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RESUMEN

Peralta-Vazquez, G. H. 2009. Variacion Temporal del Parasitismo y Respuesta
Inmune en una Comunidad de Caballitos del Diablo (Insecta: Odonata: Zygoptera).
Tesis de Maestria. Instituto de Ecologia, Universidad Nacional Autonoma de México.
Meéxico, D. F. 53 pags.

Relativamente pocos estudios han explorado la relacion entre parasitismo y sistema
inmune, en particular, de como es la variacion del parasitismo en relacion a la variacion
de la capacidad inmune. Esta variacion podria ser entendida en términos de los altos
costos que los hospederos estarian pagando por la presion ejercida por los parésitos.
Asi, se podria esperar que a cierta presion por parasitos, existird una inversion en
respuesta inmune coherente con las exigencias demandadas por aquellos y otros
patogenos. Uno de los grupos de organismos que han mostrado ser excelentes modelos
en el estudio sobre la interaccidon parasito-hospedero, los costos del parasitismo y del
sistema inmune, han sido las libélulas. Dos tipos de parasitos se han estudiado en
libélulas: los 4caros acuaticos y las gregarinas (Protozoa). Uno de los parametros
inmunoldgicos que se ha medido en libélulas es el 6xido nitrico. En el presente estudio
se estim6 la tasa de parasitismo por gregarinas y acaros en una comunidad de diez
especies de Zygoptera adultos y se investigé si la variacion de parasitismo encontrada
en campo entre las especies de hospederos, es explicada por las diferencias en la
intensidad de respuesta inmune medida como 6xido nitrico. Los resultados indicaron
variacion de parasitismo en cuatro sentidos: tanto entre las especies para cada uno de los
afos (especies con mayor, poco o nada de parasitismo), entre aflos para cada una de las
especies (significativa en dos especies por gregarinas: A. harknessi y A. pulla, y por
acaros: A. pulla y T. salva), y en relacion a la persistencia de las mismas especies como
las mayor y menor parasitadas entre los afios (excepto por H. americana como una de
las menos parasitadas por gregarinas y 7. salva como la mayor parasitada por acaros) y
entre sexos dentro de cada especie. Esto sugiere que la relacion parasito-hospedero no
se mantiene estable. Por otra parte, la especie que presentd el mayor parasitismo, fue la
que menor concentracion de 6xido nitrico tuvo. Esto sugiere que los animales muy
probablemente estdn renunciando a la inversion en respuesta inmune, porque los
parasitos tal vez son demasiado patogénicos. Esta situacion es equivalente con los
modelos de Godfray y Sasaki (1999), quienes encontraron que una de las respuestas por
parte de los hospederos ante pardsitos demasiado virulentos, es que los primeros se vean
orillados a no invertir contra parésitos de este tipo, ya que esto les supone costos
demasiado altos y por ende poco costeables. No obstante lo encontrado en este trabajo,
hace falta mas investigacion al respecto, pues aqui s6lo se muestra la perspectiva de la
interaccion pardsito-hospedero desde la lente del hospedero quedando evidenciada la
ausencia desde la posicion de los parasitos. Seria interesante explorar en futuros trabajos
la magnitud y consecuencia de las presiones ejercidas por parte de los hospederos y del
ambiente hacia los parasitos, ya que en general, son desconocidas.
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1. INTRODUCCION

1.1 Parasitismo y sistema inmune

El parasitismo es una de las interacciones ecoldgicas mas ampliamente difundidas en la
naturaleza (Poulin y Morand 2000). En esta interaccién, un organismo denominado
parasito se beneficia de otro, el hospedero, al cual simultineamente le causa dafio. Es
decir, que el parasito puede vivir parte de su vida dentro (endoparasitos) o sobre el
cuerpo (ectoparasitos) del hospedero, del que obtiene los recursos necesarios para
realizar diversas funciones bioldgicas como el desarrollo y la reproduccion (Begon et al.

1986).

Mas alla del tipo de parasito del que se trate, recientemente el estudio de la interaccion
parasito-hospedero ha tomado gran impulso debido a la variedad y magnitud de los
efectos que los parasitos infringen sobre los hospederos y su papel como agentes de
seleccion (Sheldon y Verhulst 1996; Poulin 1999; Zuk y Stoehr 2002; Forbes y Robb
2008). Se sabe que dichos efectos pueden ser directos e indirectos. Los efectos directos
se refieren a todos aquellos que afectan la adecuacion de los hospederos, a través de un
efecto negativo en los rasgos de historia de vida, entre los que se puede mencionar la
supervivencia, la longevidad, el crecimiento y la fecundidad (Thomas et al. 2000). Los
efectos indirectos son los que tienen un alcance ecosistémico, es decir, en este caso los
parasitos inducen de forma indirecta cambios en la morfologia o conducta de los
hospederos, cuya modificacion puede diferenciar la disponibilidad de los recursos para
otros organismos (Poulin 1999). Todos estos efectos de una forma u otra revelan y
acentuan como la respuesta de los hospederos a parasitos, ha moldeado la historia de

vida de los hospederos, por lo tanto, si la presion de seleccion ejercida por los parasitos
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es importante, se esperaria que la habilidad para resistir a enfermedades sea un

componente critico de la historia de vida de los hospederos (Zuk y Stoehr 2002).

