proponen algunos autores (Mcnamara v Houston,
1986; Boavida ef al.. 1995), los parasitoides maximizan su adecuacion seleccionando de entre los
hospederos disponibles, los de mejor calidad para ovipositar en ellos la mayor proporcion de su
progenie o ta mayor proporcion de sus hijas. Considerando lo anterior, tanto para S. bruchivora
como para 2. basalis, los hospederos de mejor calidad como recurso para el desarrollo de sus larvas
son las jarvas de cuarto estadic de Z. Subfasciatus que, después de las prepupas, son los de mayor
tamaio de los estadios ofrecidos (Ramirez, 1991). Es en las larvas de cuarto estadio donde las
hembras de Stenocorce bruchivora ovipositan la mayor proporcién de su progenie, Es también en
este estadio en donde las hembras de ambas especies ovipositan una mayor preporcién de hembras,
la proporcion de hembras ovipositadas en un hospedero puede considerarse como un buen
indicador de la calidad de éste. Existe evidencia de que muchas especies de parasitoides aumentan
la proporcion sexual de hembras en su progenie en funcion del tamafio y/o "calidad"” del hospedero

{Charnov. 1982). Para muchas especies de parasitoides, y particularmente para Stenocorce
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hruchivora. existe una correlacion positiva entre el tamafio del hospedero, el tamaiio de la hembra,
y su fecundidad. (Godfray, 1994; Urano y Hijii, 1995; Kenis, 1996; Reyes, 1999).

El sobrelapamiento en las preferencias de hospederos por parte de ambas especies de
parasitoides sugiere que S. bruchivora y D basalis podrian competir por 3 estadios de Z
Subjosciaius. Puede ocurrir una competencia simétrica entre estas, ya que utilizan los mismos
estadios de Z. subfusciatus. Esta inferaccion competitiva se esperaria fuese mdas intensa sobre

hospederos de cuarto estadio larvario, ya que para ambas especies este es el estadio preferido.
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CariTuLo IiI

Desempeiio v multiparasitismo de S. bruchivora y D. basalis, sobre diferentes

estadios de Z. subfasciatus.

Material v métodos

Con ¢l objeto de determinar si la preferencia de oviposicion de D. basalis y S. bruchivora
por un estadio particular de su hospedero puede explicarse por que €ste representa un recurso de
mayor calidad, se evalud el desempefio de los parasifoides en los estadios larvarios de Z
Subfasciatus en que en el capitulo anterior se observd oviposicion (tercer estadio, cuarto estadio y
nrepupas). El desempeiio de cada especie en cada estadio se midié en términos de: [} proporcién de
emergencia (# avispas emergidas/# hospederos ofrecidos), 2) sobrevivencia {(ff avispas emergidas/#
de huevos ovipositados), 3) tiempo de desarrollo (i.e. tiempo que franscurre desde que la hembra
pone ¢l huevo hasta que emerge el adulto), 4) proporcion sexual (# hembras/# total de avispas).
Ademis se determinard si estos parasitoides presentan multiparasitismo (por observaciones durante
el cultivo de ambas especies sabemos que estas especies no presentan superparasitismo) asi comeo el
cfecto de encontrarse con hospederos parasitados (por parasitoides de oira especie) en su
desempeno.

Para cumplir con lo anterior, se permiti¢ a una hembra de parasitoide ovipositar sobre
hospederos de uno de estos fres estadios de su hospedero (parasitados y no parasitados), a diferencia
del experimento anterior, en ef cual a cada hembra se le ofrecian hospederos de todos los estadios a
la vez, en este caso se offecieron hospederos de un solo estadic a cada hembra. Se realizo un
experimento factorial constituido por 12 tratamientos (tabla 9 y figura 7). Se realizaron 20 réplicas
para cada tratamiento.

Para cada tratamiento se colocd a una hembra de una de las dos especies de parasitoides en

una caja de pldstico trasparente (2.2 lts) con 2 semillas de Phaseolus vulgaris conteniendo cada una
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de estas 3 larvas de 2. subfasciatus de la misma edad, las larvas en cada caso estaban todas libres
de parasitismo o todas parasitadas previamente por parasitoides de la otra especie a la utilizada en el
experimento (para obtener las semillas con larvas parasitadas se expusieron las semillas a las
avispas de las colonias de laboratorio durante 4 horas, posteriormente se sacaban {as semilfas y se
utilizaban inmediatamente). Se dej6 que las avispas ovipositaran durante 2 dias bajo condiciones
controladas de temperatura y humedad (25°C y 70% de HR). Posteriormente las semillas se
mantuviercn por separado bajo fas mismas condiciones hasta la eclosién de los parasitoides; y se
registré la fecha de emergencia de cada parasitoide, su sexo y ¢l nitmero total de avispas por
tratamiento, En el dia 20 después de iniciado el experimento, se disectaron aguellas semillas de las
yue no emergieran los 3 individuos esperados para determinar en cuales de éstos casos los

hospederos habian sido parasitados y poder asi calcular la sobrevivencia de las avispas.

Tabla 9. Experimento para evaluar el desempefio de ambas especies de parasitoides.

Hospederos en las semillas.

Especie de Parasitoide | No parasitados. | Parasitados,
S. bruchivora Tercer estadio | Tercer estadio
D. basalis Tercer estadio | Tercer estadio
S. bruchivora Cuarto estadio | Cuarto estadio
D. basalis Cuarto estadio | Cuarto estadio
8. bruchivora Prepitpa Prepupa
D. basalis Prepupa Prepupa
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Andlisis de resultados.

Los resultados de este experimento, se analizaron con un ANOVA factorial considerando la
especie del parasitoide, el estadio del hospedero y si éste estaba parasitado o no como fuentes de
variacion, y a la proporcion de parasitoides emergidos de tratamiento, la propoercién sexual, la
sobrevivencia y el tiempo de desamrollo como variables dependientes. Se examinaron los residuales
para probar su normalidad y homocedasticidad, y al no cumplir con los supuestos del ANOVA, los
datos de sobrevivencia, proporcién de emergencia y proporeidn sexual, fueron transformados como
arcoseno de la raiz cvadrada de la proporcién (Sokal y Rohf, 1998). El anilisis de comparacion de

medias se hizo con una prueba de Tukey-Kramer.
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D. basalis S bruchivora

Una hembra apareada y de 6 dias ) T

de edad, se Ie permite ovipasitar N T
durante 2 dias sobre 2 semillas \&;ﬁ%}f:ﬂ *
de P. wigaris, c/u con3 larvas h; (R

RN
v, 4 f"*

i

de Z subfasciatis
Individuos de Z subfasciains Individuos de Z subfasciatus
sin parasitar de: sin parasitar de:
Jer 4° Prepu Jer 4° Prepu
estadio estadio pas estadio estadio pas
Individuos de Z subfasciatus Individuos de Z. subftsciatus
parasitadas por $, bruchivora parasitadas por D. basalis

Y ¥ v Y v v

3er o 3er 4° Prepu
4
estadio estadio Prepu cstadio estadio pas

Se guardan [as semillas separadas por tratamiento hasta [a eclosion de [os parasitoides.
Se mide para cada estadio la proporcién de emergencia.
Figura 7. Disefio utilizado en el experimento de desempefio en los diferentes estadios de

Z subfasciatus, por parte de ambas especies de parasitoides,
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Resultados

Los resultados muestran que, en la mayoria de los casos, los factores considerados en el
diseito tienen un efecto significativo en los componentes del desempefio estimados. En general
podemos decir que tanto para S. bruchivora como para D, basalis, €l desempefio de su progenie es
mejor en Jos hospederos de mayor edad. Mientras que los hospederos previamente parasitados
representan un recurso de menor calidad para el desarrollo de su progenie.