De acuerdo con la teoria de historias de vida y los recientes hallazgos en el nuevo
campo de la ecologia del sistema inmune, la respuesta inmune es costosa y esta sujeta a
disyuntivas con otras caracteristicas (ver Schmid-Hempel 2005). Una disyuntiva en
estos términos ocurre cuando al invertir considerablemente en defensa inmune, el
organismo no puede hacerlo en otras funciones que también suponen costos de
operacion y mantenimiento (Sheldon y Verhulst 1996). Los hospederos durante su vida
se enfrentan a diversas presiones de seleccion bidticas o abidticas, (p. €j., cambios
ambientales o presion por patégenos) que los hacen tomar decisiones con respecto a la
direccion y prioridad de asignacion de los recursos a caracteristicas que virtualmente
generan disyuntivas y por lo tanto costos. En un sentido amplio, hay dos tipos de costos
asociados a la inmunidad relacionados a su utilizaciéon y mantenimiento: los costos
evolutivos y los costos fisiologicos (Rolff y Siva-Jothy 2003; Schmid-Hempel 2003).
Los costos evolutivos suceden cuando la expresion de cierto componente del sistema
inmune puede afectar simultaineamente alguna otra caracteristica importante en términos
de adecuacion. Es decir, que la ventaja selectiva del incremento de la funcion inmune
conduzca a una pérdida irremediable de algin otro componente de la adecuacioén
(pleiotropia antagonista) (Rolff y Siva-Jothy 2003). El segundo tipo de costos esta
asociado a las consecuencias fisiologicas negativas de mantener preparado el sistema
inmune ante cualquier ataque por patdgenos y a la inmediatez de montar una respuesta

(Schmid-Hempel 2003).
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1.2 Sistema inmune en invertebrados

El sistema inmune de los invertebrados tipicamente se divide en dos: la defensa humoral
y la defensa celular (Vilmos y Kurucz 1998). Dentro de la defensa humoral se
encuentran los péptidos antimicrobianos, los intermediarios reactivos de oxigeno y
nitrogeno y la coagulacion o melanizacion de la hemolinfa, mientras que la defensa
celular incluye la fagocitosis, la nodulacion y el encapsulamiento (Gillespie et al. 1997,
Vilmos y Kurucz 1998; Lavine y Strand 2002; Schmid-Hempel 2005). Los
componentes o variables inmunoldgicas medidas en insectos son: la fagocitosis (Joop et
al. 2006), la melanizacién o encapsulamiento (Armitage et al. 2003; Canales-Lazcano et
al. 2005; Klemola et al. 2007), la fenoloxidasa (Siva-Jothy et al. 2001; Cordoba-Aguilar
et al. 2000) y recientemente el 6xido nitrico (Nappi et al. 2000; Contreras-Gardufio et

al. 2009).

La fagocitosis involucra el aniquilamiento de los microorganismos (virus, bacterias y
hongos) por parte de un hemocito a través de su engullimiento (Gillespie et al. 1997;
Lavine y Strand 2002). La melanizacion forma parte de los procesos de defensa humoral
y se refiere a la formacion de capas de melanina que rodean una herida o a un parésito
(P. eje. protozoarios); una enzima importante en su catalisis es la fenoloxidasa
(Gillespie et al. 1997; Schmid-Hempel 2005). La fenoloxidasa es una enzima clave en
la formacion de melanina e importante en la pigmentacion y esclerotizacion de varios
tejidos (Cerenius y Soderhdll 2004). Y el 6xido nitrico, que es un gas libre altamente

reactivo que aniquila patégenos con un amplio espectro de accion (Rivero 2006).

La medicion del 6xido nitrico recientemente ha tomado gran impetu debido a dos

caracteristicas principales que lo distinguen del resto de los mecanismos inmunes en
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invertebrados. Es un mecanismo ubicuo, letal para los patdogenos y es una respuesta
generalista (no especifica) a infecciones (Rivero 2006). Ha mostrado inhibir el
crecimiento y desarrollo de varios tipos de patdogenos desde virus hasta helmintos
(James 1995). El oxido nitrico es producido por la actividad enzimatica de la 6xido
nitrico sintasa, a través de la oxidacion de arginina a citrulina (Woods et al. 1994;
Jacklet 1997). En invertebrados se han descrito tres isoformas de la enzima o6xido
nitrico sintasa, dos constitutivas (ONSc) y otra inducible (ONSi) (Nappi y Ottaviani

2000).

Las isoformas constitutivas, la neuronal (ONSn) y la endotelial (ONSe), forman parte
del metabolismo basal de las células y son importantes en la transmision de sefales
celulares (James 1995; Nappi y Ottaviani 2000). La otra isoforma, la inducible (ONSi),
es regulada por lipopolisacaridos o citoquinas pro-inflamatorias en enfermedades
infecciosas agudas. Esta isoforma produce mas niveles de oxido nitrico que las
isoformas enzimaticas constitutivas (James 1995). La alta concentraciéon de oxido
nitrico inducible, la reactividad que posee con el oxigeno y los intermediaros reactivos
del oxigeno, le proveen de gran toxicidad ya que promueven numerosos tipos toxicos
que tienen propiedades enzimaticas perjudiciales para el ADN de los parasitos (James

1995; Rivero 2006).

1.3 Ecologia evolutiva del parasitismo y sistema inmune en libélulas

De los organismos que han mostrado ser excelentes modelos de estudio sobre la
interaccion parasito-hospedero, los costos del parasitismo y del sistema inmune, han
sido las lib¢lulas (Forbes y Robb 2008). Estos estudios se han conducido en relacién a

dos tipos de parasitos que les afectan principalmente: los dcaros acuaticos, que parasitan

10
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a los adultos durante el periodo prereproductivo (Corbet 1999), y las gregarinas

(Protozoa), que afectan esencialmente durante la etapa adulta (Abro 1976).

A las gregarinas se les encuentra como endoparasitos del intestino de las libélulas. La
forma en la que los zigopteros adquieren a las gregarinas se da durante el curso de la
vida adulta, principalmente en la etapa prereproductiva (Noble et al. 1989; Corbet
1999). El primer contacto ocurre cuando los hospederos consumen predominantemente
dipteros quirondémidos y ceratopogonidos, cuyas sedas tarsales se ha demostrado pueden
servir como portadoras de oocitos de gregarinas (Abro 1976). Los parasitos una vez
ingeridos, se desarrollan en el intestino medio, donde se reproducen (Abro 1976). La
infeccion inicia cuando los oocitos germinan y liberan los esporozoitos infectivos, los
cuales se establecen en el epitelio del intestino medio del hospedero y se desarrollan
dando lugar a los trofozoitos. Los trofozoitos crecen en el intestino, y eventualmente se
fusionan antes de ser expulsados del hospedero como un gametocisto, el cual contiene
miles de oocitos infectivos (Hecker et al. 2002). Se ha destacado que los trofozoitos son
el estado alimentario de las gregarinas, durante el cual absorben los nutrientes ingeridos
por el hospedero ocasionandole dafio en menor o mayor grado (Zuk 1987b; Abro 1990;
Siva-Jothy y Plaistow 1999; Cordoba-Aguilar 2002; Cérdoba-Aguilar et al. 2003). Los
hospederos adultos por consiguiente, ingieren y sueltan oocitos como parte del ciclo
natural de infeccion que tiene una duracion aproximada de dos semanas. Se sabe que
éste podria ser un modo de infeccion pero presuntamente no el inico (Abro 1976,,1990;

Hecker et al. 2002).

El otro tipo de parésito de las libélulas son los acaros acuaticos del orden Hydrachnidia

(también denominado Hydrachnellae o Hydracarina). Estos son adquiridos

11
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principalmente en la etapa larvaria de las libélulas como organismos foréticos que al

emerger el adulto, se reubican como parasitos (Smith 1988).

La familia de dcaros acuaticos que parasita a las libélulas es la familia Arrenuridae
(Corbet 1999). El ciclo de vida tipico de un arrentirido comienza en el huevo, cuya
eclosion puede ocurrir en el lapso de una a tres semanas. Del huevo se libera una larva
hexapoda que busca un hospedero en el ultimo estado larval al cual adherirse
foréticamente. Inmediatamente después de que emerge el adulto teneral de la libélula, la
larva del acaro se reubica y permanece en el hospedero como un ectoparasito, del cual
absorbe fluidos corporales durante su periodo prereproductivo (Smith 1988). Para lograr
esto, el acaro perfora la cuticula del teneral con sus queliceros, y posteriormente, se
forma un tubo alimentario de consistencia gelatinosa, pero resistente denominado
estilostoma, de aproximadamente un milimetro de largo. El estilostoma alberga un canal
delgado con un poro subapical por el cual es absorbida la hemolinfa del interior del
hemocele del teneral, lo cual genera serios dafios como la destruccion del tejido
muscular de las alas (Smith 1988; Corbet 1999). Una vez que el hospedero ha madurado
y regresa al agua para la reproduccion u oviposicion, la larva hexdpoda, ahora mas

grande, retorna al agua para completar su ciclo (Corbet 1999).

Los estudios que se han conducido con estos dos tipos de pardsitos, documentan
diversos efectos directos e indirectos en la adecuacion de las libélulas. A continuacion
se mencionan algunos de los mas relevantes. En un estudio conducido por Forbes
(1991) se encontrd que el éxito de apareamiento de los machos de la especie Enallagma
ebrium se vio reducido en aquellos individuos que presentaron fuertes cargas

parasitarias de acaros acuaticos. En su estudio halld6 que machos solitarios sexualmente

12
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maduros estuvieron significativamente més parasitados que los capturados en tdndem;
que aquellos machos fuertemente parasitados, fueron menos competitivos, es decir, que
respondieron menos a conductas asociadas a la competencia por el acceso a parejas, que
los ligeramente parasitados; estos ultimos ademads presentaron tacticas de apareamiento

energéticamente menos costosas y de menor duracioén (Forbes 1991).