El analisis mostré que en ambas especies, al haber baja mortalidad de los parasitoides, la
sobrevivencia no se ve afectada por ninguno de los factores considerados {tabla 10). Pero para el
resto de los estimadores del desempefio utilizados (proporcidn de emergencia, tiempo de desarrollo
y proporcién sexual) hay en su mayoria un efecto significativo para los tres factores principales, asi
como para la mayoria de las interacciones (tabla 10).

Se encontrd que la progenie de S. bruchivora tiene un mejor desempefio cudndo se
desarrolla en prepupas no parasitadas de Z. subfasciofus, pues es en este donde ocurre la mayor
proporcion de emergencia de avispas (figura 8) y de hembras, aunque es en este estadio donde el
tiempo de desarrollo es mayor (tabla 11). Mientras que en ef resto de los estadios utilizados, no
parece haber diferencias en el desempefio, pues no hay diferencias significativas en ninguno de los
estimadores de desempefio medidos, sin importar el que estén o no parasitados (tabla 11 y figura 8).

Para el caso de D. basalis, el mejor desempefio de la progenie se da en el 4° estadio asl
como en las prepupas no parasitadas, ya que en éstos es dénde hay una mayor preporcion de
emergencia y una mayor proporcién de hembras. Aunque al igual que para S. bruchivora las
prepupas tienen un mayor tiempo de desarroflo. Ademds, para esta especie el encontrarse con
hospederos parasitados si parece afectar fuertemente su desempefio, pues es en los estadios
parasitados en comparacion cton los no parasitados donde éstos parasitoides tienen menor
desempefio (tabla 11 y figura 8). Al comparar entre especies, los resultados no muestran diferencias

en el desempefio de la progenie de los parasitoides cudndo €stos se desarrollan en los estadios
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parasitados de su hospedero. En el caso de los hospederos no parasitados, D. basalis presenta una

proporcion de emergencia mayor en éstos estadios en comparacion con S. bruchivora (figura §).

Tabla 10. Andlisis de varianza para diferentes estimadores del desempeiio de los parasitoides,

en negritas se indican las diferencias significativas a p< 0.05

Proporcidn de Proporcidn sexual ~ Tiempo de desarrollo Sobervivencia
o emergencia
f ugnte de vaniacion gl F P F P F P F P
; Especie. 1 42.8071 <0001 20.74 <.00001* 134.42 <.00001 0.057 81
Estadio. 2 50603 00707 10.60  .000039* 1752 <00001  0.005 99
Vsiado i 1024589 <00001 1408 <00001* 268 <00001 0179 672
lispecic*Lstadio 2 0.4803 6192 1.07 344 11.92 <. 00001 0.79% A5t
Fspecie*Estado 1 229616 000003 21.61 <0000 651 109 0.057 811
FFetadio*Estado 2 11.6333  .000015 10.446  .000046* 34.87 <.00061 0919 401
Lspecie®Estadio®Estade 2 4.8024 AD0205% 3.83 .023* 2.88 036 0.458 633
2" b
207
-]
& 06 -
E 05 - b
] a
,g a4 -
L o3
° [} a a
g "% ¢ & 2 a a
a _
e Q% - .
: Ban BBl dgia

NP
D. basalis

P

lavad hnad  Prepepa Larva3  Lesvad4 Preppa laval

larva 4
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Prepupa

Larnva3d  lLanad

8. bruchivora

Prepupa

P

Figura 8. Proporcitn de emergencia (+ e.e.) de ambas especies de parasitoides, en los diferentes estadios parasitados y

no parasitades de Z Subfasciatus (NP = hospederos no parasitados, P = Hospederos parasitados; las lelras diferentes

dentso de cada especic de parasitoide indican diferencias significativas a p< 0.05
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Tahla 11, Medias (£ errores eslandar) de los eslimadores de desempefio de D. basalis y 8. bruchivora al desarrollarse

en indniduos de Z subfasciains de diferemes estadios, las letras diferentes indican diferencias significativas a p<0.05

Especie de Larvas de Larva 3 Larva 4 Prepupas
parasitoide  Z. subfasciatus  Larva 3 Larva 4 Prepupas parasitadas parasitadas parasitadas
Praporcion de 0.316 0.558 0.658 0.133 0.058 0.691
emergencia (0.063) {0.050) (0.051) {0,037 (0.021) (0.022)
a b b c ¢ ¢
Proporcidn 0.297 0.565 0.726 0.051 0.021 0.032
sexual (0.067) (0.064) (0.073) {0.036) (0.021) (0.024)
a b b ¢ c ¢
D. basalis
Tiempo de 21.87 21.68 23.16 21.55 20.68 20.04
desarrollo (D.638) (0.414) (0.341) (0.57) (0.431) (1557)
(dias) ab b c a a a
Sobrevivencia 0.933 0 0.987 1.0 1.0 09
(0.066) (0.0} (0.0125) (0.0} (0.0) 0.1y
a a a a a a
Proporcion de 0.125 0.133 0.366 0.091 0.108 0.025
emergencia (0.040) (0.039) 0.071) (0.049) (0.030% {0.025)
a a b a a a
Proporcidn 0.186 0.145 0423 0.0 0.063 0.039
sexual {0.055) (0.052) (0.089) (0.0} {0.034) (0.029)
a ab b a a a
8. bruchivora
Tiempo de 21.85 21.12 219 21.08 20.11 20.75
desarrolle {0.963} (0.902} {0.557) (0.7237) (0.851) 0.27
a a b a a a
Sobrevivencia 0.975 10 1.0 L0 0.9 1.0
{0.025) 0.0 (0.0 (0.0) (0.10) 0.0)
a a a a a a

41



hiscusion,

)¢ manera conirastante con {os resultadas de los experimentos de preferencias (capitulo 2),
lus resultados del experimento de desempeiio mostraron que Ia progenie de 5. bruchivora se
desarrolla mejor sobre prepupas no parasitadas, mientras que su desarrollo no es diferente en el
resto de tos estadios de Z. subfasciatus estén o no estos parasitados. En el caso de D. basalis, el
desempenio es mayor en los hospederos no parasitados que en aguellos parasitados previamente por
8. bruchivora y. dentro de los hospederos no parasitados, el mejor desempefio se da en las larvas de
cuarto estadio v en las prepupas.