Andrés y Cordero (1998), con una poblacion de la especie Ceriagrion tenellum,
hallaron efectos negativos ocasionados por dcaros acuaticos en el éxito de apareamiento
masculino. Encontraron que casi todos los tenerales estuvieron parasitados,
incrementandose la carga parasitaria a lo largo de la temporada y cuya agregacion se
concentr6 principalmente sobre algunos individuos. A pesar de que los machos
fuertemente parasitados vivieron significativamente mas tiempo que los ligeramente
parasitados, su probabilidad de apareamiento fue significativamente menor y ésta fue
mayor para los machos ligeramente parasitados, ademas de que se aparearon mas a

menudo.

Rolff y colaboradores (2000) no encontraron una correlacion significativa entre
parasitismo por acaros acuaticos y €xito de apareamiento en machos de Coenagrion
puella. En su estudio no hallaron diferencias en la carga parasitaria entre machos
capturados en tandem y machos solitarios, tampoco detectaron correlacion alguna entre
el nimero de apareamientos y la carga parasitaria. Esto lo atribuyeron a que el sistema
de apareamiento de éste coenagridnido no territorial, pudo diferir en aspectos
importantes con especies territoriales como la densidad poblacional y el
comportamiento territorial, por ejemplo menor competencia. Sin embargo, encontraron

una correlacion negativa entre el contenido de grasa corporal y la carga parasitaria por

13
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acaros, es decir, que el contenido de grasa corporal se vio reducido por el

ectoparasitismo.

Por su parte, Braune y Rolff (2001) demostraron que el parasitismo increment6 la
mortalidad de los hospederos de Coenagrion puella. En su estudio hicieron
manipulaciones experimentales de la carga parasitaria por acaros, en donde encontraron
que tanto hembras como machos mostraron una reduccidon significativa de la
supervivencia. Sin embargo, notaron que, al parecer, la consecuencia del parasitismo

podria ser mas fuerte para las hembras.

Siva-Jothy y Plaistow (1999) encontraron que la infecciéon por gregarinas estuvo
relacionada con la cantidad de grasa muscular en adultos y gener6 costos en la
adecuacion en Calopteryx splendens xanthostoma, especie cuyos machos son
territoriales y defienden sitios donde las hembras llegan a copular y poner huevos. En
este estudio, la infeccion por gregarinas durante el estadio de teneral sugirié reducciones
significativas en la cantidad de grasa muscular masculina empleada en el vuelo para la

defensa de los territorios.

Coérdoba-Aguilar (2002) también documenta efectos perjudiciales de las gregarinas en
machos. En este trabajo se investigd la relacion entre la carga parasitaria, la edad y la
pigmentacion alar (un atributo utilizado durante el cortejo para inducir la copula en las
hembras) en machos de Calopteryx haemorrhoidalis. Se detectd una relacion negativa
entre la carga parasitaria y la pigmentacion. Ademads, los machos con mayor
pigmentacion alar sobrevivieron, permanecieron y defendieron territorios por mas

tiempo, tuvieron menos parasitos y obtuvieron mayor nimero de apareamientos.
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En otro, estudio Coérdoba-Aguilar y colaboradores (2003), encontraron que el
parasitismo por gregarinas conduce al agotamiento de las reservas de grasa en las
hembras de C. haemorrhoidalis. Durante la etapa adulta las hembras se alimentan
abundantemente para incrementar las reservas de grasa, importantes por ejemplo en la
produccion de huevos, lo que a su vez aumenta la probabilidad de infecciéon por
parasitos. Debido a que las gregarinas se alimentan de los nutrientes ingeridos por las
libélulas, ésto se ve reflejado en la reduccion de la acumulacion de grasa corporal, cuyo
efecto se manifiesta en el decremento de la supervivencia de las hembras, la produccion
de huevos, las decisiones de apareamiento y las tacticas de oviposicion, las cuales
pueden estar asociadas a las decisiones de fertilizacion. En este estudio se encontrd una
correlacion negativa entre la cantidad de pigmentacion alar en las hembras y el nimero
de gregarinas presentes. De este modo hembras con més parasitos presentaron menos
pigmentacion alar, produjeron menos huevos, sobrevivieron menos dias, dedicaron
menos tiempo durante el cortejo e inspeccionaron menos machos antes del

apareamiento.

El efecto negativo del parasitismo por gregarinas también se ha demostrado en especies
polimérficas, como en el caso del estudio conducido por Tsubaki y Hooper (2004) con
Mnais costalis. Estos autores demostraron la existencia de efectos sobre la longevidad
en esta especie. En su estudio compararon los costos del parasitismo sobre la
supervivencia de machos territoriales (un morfo con pigmentacioén alar) y machos no
territoriales (un segundo morfo sin pigmentacion alar), a través de la relacion entre
abundancia de gregarinas y la longevidad de individuos mantenidos bajo tres regimenes

alimentarios en condiciones de cautiverio. Sus resultados revelaron que tanto para un
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grupo de bajo régimen alimenticio como para un grupo sin alimento, los machos
pigmentados mostraron menor longevidad comparada con la de machos de alas no
pigmentadas. Ademds encontraron que la supervivencia de ambos morfos estuvo
correlacionada negativamente con la abundancia parasitaria. En contraste, los machos
de ambos morfos mantenidos bajo un alto régimen alimentario no mostraron diferencia
en su longevidad, ni correlacion entre la supervivencia y la abundancia parasitaria. Sus
resultados sugieren que la abundancia de gregarinas ejerce un costo importante asociado

con el mantenimiento de las estrategias alternativas de apareamiento en esta especie.

Canales-Lazcano et al. (2005) sefialaron un sesgo sexual en el grado de infeccion y
efectos negativos de las gregarinas sobre algunas caracteristicas relacionadas con la
adecuacion de hembras y machos de la especie no territorial, Enallagma praevarum.
Encontraron que las hembras presentaron mayor carga parasitaria que los machos. Sin
embargo, ambos sexos no difirieron en respuesta inmune. Encontraron también que
hubo una relacion negativa entre el numero de huevos y la carga parasitaria en hembras.
No obstante, en machos la cantidad de masa espermatica no estuvo relacionada con el
numero de parasitos, aunque los machos mas parasitados sobrevivieron menos. A pesar
de que en este estudio se encontré que el numero de parasitos no estuvo asociado a las
reservas de grasa en ambos sexos, los resultados muestran que la produccién de huevos
en las hembras y la supervivencia en machos son aspectos al parecer afectados por las

gregarinas.

En otro estudio, Joop y Rolff (2004) exploraron cémo el riesgo de parasitismo y

depredacion afectd la inversion inmune durante el desarrollo larvario de Coenagrion

puella. En su estudio midieron la cantidad de hemocitos y la actividad de fenoloxidasa
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de cuatro grupos experimentales de larvas después de haberlas expuesto a parasitos y/o
depredadores. Estos autores encontraron que en las hembras, la expresion de ambos
componentes inmunoldgicos fue mayor ante la presencia de enemigos naturales,
mientras que en machos ninguno de ambos componentes se vio afectado. Los autores
argumentaron que las hembras probablemente hayan mostrado tal reaccion debido a
diferencias en la plasticidad de la respuesta inmune y a la diferencia de componentes

que maximizan su adecuacion.

Cordoba-Aguilar y colaboradores (2006) efectuaron un estudio en el que compararon
la habilidad inmune (medido en dos componentes: fenoloxidasa y enzimas hidroliticas)
de torax y abdomen, supervivencia e intensidad de parasitismo, entre los sexos de dos
especies de libélulas Hetaerina americana y Argia tezpi. Su trabajo indicd que las
actividades de ambos componentes inmunologicos medidos fueron mayores en hembras
que en machos. Sin embargo, solo las hembras de H. americana presentaron mayor
actividad inmunologica en el abdomen que los machos y que en la otra especie. En
cuanto a la carga parasitaria, fue mucho mayor para ambos sexos de A. tezpi que en H.

americana.

Existen otros pocos trabajos con libélulas que se han enfocado tnicamente en la
cuantificacion de la variacion de parasitismo intra e inter-especifica de los hospederos.
Abro (1990) documento la variacion de la carga parasitaria por dcaros y gregarinas en
adultos de cuatro especies, donde ademds sefiald que las gregarinas afectaron su
longevidad. En el estudio encontr6 que FEnallagma cyathigerum y Coenagrion
hastulatum fueron las mas parasitadas por larvas de &caros acuaticos. En las dos

especies restantes, Pyrrhosoma nymphula y Lestes sponsa, la infeccidon por acaros fue
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minima durante la emergencia y solo aument6 durante las visitas al agua realizadas para
la reproduccion. La infeccion por gregarinas fue general y mas fuerte en los adultos de
las cuatro especies de zigdpteros, cuya carga parasitaria aumentd conforme la edad
adulta aument6. Se encontrd ademas, que solamente la infeccion por gregarinas tuvo

efectos en la longevidad de E. cyathigerum y C. hastulatum (Abro 1990).

Abro (1996) hallé que las hembras de la especie Calopteryx virgo se encontraron mas
parasitadas que los machos. El autor menciona que el alto nivel de infeccion por
gregarinas en las hembras, probablemente se debid a su conducta y sitios de actividad
diferentes a los de los machos. Las hembras de esta especie coexisten y comparten el
mismo comportamiento y sitios de actividad que los adultos de Pyrrhosoma nymphula

cuya carga parasitaria también fue muy alta.