Estos resuliados sugieren, que en condiciones donde ambas especies parasitoides pueden
elegir el estadio larvario de Z. subfasciatus en el cual dejar a su progenie, las larvas de cuarto
estadio representan “la mejor opeion™ para ovipositar (capitulo 2). Mientras que cuando las hembras
s¢ ven obligadas a ovipositar en un estadio de su hospedero, [a progenie de estas especies de
parasitoide se desarrolta mejor en las prepupas, aunque en el caso de D. basalis el desempefio de las
larvas de cuarto estadio no difiere del de las prepupas de Z. subfasciatus. Una posible explicacion es
¢! hecho de que las prepupas de Z. subfasciatns son los hospederos de mayor tamaiio (Ramirez,
1991). El tamafto ha sido considerado por muchos autores como la mejor medida de la calidad de
Ios hospederos (Godfray. 1994; King, y King, 1994; Cadeé y van Alphen, 1997; Murdoch ef a/,,
1997:Flanagan e/ al., 1998: Morgan y Hare, 1998).

Sin embargo, de acuerdo con los resultados obtenidos de los experimentos de preferencia y
desempeiio, parecen indicar que para ambas especies de parasitoides no existe una relacion clara
entre ambos aspectos, Y que estan ovipositando la mayor parte de su progenie en hospederos dénde
ct desarrollo no es el mejor, y deberian ser penalizados por seleccion natural (McNamara y
ilouston, 1986). Sin embrago, antes de afirmar que estdn haciendo una eleccion equivocada, hay
que considerar la complejidad de factores que ademds del tamafio estdn involucrados en la

localizacién y seleceién de hospederos por parte de estos parasitoides.
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En ¢l caso de parasitoides como S. bruchivera y D. basalis. cuyo hospedero se encuentra
dentre de una semilla, los estimulos involucrados en [a focalizacion de fos hospederos pueden ser
olfativos. Por ejemplo, Eupelmus vuilleti otro parasitoide de bruquidos, presenia una respucsta
positiva cuando percibe estimulos olfativos provenientes de semiflas donde se alimenta su
hospedere (Cortesero e al.,1993), aunque el estimulo offativo puede provenir también de los
hucvos depositados por el hospedero sobre las semillas (van Alebeek v Van Huis, 1997).

Por otra parie, existen estimulos mecanicos como las vibraciones producidas por las larvas
de los hospederos cuando se alimentan dentro de las semillas, de tal manera que los diferentes
estadios de un hospedero pueden producir vibraciones caracteristicas por su amplitud y frecuencia
que representan informacion confiable de la ubicacion y calidad (tamafio) del hospedero para los
parasitoides {Mevhofer er af,, 1994),

En cuanto a los estimulos quimicos producidos por las larvas de Z. subfasciatus al
alimentarse de las semillas v que, tanto S. bruchivora como D. basalis podrian estar utilizando para
localizar y clegir a sus hospederos, se sabe que existen diferencias entre los perfiles quimicos de
frijoles infestados y no infestados. Pero no existen diferencias entre los volitiles producidos por los
diferentes estadios de Z. subfasciatus. Experimentos con olfatometro utilizando D. basalis,
mostrarén que no existen diferencias en la atraccion entre semillas infestadas y vainas con semillas
infestadas vs el control con semillas no infestadas (Abei, datos no publicados). Esto sugiere que
estos parasitoides no utilizan los estimulos quimicos para decidir entre los diferentes estadios, pero
pueden utilizarlos para fa localizacion del hospedero {lejos de las semillas). Una vez sobre la
semilla las vibraciones producidas por las larvas de Z Subfasciatus al alimentarse son
aparentemente €l estimulo més importante de localizacion y, sobre todo, de seleccion de hospederos
en fa parte externa de las semillas, como es el caso del parasitoide Diacasmimorpha longicaudata

que parasita larvas de mosca de la fruta (Eben com. pers.).
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Una evidencia indirecta de que las vibraciones pueden ser importantes en la localizacion y
seleccion de hospederos, y que parecen explicar el gue ambas especies de parasitoides prefieran las
larvas de cuarto estadio de Z. subfasciatus, es que aungue las prepupas son de mayor tamafio, estas
dejan de alimentarse y cesan sus movimientos por completo {Ramirez, 1991). Esto sugiere que el
ctiarto estadio larvario, es el recurso de mayor calidad (tamaiio) gue es posible localizar sin gastar la
gran cantidad de tiempo que involucra localizar y examinar hospederos inmoviles (Godfray, 1994).
Ademds no existen diferencias en la sobrevivencia entre larvas de cuarto estadio y prepupas, por lo
que parece que Ja diferencia entre ambos estadios {que puede ser detectado sin contacto directo) es
su movilidad dentro de las semillas.

Las preferencias de ambos parasitoides pueden explicarse entonces a través de un modelo
sencillo de eleccion de presas (Krebs y Davies, 1987), ¢f cual considera diferentes pardmetros
involucrados como son: el liempo de bisqueda para las diferentes presas, la tasa de encuentro con
estas. |a tasa de ganancia energética por presa y el tiempo de manejo, para determinar la calidad de
fas diferentes presas y, por lo tanto, su eleccién, Este modelo podria aplicarse con pocas
modificaciones al sistema de eleccion de hospederos por parte de los parasitoides (Bernstein, ef al.
1996; Godfray, 1994).

En ¢f caso especifico de los estadios no parasitados de Z. subfasciatus, los resultados
aparentemente contrastantes de preferencia y desempeiio se pueden explicar mediante un modelo de
este tipo. La preferencia por el cuario estadio se puede deber a que el tiempo que toma buscar al
hespedero de mayor calidad {prepupas) es el pardmetro que més estd influenciando la eleccion, de
manera tal que si los costos asociados al tiempo que toma localizar las prepupas son tales que
superan los beneficios oforgados por el mayor desempefio en estas, puede proponerse gue, tanto
para S, bruchivora como para . basalis, los hospederos preferidos son efectivamente los de mayor
calidad detectable (larvas de cuarto estadio), pues es en este estadio donde los parasitoides

maximizan sus tasas de ganancia en términos de adecuacion.
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Los resultados muestran también que el encuentro con hospederos parasitados reduce
drésticamente el desempefo de los parasitoides que ltegan en segundo lugar a los hospederos, pues
por o menos para el parasitoide D. basalis, su desempefio més bajo ocurre en los estadios
previamente parasitados por § bruchivora.

Esto indica que ambos parasitoides son capaces de parasitar (multiparasitar) hospederos
previamente parasitados por hembras de otra especie, No obstante esta conducta no representa una
buena eleccion en términos del desempeiio de sus larvas.