Lajeunesse y colaboradores (2004) encontraron un sesgo hacia una especie y sesgo
sexual en el ectoparasitismo por dcaros para dos especies. En su estudio hallaron que en
el medio natural, el anisdptero Leucorrhinia frigida (la especie mas numerosa) presentod
mayor prevalencia de parasitismo que el anisoptero Nannothemis bella. Asimismo, los
machos de ambas especies presentaron la mayor prevalencia de parasitismo. Los autores
observaron que la intensidad de parasitismo también difirio entre especies, siendo L.
frigida la que tuvo mas acaros. No obstante los resultados en campo, hallaron que en
infecciones experimentales para ambas especies, no hubo diferencias en el éxito de

agregacion y solo N. bella obtuvo la mayor probabilidad de tener acaros muertos.

Finalmente, un estudio conducido por Peralta-Vazquez (2006) documenté la variacion

de parasitismo en nueve especies de zigopteros. En este trabajo se halloé que Argia pulla
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y A. tezpi fueron las especies mas parasitadas por gregarinas y Telebasis salva por
acaros, mientras que las menos o nunca parasitadas por gregarinas fueron H. americana
y Protoneura cara, y por acaros P. cara y Enallagma novaehispaniae. En este estudio
se pudo detectar, ademas, que el registro de mas de la mitad de las especies de
zigopteros colectadas durante todo el afio coincide con los meses en que se registraron
los mayores porcentajes de ocurrencia relativa de gregarinas. Los resultados sugieren
que la mayor presencia de gregarinas podria estar asociada a los meses de invierno que
es cuando hay menos lluvias y la mortalidad ha disminuido. Por otra parte, no se
encontraron sesgos sexuales en la probabilidad de ser o no infectados por gregarinas y
acaros, excepto por A. anceps y E. novaehispaniae donde la mayoria en ambos sexos no
estuvieron parasitados. Tampoco se encontraron diferencias en la intensidad de

parasitismo.

1.4 Variacion de parasitismo y su relacion con la respuesta inmune en libélulas

A pesar de la gran cantidad de estudios que documentan los efectos del parasitismo en
la adecuacion de los hospederos, existen otras preguntas igualmente notables que se han
esbozado poco. Una de estas advierte la relacion entre el parasitismo y la inversion en
sistema inmune en diferentes especies. Se sabe que distintas especies varian en
parasitismo (ver por ejemplo: Abro 1990, 1996; Lajeunesse et al. 2004; Peralta-
Vazquez 2006); sin embargo, la mayoria de los trabajos que han vinculado la variacion
de parasitismo y de sistema inmune en diferentes especies de hospederos, han sido
pocos y se han realizado bajo la premisa de que la variacion de parasitismo explica o
predice la variacion en sistema inmune (Kraaijeveld y Van Alphen 1995; Yourth ef al.
2001; Moller et al. 2003; Lindstrom ef al. 2004). Si bien este acercamiento no es errado,

no ha ofrecido argumentos contundentes. Existe un estudio guiado por Contreras-
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Gardufio et al. (2008), donde investigaron si las diferencias en sistema inmune
correlacionarian de algin modo con la carga parasitaria de las libélulas H. americana y
A. tezpi. Especificamente, que la inversion en sistema inmune se viera reflejada del
mismo modo en la carga parasitaria. En su trabajo, midieron dos componentes del
sistema inmune: fenoloxidasa y enzimas hidroliticas, y la intensidad de parasitismo por
gregarinas y acaros, y encontraron que, a diferencia de lo que esperaban, 4. fezpi que
tuvo mads carga parasitaria por ambos tipos de parasitos, no mostrd respuestas inmunes
notablemente mas altas que H. americana, que tuvo menos carga parasitaria. Los
autores discutieron que estos resultados probablemente se debieron a que los
componentes del sistema inmune medidos, enfrenten disyuntivas con otras funciones no
inmunes en las que ambas especies difieran en la prioridad de las inversiones
(Contreras-Garduio et al. 2008). De acuerdo a la teoria de historias de vida la respuesta
Inmune es una caracteristica costosa, dichos costos provienen de invertir en la funcién
inmune mas que en otras funciones, es decir, que la respuesta inmune demande mayor
asignacion de recursos, lo que genera disyuntivas con otras caracteristicas. De forma
mas detallada, la historia de vida de cada una de las especies de hospederos es distinta y
ello involucra que tienen diferentes prioridades en la asignacion de los recursos a las
diversas funciones, incluida la funcién inmune. Esto supone que los hospederos no
habrian de responder inmunolégicamente igual a la presion por parasitos, por lo tanto,
ello explicaria la variacion de parasitismo entre especies. Es decir, que contrario a la
prediccion que tradicionalmente se ha tratado de probar, en este caso, la variacion en
sistema inmune sea predictora de la variacion en parasitismo. Esta variacion podria ser
entendida en términos de los altos costos que los hospederos estarian pagando por la
fuerte presion ejercida por los parasitos a tal grado que los primeros renuncien a la

inversion en defensa (Sasaki y Godfray 1999; fig. 1). Asi, por ejemplo, se podria
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esperar que a una menor respuesta inmune se prevea una mayor intensidad de
parasitismo. En este tenor, resulta necesario ahondar en este tipo de estudios

principalmente sobre aquellos donde las tasas de parasitismo estén bien establecidas.