Se podria esperar entonces, que si fuvieran la posibilidad de elegir entre hospederos
parasitados y no parasitados, ambas especies {y sobre todo D. basalis) asignardn la mayor
proporcion de su progenie a tos hospederos no parasitados donde su desempefio seria mayor. Sin
embargo. ya que en los estadios parasitados ¢l porcentaje de parasitismo por parte de la especie que
llego primero es de aproximadamente 75%, es posible que los bajos niveles de desempeiio ocurrido
en hospederos parasitados, no sean realmente producto de bajo desempefio asociado a conductas de
multiparasitismo, sino que al menos para el caso de la proporcién de emergencia, esta baja
proporcion es resultado de gue €l segundo parasitoide dispone solamente de un 25% de hospederos
no parasitados, lo cual se apoya en el hecho de que no se ha observado en ninguna de las dos
especies de parasitoides la conducta de superparasitismo ni la de multiparasitismo (Rios, 1993;

Reyes, 1999).
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CAPITULO TV
Conductas de bisqueda, localizacion y aceptacion de S. bruchivora y D. basalis en

larvas de Z. subfasciatus desarrollandose en semillas de P. vulgaris

Introduccion.

Cuando dos poblaciones de parasitoides compiten, suele suceder que una de las dos
poblaciones mantendra una densidad alta a largo plazo mientras que la otra serd rara o llegard a
extinguirse, En el caso de la poblacién con densidades altas, esta es frecuentemente referida como
la especie competitivamente mis eficiente o competidor dominante (Connell, 1983; Keddy, 1989;
Grover, 1997). El resultado en interaccion competitiva entre parasitoides, con respecto a quien es el
competidor dominante puede estar en funcién de quién es més eficiente, tanto en la bisqueda como

en la tocalizacion y oviposicion de los hospederos disponibles (Godfray, [994).

Material y métodos.

Se realizaron observaciones en las que se registraron las conductas de bisqueda,
localizacion y aceptacion de hospederos de Z. subfasciatus desarrollados en semillas de P. vuigaris,
niediante filmaciones a través de una camara de video JVC TK-1085U), adaptada a un microscopio
estereoscopico y a un sistema de videograbacién SONY-VHS. Con el fin de determinar si estas
especies de parasitoides presentan una asimetria en la duracién promedio y en el porcentaje de
tiempo que asignan a estas conductas, evaluando asi el posible efecto de esta asimetria en la
interaccion competitiva entre éstos parasitoides,

Se coloco en una caja Petri a una hembra de D. basalis o de S. bruchivera, junto con una
semilla de P. vulgaris conteniendo tres larvas de cuarto estadio de Z. subfasciatus. Se esperd a que
la avispa localizara la semilla (se parara en ella), y se registré el ndmero y la duracién de las

siguicntes conductas para ambas especies: A)Tiempo de bisqueda: tiempo durante el cual la
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hembra mueve las antenas en contacto con la semilla examinando si hay hospederos dentro esta. B)
Tiempo de manejo: tiempo transcurrido entre que se inicia la perforacién de la testa de la semilla y
que termina la inspeccién del hospedero mediante el ovipositor. C} Tiempo de oviposicion: tiempo
wranscurrido entre el fin de la inspeccion del hospedero y la oviposicién en este hospedero. D)
Tiempo Inmévil: tiempo de permanencia scbse un punto dc la semilla, sin realizar ningim
movimicnto. o realizando conductas de autolimpieza o de alimentacion.E) Tiempe total: tiempo
transcurrido entre la llegada y el abandono de la semilla por parte de la hembra,

Se realizaron 10 replicas por especie.

Analisis de resultados.

Para comparar entre especies las diferencias en la duracién de cada conducta y frecuencia de
las misma. se realizaron pruebas U de Mann-Whitney (utilizando ¢l programa STATISTICA

version 4.3).

Resultados

Los resultados de las conductas de ambos parasitoides, muestran que son muy similares en
cuanto al tiempo que asignan a buscar. localizar y aceptar a las larvas de Z. subfasciatus. Solo se
observan diferencias significativas para el tiempo de bisqueda y el tiempo de oviposicién, siendo
en ambos casos mayor los tiempos de D. basalis en ambos casos. Con respecto al tiempo de
oviposicion, fa diferencia observada se debe a que ninguna de las hembras de 8. bruchivora
utilizadas en las observaciones oviposita en los hospederos disponibles. Los valores de duracion de
las conductas medidas v los resultados del andlisis se muestran en la tabla 12. El nivel de
significancia utilizado para decidir si se rechazaba la hipotesis nula fue de p<0.0071, ya que por

utilizar varias pruebas U de Mann-Whitney para analizar los datos de las observaciones
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conductual

buscado (p<0.05}, entre el nimero de pruebas realizadas (siete).

Tabla 12. Tiempo asignado a las conductas evaluadas y resu

vomparar los liempos de ambas

wndican diferencias significativas, p < 0.02

s, se debid realizar una correccion que consistio en dividir el nivel de sig

nificancia

ltados de Yas pruebas U de Mann-Whitney aplicadas para

especies de parasitoides. Se muestran los valares promedio (£ ee). los asteriscos (*)

Parametros Dinarmus Stenocorse  gl.  U-Test Z p
conductuales basalis  bruchivora
Tiempo de permanencia 154.01 150.39 18 47.50 -0.188 0.850
en la semilla {min) (1497 (£1530)
Tiempe de bitsqueda (min} 4.51 3.82 22¢ 5119 -3.027  0.0024
(= 0.21) (£0.23)
Niimero de i 12 18 30 -1511 0.130
eventos de bisqueda (+1.85) (+0.87)
Tiempo de manejo (min) 10.96 15.02 150 21895 -2410  0.0159
{+ 0.43) (£ 1.18)
Nimero 8.6 6.2 18 345 -1.171 0.241
de eventos de manejo ( 1.48) (+0.85)
Tiempo de oviposicidn (min} 0.25 0.00 18 15 22645 0.008*
* 0.1} (£ 0.00)
Tiempo inmov 10.35 12.99 18 40 -0.755 0.449
(= 2.54) (3.5
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Discusién.

Considerando que las conductas cbservadas y particularmente el tiempo de mangjo se
pucden considerar como constantes para cada especie (van Roermund y van Lenteren, 1995). Se
puede decir que una vez que S. bruchivora 'y D. basalis localizan las semillas en las que se
desarrollan sus hospederos, ambas especies son semejantes en cuanto al tiempo que asignan a las
conductas a través de fas cuales buscan, evaliian y deciden aceptar o rechazar a un hospedero.

Ademas de esto. ambas especics de parasitoides son también similares en cuanto a: la
duracion y caracteristicas de sus ciclos de vida, preferencias de hospederos y desempefio de su
progenie. De manera que podria esperarse qué €n condiciones donde ambas especies coexistan
utilizando como hospedero a Z subfasciatus, la competencia sca bastante simétrica (Pijls, e af.
1996). Por lo que si la densidad inicial de ambas especies es similar, el resultado de esa
competencia dependera {1) de la eficiencia de cada especie en la localizacién del habitat de su
hospedero: (2) de su eficiencia para encontrar hospederos adecuados y ovipositar en ellos y; (3) de
la densidad de hospederos disponibles (Godftay, 1994).

Considerando ademds de lo anterior, €l hecho que D. basalis asigna mas tiempo a buscar a
sus hospederos y el que ninguna de las hembras de 8. bruchivora observadas, oviposito en los
hospederos que tenian disponibles. Podria esperarse que en condiciones donde ambas especies
compitieran por el acceso a hospederos de Z. subfasciatus, D. basalis fuera competitivamente
superior, pues al menos en las condiciones utilizadas durante las observaciones, esta especie es més

eficiente en la localizacién de hospederos dentro de las semillas.
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CAPITULO V

Interaccion competitiva entre S. bruchivora y D. basalis

Material v métodos.

Se determinard si tanto la coexistencia, como las semejanzas en cuanto al tipo y forma de
utilizacién de hospederos de oviposicién, mostrada por D. basalis y S. bruchivora (capitulos L a IV),
resultan en una interacciéon competitiva entre éstos parasitoides. Para cumplir con lo anterior, se
cvalud si la interaccion entre estas especies tiene un efecto negativo en la adecuacion de una o
ambas cspecies. Se utilizo un disefio experimental de tipo factorial constituido por 12 tratamientos.
En este disefio experimental se manipulé tanto la disponibilidad de recursos de oviposicion
(densidad de farvas del hospedero) como el nimero de hembras de parasiioides compitiendo por
éslos recursos de oviposicion {tabla 13); como estimador de la adecuacion de los parasitoides se
uilizé la proporcion de parasitismo de cada especie por tratamiento (nGmero de parasitoides
emergidos/nimero de hospederos disponibles). La proporcién de parasitismo por especie es el
mejor estimador de la adecuacion que se que se pudo obtener para evaluar el efecto de la
competencia, pucs en los casos de competencia intraespecifica no fue posible identificar a los hijos
de cada hembra, por lo tanto no fue posible conocer la adecuacion promedio individual sino el
acumulado segin la densidad de avispas. Por lo que para una mejor estimacion de adecuacion
promedio que nos permita mayor comparabilidad de los datos, se calculd el parasitismo promedio,
estandarizando la proporcién de parasitismo entre la densidad de parasitoide (proporcion de
emergencia/# de avispas).

Las larvas de Z. subfasciatus utilizadas en todos los tratamientos correspondian al cuarto
estadio ya que este es el estadio preferido por ambas especies de parasitoide (Reyes, 199%; capitulo
1l de este escrito), y por lo tanto el estadio por el que se esperaria que ambas cspecies compitieran

mas intensamente.




f-n cada tratamiento se colocaron hembras de parasitoides en un frasco de vidrio de un litro
de capacidad junto con 3 semillas de 7. vulgaris, las semillas contenian de 2 a 3 larvas (segln el
tratamiento) de Z subfasciarus. Se dejo ovipositar a las avispas durante 3 dias bajo condiciones
controladas de temperatura y humedad (25°C y 70% de HR). Pasados los tres dias se guardaron las
semillas manteniéndose bajo las mismas condiciones hasta la emergencia de los parasitoides y, {(al
ignal que en experimento de preferencias, capitulo 2) veinte dias después de iniciado el experimento
se discctaron todas aquellas semillas de las cuales no hubiesen emergido los tres individuos
esperados v se identifico si los individuo que no emergieron de las semillas fueron: briquidos sin
parasitar. briguidos parasitados (una larva o prepupa de briquido + un huevo o una larva de
parasitoide). o un parasitoide. Todo esto con ¢l fin de determinar si en estos casos los hospederos
habian sido parasitados (identificando fa especie de parasitoide) y poder evaluar la proporcion de

parasitismo en cada tratamiento. Se realizaron 18 replicas de cada uno de [os tratamientos.

Tabla 13. Experimento para cvaluar la interaccién competitiva entre S bruchivora'y D. basalis.

Tipo de Densidad de 2 larvas por semilla, 3 larvas por semilla.
parasitoides
Competencia. en cada
frasco
Especie de parasitoides en cada tratamiento.
No Competencia 1 8. bruchivora S. bruchivora
No Competencia 1 D. basalis D. basalis
Intraespecifica 2 S. bruchivora S. bruchivora
Intraespecifica 2 D. basalis D. basalis
interespecifica 2 S bruchivora + D. basalis S. bruchivora + D. basalis
Intraespecifica 4 8. bruchivora S. bruchivora
Intraespecifica 4 D basalis D. basalis
Intrae 4 2.8, bruchivora + 2 D. basalis 2 S. bruchivora + 2 D. basalts
Interespecifica
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Analisis de resultades.

L.os resullados de este experimento se analizaron con un ANOVA factorial (se utilizd el
programa STATISTICA versién 4.3), considerando la especie y fa densidad de parasitoides, asi
como la densidad de hospederos por semilla como fuentes de variacion, y como variables
dependicntes la proporcion total de parasitoides emergidos por especie (# avispas emergidas/# de
briquidos), asi como con Ja proporcidn de emergencia individual para cada especie (proporcion de
emergencia de la especie i /# de parasitoides de la especie i por tratamiento). El andlisis de
comparacién de medias se hizo con la prueba Tukey-Kramer. Dado que los datos cumplieron con

tos supuestos del ANOVA no fue necesario aplicarles ninguna transformacion,

Resultados
Los resuitados del analisis no mostraron efecto de la densidad de larvas por semilla en la
proporcién de parasitismo total de ambas especies de parasitoides, pero si de la densidad de

hembras y de la especie de los parasitoldes, asi como de Ja interaccién de éstos (tabla, 14).

Tabla 14, Anilisis de varianza de la proporcitn de parasitismo total resultado de la interaceidén competitiva entre

D. basalis y 8. bruchivera, los asteriscos {*} indican diferencias significativas a p< 0.05.

Fuente de variacion gl F P

Especie de parasitoide {Sp) 1 24034 <0001*
Densidad de hospederes (Dh) 1 0.061 0435

Densidad de parasitoides (Dp) 4 9.805 < 0.001*

Sp*Dh [ 0.035 0.849

Sp*Dp 4 20.82%8 <000

Dh *Dp 4 1.165 0.325
Sp*Dh* Dp 4 8.615  <0,001*
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Al realizar la comparacién de medias, se enconlrd que para el caso de D. basalis la
proporcion total de avispas de cada especie que emergen de cada tratamiento no se ve afectado por
la densidad de avispas ni por la especie de parasitoide con la que interacciona (figura 9). En S
bruchivera se encontrd que ni la densidad de avispas ni la competencia intraespecitica afectan
proporcion de avispas que emergen de las semillas, pero la competencia interespecifica si reduce
significativamente esta proporeton. en comparacion con los tratamientos de no competencia y

competencia intraespecifica (figura 10).