Inversién en respuesta inmune

Presién por parasitos

Figura 1. Costos de la respuesta inmune en funcidn de la presion por parésitos (tomado

de Sasaki y Godfray, 1999).
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2. OBJETIVOS

Los objetivos del presente trabajo fueron los siguientes:
1. Evaluar el parasitismo por gregarinas y acaros en una comunidad de diez
especies de Zygoptera adultos del 2006 al 2007 y compararlo con un afio previo
de parasitismo 2004-2005.
2. Investigar si la variacion de parasitismo encontrada en campo entre las especies
de hospederos, es explicada por las diferencias en la intensidad de respuesta

inmune medida como 6xido nitrico.

3. HIPOTESIS

Se establecieron dos hipotesis:
1. Existe variacion estacional en la intensidad de parasitismo por gregarinas y
acaros en la comunidad de Zygoptera estudiada.
2. La variacién del parasitismo entre especies se relaciona negativamente con la
capacidad inmunolégica, de modo que, aquellas especies con mayor nimero de

parasitos tendran una respuesta inmune en forma de 6xido nitrico menos intensa.
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4. MATERIALES Y METODOS

4.1 Colecta de organismos y registro de parasitismo

Se estudiaron diez especies de zigdpteros: Argia anceps, A. extranea, A. harknessi, A.
pulla, A. tezpi, A. sp., Enallagma novaehispaniae, Hetaerina americana, Protoneura
cara y Telebasis salva (cuadro 1). Se colectaron hembras y machos sexualmente
maduros de cada especie; los insectos se reconocieron por presentar coloracion corporal
total e intensa, exoesqueleto endurecido y encontrarse en los sitios de reproduccion al
momento de la colecta. Las colectas se llevaron a cabo mensualmente a lo largo de un
afio (mayo de 2006 a abril de 2007), en una seccion del rio Amacuzac ubicada en la
comunidad de Tehuixtla, Morelos (18° 36” 39’ norte y 99°10°52 oeste a 890 msnm).
Los individuos se preservaron en etanol al 70%, hasta su revision y diseccion en

laboratorio.

El primer paso para el registro de parasitismo en el laboratorio fue la inspeccion del
exoesqueleto de cada uno de los individuos con la ayuda de un microscopio
estereoscopico (Olympus SZH10) para el conteo de ectoparasitos acaros y cicatrices de
acaros. Posteriormente se procedié con la diseccion de los abddémenes de los
organismos previamente revisados, para la cuantificacion de endoparésitos gregarinos
presentes en el intestino. Se realizd un corte longitudinal en la parte ventral del
abdomen, con la ayuda de dos pares de pinzas entomologicas. Posteriormente se retird
el intestino y se procedié a su revision. El contenido intestinal fue examinado para
cuantificar el nimero de gregarinas. Finalmente se tomo nota de la especie y el sexo de

cada libélula, y el nimero de gregarinas, acaros y cicatrices de acaros de cada individuo.
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Cuadro 1. Listado de especies y numero de individuos de ambos sexos colectados

durante los 12 meses.

ESPECIE MAY | JUN | JUL | AGO | SEP | OCT | NOV | DIC | ENE | FEB | MAR | ABR
2006 | 2006 | 2006 | 2006 | 2006 | 2006 | 2006 | 2006 | 2007 | 2007 | 2007 | 2007
121312182l dl2]ld|leldle|ld|l2]ld|2|d]l%21d]|2|d J12

Argia anceps 203lo0]loflololofolololis|2|3|1]8|3]27]2]|16]1]|17]2]20]1

A. extranea tlo|s|1|6|l4als|ol3]lol2|2]lo]lol2]o|s8|o|l3]|3lo]o]s5]0

A. harknessi sto 23| s|23lof2t|of20[13]0]ofis|1|1]o]1]o]1]|3]|11]4

A. pulla so[11|10] 1 [38|10]|30| 7 26| 2 (34|21 5] 0309 |23|1|20/[8]|14|7]33]11

A. tezpi olojolololo|1]lo]lololo|lo|lo|o|l2|o|26|5]10l0|5]|0]6]0

A. sp. 43|71 lal1|i2l2]s5)ofi|1|o]olololo|lo|1]lolo|lo]|1]o

Enallagma - 205 |2]ofttf3l1]lololo|2|o|lo|1|30|4|24|7]|3 0|4a|o]|5]1

novaehispaniae

Hetaerina 718 149 ]16|7|18]20]24|20(29|18|23 |5 |29|8|31|15|6|6]| 4|9 6]10

americana

Protoneuracara | 18| 5 |18 7 [18 1118|1521 41510 ]o|2]2|10l0]14]l0]21]|2]19]1
olojolololo|l1|lo]lo|lo|t1]o|lo|o|lo|o|ti|3|15|/3|4|0]8]T1

Telebasis salva

4.2 Datos de parasitismo de 2004-2005

Se empled la base de datos de un registro previo de parasitismo generado de septiembre

de 2004 al mes de agosto de 2005 (Peralta-Vazquez 2006), para determinar la variacién

de parasitismo entre afos. Esos datos se obtuvieron con los mismos métodos aplicados

en la seccion anterior.