Proporclén do emergencia total

nira(2) nter(2) ntiag4) hles(4) + nira

Tipo de competencia '

Figura 9. Efecto de la competencia en la proporcian de parasitismo de 2. basalis, Sin = No competencia, Intra. =
Compelencia intracspecifica, Inter. = Competencia interespecifica, los ndmeres entre paréntesis indican la densidad de
parasitoides (1.as letras diferentes indican diferencias significativas p<0.03).

a o o o @ o !
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Proporeldn do omergoncla total
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(=3

Infra(2} Inter(2) Intra(4} Inter{4} + Intra
Tipo de competencia |

Figura 10. Etecto de la competencia en la proporcion de emergencia de 5. bruchivora, Sin = No competencia. Intra. =
Competencia intragspecifica, Inter. = Competencia interespecifica, los niimeros enire paréntesis indican la densidad de
purasitoides(Las letras diferentes indican diferencias significativas p<0.05}).
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Al efectuar el analisis considerando la proporcién de parasitismo promedio de cada hembra
{proporcion de emergencia de especic A/densidad de avispas de la especie A), muestra que para
ninguna de las especies hubo efecto significativo de la densidad de Jarvas por semilla, pero si dela
densidad de parasitoides, asi como de la interaccion de ambas densidades (tabla 15). Al realizar la
prucha de Tukey-Kramer para comparacion multiple de medias, se encontré que la competencia no
parcee afectar a D. basalis, pues 1a proporcién de parasitismo promedio no se ve significativamente
afectado ni por et tipo de competencia (intra o interespecifica) ni por la intensidad de esta (densidad
de larvas). (figura 11). En el caso de S. bruchivora, la competencia con D. basalis si parece ser un
factor importante, pues la proporcién de emergencia promedio del tratamiento sin competencia es
significativamente mayor que para el resto de los tratamientos. Los resultados muestran que la
compelencia intraespecifica, pero principalmente la competencia interespecifica, reducer
significativamente la adecuacion de esta especie, aungue esto no tiene relacion con la densidad de

competidores (figura 12},

Tabla 15. Analisis de varianza de Ja proporcién de parasitismo promedio resultado de 1a interaccién competitiva entre

D.basalis v §. bruchivora, los asteriscos (*} indican diferencias significativas a p< 0.05.

Fuente de variacion g1 F P

Especie d¢ parasitoide {Sp) I 20944 <0.001*
Densidad de hospederos (Dh} I 0.4137 0.475

Densidad de parasitoides (Dp) 4 3608 <0001*

Sp * D | 1458 0227

Sp*Dp 4 16639 <0.001*

Dh *Dp 4 0535 0709
Sp* Dh *Dp 4 3953  0.0037*
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Figura 11. Efecto de la compelencia en la proporcion de emergencia promedio de D. basalis, Sin = No competencia,
Intra, = Competencia intraespecifica, Inter. = Competencia interespecifica, los nimeros entre paréntesis indican la
Jensidad de avispas {Las letras diferentes indican diferencias significativas, p< 0.05),
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Figura 12. Efecto de la compelencia en la proporcion de emergencia promedio de S bruchivorg, Sin = No
compeiencia, Intra. = Competencia intraespecifica, inter. = Compelencia interespecifica, fos niimeros enire paréntesis
indican Ia densidad avispas{Las letras diferentes indican diferencias significativas, p< 0.05),

55



Discusion.

l.os resultados muestran que entre S bruchivora y D. basalis ocurre una interaccion
competitiva por el acceso a hospedercs de oviposicion. Pues tal y como la teoria de competencia
predice. cl efecto de la interaccidn entre ambas resulta en un decremento en la adecuacion de al
menos una de las especies (Keddy, 1989; Grover, 1997). Siendo S. bruchivora la especie en que
esta interaccion tiene un decremento en su proporcion de parasitismo cudndo compite con L.
hasalis.

Lo anterior puede observarse mas claramente si comparamos los patrones de proporcion de
parasitismo esperados en ausencia de competencia, con los resultados obtenidos del experimento de
interaccién competitiva entre ambas especies (figuras 13 y 14). St estas especies no estdn
compitiendo. csperariamos encontrar que las proporciones de parasitismo (adecuacién) de cada
especie, sean semejantes a las que esperariamos en ausencia de compefencia, en la cual que la
proporcion de parasitismo no se vea afectada por la presencia y el aumento de parasitoides. De
manera que si consideramos la proporcion de parasitismo total, esperariamos en ausencia de
compeiencia que esta fuera sGlo el resultado aditivo de las proporciones de parasitismo de cada
hembra presente. dando como resultado una relacion positiva entre la densidad de parasitoides y la
proporcién de parasitismo (figura 13). Mientras que si consideramos la proporcion de emergencia
promedio, esperariamos que en ausencia de competencia esta se mantuviera sin grandes variaciones,
de tal mancra que no esperariamos encontrar ninguna relacién entre fa proporcion de parasitismo y

la densidad de parasitoides (figura 14). .
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Figura 13, Proporcion de parasitismo total, a) esperada en ausencia competencia. b) y ¢) observada en el experimento
dJe compelensia interespecifica para D. basalis y S bt uchivora respectivamente.
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Figura 14, Proporcidn de parasitismo individual, 2) esperada en ausencia competencia, by y c) observada en el
e\pusimento de competencia interespecifica para D. basalisy § bruchrvora tespectivamenle.

Al comparar los resultados del experimento de fa interaccidon competitiva entre ambas
especies con los resultados esperados en ausencia de competencia, se observa para . basalis
parccen estarse cumpliendo las predicciones esperadas para un caso de no competencia. Pues la
proporcién de parasitismo total s¢ incrementa conforme se incrementa el namero de hembras por
tratamiento. v la proporcion de parasitismo individual no se medifica al aumentar la densidad de
hembras compitiendo.

En el caso de S, bruchivora, los resultados muestran que existe un fuerte efecto de la
competencia con D. basalis, ya que tanto su proporcion de parasitismo total como individual se
reducen conforme se incrementa la densidad de hembras compitiendo por los hospederos. Es decir,
quc existe un decremento en la adecuacion de S, bruchivora cuando compite con D. basalis y, que
este cfecto se acentiia conforme se incrementa ¢l niimero de hembras compitiendo. Estos resultados

indican que si esta ocurriendo competencia por hospederos entre estas dos especies de parasitoides,
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pues se cumple uno de los supuestos imporiantes de la competencia y es que se observa un
decremento en la adecuacion de al menos uno de los competidores {Connell, 1983; Grover, 1977).
Ademds, los recursos por los cuales ambas especies estan compitiendo {en este caso larvas de Z
subfascialus) se encuentran en disponibilidad limitada, gue es el ofro supuesto necesario para que
pueda ocumir competencia (MacArthur, 1972 en Lawton y Strong, 1981; Tilman, 1982; Conell,
983: Keddy. 1989: Grover, 1997; Quike, 1997).

Al realizar el mismo andlisis para la competencia intragspecifica en ambas especies (figuras
{3 v 16), se observa que tanto D. basalis como S. bruchivora ven reducida su adecuacion al
competir con individuos de su misma especie. En ¢l caso de D. basalis, al observar la proporcion de
emergencia individual, parecerfa que no ocurre competencia entre individuos de ésta especie pues
esta proporcion no se modifica conforme se incrementa el niimero de competidores, pero al
abservar el caso de 1a proporcidn de parasitismo total, esta proporeion no se incrementa conforme
aumenta el nimero de hembras compitiendo por hospederos. Sin embargo, para S. bruchivora su
adecuacion se ve reducida si consideramos tanto la proporcién de parasitismo total como la

individual. por lo que s¢ puede concluir que esta ocurriendo una fuerte competencia intraespecifica.
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Figura 15. Proporcion de parasitismo total, a) esperads en ausencia competencia, b} y c) observada en el experimento
Jc competencia intragspecifica para D basalis y § bruclivora respectivamente,
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Figura 16. Proporcion de parasitismo individual, a) esperada en ausencia compelencia, b) y ¢} observada en el

experimento de compelencia intraespecifica para D. basalis y S bruchivord respectivamente,

Los resultados del experimento de interaccién competitiva muestran que, al menos en S.
bruchivora geurren interacciones competitivas tanto de manera intraespecifica como interespecifica,
v que el efecto en su adecuacidn se incrementa con la densidad de competidores. Al comparar las
proparciones de cmergencia en ambos tipos de competencia se observa que, contrariamente a lo que
podria esperarse  (Connell, 1983; Begon, er af. 1996), la competencia interespecifica es la que
afecta mas fuertemente su adecuacién. Estos resultados apoyan lo propuesto por algunos autores
como Briggs (1993), en el sentido que la competencia entre diferentes especies de parasitoide es
muy intensa, debido a las [imitaciones que los hospederos imponen para ei desarrollo de su
progenie. De manera que por lo menos bajo las condiciones en gue se evalud la competencia
interespecifica, se podria considerar a D. basalis como el competidor dominante en este sistema, ya
que esta especie no ve afectada su adecuacion, mientras que S. bruchivora si sufre una reduccion
en su adecuacion por fo gue podria esperarse que tuviera densidades mas bajas. Lo que coincide
con los resuitados de los muestreos de campo y podria explicarse, al menos parcialmente, con las

diferencias conductuales observadas en el capitulo IV.
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DiscusiON GENERAL.

£n comunidades naturales de insectos parasitoides, la ocurrencia e importancia de
interacciones compelitivas ha sido aceptada y discutida por algunos autores, aunque los efectos de
tales interacciones son generalmente desconocidos (Hawkins y Sheehan, 1994). Aunque en el
campo del control biolégico se han encontrado ejemplos de interacciones competitivas entre
parasitoides cn condiciones naturales (Wilson, 1960 en Luck y Podoler, 1985), la competencia a
sido mas ampliamente examinada en condiciones de laboratorio. Se han encontrado efectos sobre el
tamafio de puesta. la proporcion sexual de la progenie, modificaciones en conductas de oviposicion
¢ incrementos en la ocurrencia de superparasitismo o multiparasitismo (van Alphen y Galis, 1983;
Steinberg. ef af. 1987; van Alphen y Visser, 1990; van Alebeek, ef al. 1993; Visser, 1993: Wrensh y
Ebbert, 1993; Pijls, ef of. 1995; van Roermund y van Lenteren, 1995; Wen, et al. 1995; Kenis,
1996; Pijls, et al. 1996).

Algunos autores como Briggs (1993) y Hagvar (1989, ver van Alebeek, ef al. 1993) han
propuesto que dentro de las comunidades de parasitoides himenbpieros se presenta una serie de
caracleristicas., que en su conjunto favorecen local y/o temporalmente [a competencia entre especies
de parasitoides. Por lo cual, la competencia interespecifica puede tener una especial relevancia
dentro de estas comunidades de insectos, Fstas caracteristicas son:

1) Que los parasitoides dependen de sus hospederos para la oviposicion y desarrollo de su progenie.

2) Los parasitoides frecuentemente tienen un menor rango potencial de hospederos en comparacion
con el rango de presas que puede tener un depredador.

3} Un hospedero es usualmente susceptible de ser atacado por més de una especie de parasitoide.

4) Los parasitoides se encuentran muy frecuentemente con hospederos que ya estan parasitados y
no siempre son capaces de reconocerlos.

$) Las poblaciones de hospederos pueden pasar por fluctuaciones pronunciadas en tiempo y

espacio.
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Las resuliados obtenidos en el presente trabajo y evidencias de otros trabajos (Callejas, tesis
doctoral en proceso), muestran que Dinarmus basalis y Stenocorce bruchivora ademas de ocupar
muy frecuentemente las mismas regiones, comparten un gran niimero de semejanzas en muchos de
sus parametros de historia de vida. Esto sugiere que ambas especies son competidoras potenciales
de cstadios larvarios y prepupas de Zabrofes subfascialus, cuando estos estadios se desarrollan
dentro de semillas del frijol Phaseelus vilgaris.

Si partimos de la base propuesta de que cuando ocurre competencia, el resultado dependera
de que tan equivalentes” sean los individuos en cuanto a sus mecesidades y usos de recursos
(Begon, ef al. 1996). Se puede mencionar que por las caracteristicas de S. bruchivora y D. basalis
en cuanto a sus necesidades y uso de hospederos, asi como de su ciclo de vida, estas especies son
muy semejantes en stos rasgos, o que apoya el supuesto de "equivalencia” y sugiere competencia
entre ellas. Las principales caracteristicas en que se puede fundamentar lo anterior son que tanic
Dinarmus basalis como Stenocorce bruchivora:

1} Son ectoparasitoides solitarios, idiobiontes, de los braguidos Z. subfasciatus y A. obtectus.

2y Eltiempo de desarrollo de sus larvas es similar (19 a 22 dias).

3) Prefieren a Z. subfasciatus como hospedero de oviposicion (Callejas, Tesis doctoral en proceso)
y, de entre los diferentes estadios de este hospedero, ovipositan la mayor proporcion de su
progenie en las larvas de cuarto estadio, ain cuando puedan utilizar también las larvas de tercer
estadio v las prepupas (van Alebeek, 1993, Reyes, 1999, Obs. personal).

4) Una ves localizado el ambito de su hospedero (semilla), asignan précticamente el mismo
esfuerzo proporcional (tiempo} a ia localizacidn, seleccion, evaluacion y aceptacién del
hospedero.

5) Presentan aparentemente diseriminacién interespecifica (van Alebeck, 1993, Reyes y Rios, com.
per.), ya que no hay evidencia de multiparasitismo.

6) Se presentan en condiciones naturales en las misma regiones.
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Una condicién necesaria para que ocurra competencia, es que el recurso por ¢l que los
individuos compiten debe ser limitado y/o impredecible (MacArthur, 1972; MacArthur, 1075; en
tawton v Strong. 1981). Esta condicidon parece apoyada si consideramos que en todas las
tocalidades en las que se realizo un muestreo, del total de semillas dafiadas, el porcentaje de dafio
par parte de Z. subfasciatus, es apareniemente bajo (inferior al 2%). Pero ademas si a este bajo
nimero de hospederos disponibles, agregamos todos los problemas a los que se enfrentan los
parasitoides para encontrar un hospedero adecuado para oviposicién (como se discutid en el
capitrio 1). se puede proponer gue al menos en las localidades muestreadas, las larvas de Z
subfasciatys son un recurso limitado para ambas especie de parasitoide.

La segunda condicién para la competencia es que el efecto fundamental de esta sea un
decremento en la adecuacion de uno o ambos competidores (Grover, 1997). Esto se cumple si
consideramos que los resuitados del experimento de intensidad competitiva muestran que cuando
ambos parasitoides compiten por larvas de cuarto estadio de Z. subfasciatus, ocurre una dréstica
reduccion en la proporcién de parasitismo de S. bruchivora. Estos resultados son apoyados por los
datos de las cuatro localidades de campo, en donde D basalis tiene siempre los mayores
porcentajes de parasitismo sobre Z. subfasciatus. Por lo que D. basalis puede considerarse la
cspecie competitivamente dominante en este sistema.

Los resultados antes mencionados sustentan la hipdtesis del presente trabajo mosirando una
interaccion competitiva entre ambas especies de parasitoides que puede estar ocurtiendo en
condiciones naturates,

La superioridad competitiva de D. basalis podria explicarse, al menos parcialmente, por que
esta especie presenta una mayor eficiencia de evaluacion de hospederos en comparacién con S.
bruchivora, lo que le puede permitir reducir el tiempo necesario para realizar la oviposicién (o el

rechazo), y por lo tanto de iniciar la bisqueda de otro hospedero. Esto resultaria en que bajo las

62



mismas cendiciones y en el mismo periodo de tiempo, D. basalis podria parasitar un mayor nliimero
de hospederos en comparacion con S. bruchivora.

l.a superioridad compelitiva por parte de D. basalis ayuda a explicar el que en algunas
localidades, por ejemplo Ahuehueyo, S, bruchivora sea excluido de Z. subfasciatus, pero no el
porqué estas dos especies coexisten en otras (Malinalco, Tepoztlan y Atila). Lo anterior puede
deberse a que Ja fecundidad potencial de S. hruchivora es mayor, pues esta es estimada en alrededor
dec 161 huevos (Reyes, 1999), en contraste con los 65 de D. basalis (van Alebeek, er al. 1993), lo
que podria permilir que S. bruchivora pueda seguir ovipositando una vez que D. basalis ya agoto su
carga de huevos. Ademéas la presencia en todas las localidades de wn hospedero aliernativo (4.
obtectys). puede permitir que S. bruchivora no solo permanezea exitosamente en la zona, sino que
incluso pueda volver a compeltir por 1a siguiente generacion de larvas de Z subfasciatus,

Se puede concluir que para S. bruchivora y D. basalis, la competencia interespecifica ocutre
en condiciones naturales {(al menos en las localidades consideradas). Si bien es cierto que la mayor
parte de los resultados de este trabajo fueron obtenidos a partir de experimentos realizados en
taboratorio, los datos obtenidos en el campo apoyan esta idea.

Tradicionaimente. los estudios sobre interacciones competitivas entre parasitoides
himenopieros han sido realizados en condiciones de laboratorio. En el presente trabajo se han
cvaluado las tasas de parasitismo por parte de ambas especies de parasitoides en diferentes
focalidades de campo. Considero que la disponibilidad de estos datos le dan a este trabajo una
firmeza y una capacidad de extrapolacion de los cuales carecen otros estudios. Espero con este
trabajo contribuir no solo a la teoria existente sobre el papel de la competencia interespecifica ¢n
comunidades de parasitoides, sino también a aspectos mias aplicados como la consideracion del
efecto de fa competencia cuando se introducen nuevas especies de parasitoides como parte de un

programa de control bicldgico.
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APENDICE.

Para establecer la colonia de Dinarmus basulis se llevaron a cabo colectas de vainas de
frijof P. vudgaris en el km. 7 de la carretera Meéxico-Tepoztlan, Morelos. Las vainas se encontraban
mfestadas con bruquidos y parasitoides, y fueron trasladadas al laboratorio. Las vainas se guardaron
en frascos de plastico de 2 litros de capacidad hasta que emergieron los parasitoides, una vez que
esto oourtié. se colocaron los parasitoides en cajas de vidrio {peceras de 30 ¢m de largo x 15 em de
ancho x 21 cm de alto), y se procedié hacer lo siguiente:

1.- Alimentarlas con una solucién de agua azucarada al 10% dentro de un envase de plastico (25
mi) por cuya tapa sobresalia un tubo pequeiio de algodon {algodén de dentista) para que el agua
azucarada quedara a disposicion de fas avispas, sobre la misma tapa se pusieron algunas gotas de
mict de abeja. Dentro de las cajas se colocaron algunas plantas de plastico para que [os parasitoides
se posaran sobre eflas.

2.- Se introdujeron en las cajas tres cajas de Petri con aproximadamente 50 semillas infestadas con
larvas de Z. subfasciatus de 18 dias de edad.

3.- Después de cuatro dias durante los cuales los parasitoides ovipositaron en Jas larvas de Z.
subfasciatus. se sacaron las semillas y se guardaron en vasos de pléstico (2.5 0z) los cuales s¢
mantuvicron a temperatura ambiente (22-28°C) fuera de las incubadoras hasta la emergencia de los
nucvos parasitoides. El mismo dia que se retiraron las semillas, se reemplazaron los vasos de agua
azucarada por unos recién preparados; y tambicn se reemplazaron las cajas de Petri con semillas
expuestas a los parasitoides, por unas con semillas que contenfan larvas no parasitadas de 18 dias de
edad. Cada vez que se hizo el cambio de semillas y de alimento, se retird a las avispas muertas para
evitar infecciones en el cultivo.

4.- Aproximadamente 19 dias después de que las semillas fueron expuestas a los parasitoides, se
separaron a los nuevos parasitoides en una pecera &n ia cual se anoto la fecha de emergencia,

repiti¢ndose los pasos de 1 al 3.
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