4.3 Medicion de concentracion de oxido nitrico

Los organismos destinados para la medicion de concentracion de 6xido nitrico fueron

colectados en mayo y junio de 2008. Las especies con las que fue posible trabajar
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fueron: A. pulla (17 réplicas), P. cara (18 réplicas), A. harknessi (17 réplicas), H.
americana (17 réplicas), E. novaehispaniae (seis réplicas) y A. extranea (dos réplicas).
Cada una de las réplicas consisti6 de cuatro organismos pertenecientes a una misma
especie, los cuales se mantuvieron vivos a 4° C en el laboratorio durante el
procedimiento de obtencion de hemolinfa. Este procedimiento se basé en lo siguiente: a
cada individuo se le hizo una incision en el lado ventral entre el segmento abdominal
siete y ocho e inmediatamente se inyectd buffer en la parte ubicada antes del primer par
de patas. Se colecto la primera gota que salié de la incision realizada y se conservo en
un tubo eppendorf. De este modo se obtuvieron cuatro gotas de hemolinfa, una por
organismo, y la cantidad resultante se completd con 130 pl de buffer. Las muestras
recolectadas se congelaron a -70° C hasta su uso. Previo a la determinacién de 6xido
nitrico, se efectud la relativizacion por concentracion de proteina para cada una de las
muestras. Para la cuantificacion de proteina se siguid el protocolo de medicion de

proteina por BCA de Pierce (Smith ef al. 1985), que a continuacion se detalla.

Primero se combinaron los reactivos A y B del Kit tomando 5 partes de A por 1 de B.
Después en una placa de cultivo de 96 pozos, se colocaron por duplicado las muestras

control para obtener la curva estandar de acuerdo con el cuadro 2.

Cuadro 2. Curva estandar para medicion de concentracion de proteina por BCA de
Pierce.

Curva | Posicion en placa | Albumina 2mg/ml | H,0

0 pg A 0 ul 50 ul
5 pg B 25 ul 47.5 pl
10 pg C 5.0 ul 45.0 pl
15 pg D 7.5 ul 42.5 pl
20 pg E 10.0 pl 40.0 pl
25 ug F 12.5 pl 37.5 ul
40 pg G 20.0 pl 30.0 ul
60 pg H 30.0 pl 20.0 pul
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Se colocaron 10 pl de cada una de las muestras por duplicado y se completaron con 40
ul de buffer. Se depositaron 150 ul de la combinacion previa de los reactivos A y B en
cada poza que contenga muestra, incluyendo los controles. Posteriormente la placa se
incubd a 37° C, de 15 a 30 minutos, a temperatura ambiente. La placa se “leyd” en un
lector de ELISA a 562 nm. Los datos se obtuvieron como absorbancia contra
concentracion de proteina en pg donde se calculd la concentracion de proteina para cada
una de las muestras. Esta concentracion permitio estandarizar la concentracion minima
necesaria de ésta en pug para cada muestra, y poder realizar la medicion de 6xido nitrico.
El método empleado para la medicion de 6xido nitrico es indirecto, por lo tanto, lo que

se obtiene es la concentracion de nitritos y nitratos. Una forma de obtener dicha

medicidn es a través de la reaccion de Griess que a continuacion se describe.

Para la obtencion de la curva estdndar, se colocan en una placa de cultivo de 96 pozos

por duplicado, las cantidades indicadas en el cuadro 3.

Cuadro 3. Curva estandar para medicion de 6xido nitrico por medio de la reaccion de
Griess.

Posicion en placa | [ ] uM | NaNO,0.1 uM | PBS Sulfarlli)lamlda Naftilenetilamida

% 0.1%
A 0 0 pl 50 wl 50 wl 50 wl
B 1 0.5 pl 49.5 50 ul 50 ul
C 5 2.5 ul 47.5 w 50 ul 50 ul
D 10 5u 45 ul 50 wl 50 wl
E 20 10 pl 40 wl 50 ul 50 ul
F 40 20 pl 30 ul 50 ul 50 ul
G 60 30 wl 20 wl 50 wl 50 ul
H 100 50 wl 0 ul 50 wl 50 wl

Curva Curva y muestra

Se depositaron 50 pl de sulfanilamida al 1% y 50 pl de naftilenetilamida al 0.1% y la
cantidad de muestra resultante de la estandarizacion por concentracién de proteina por

duplicado. Se incubd la placa a temperatura ambiente por 10 minutos y se tomaron
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lecturas en el lector de Elisa a 540 nm. Se determiné la concentracion de 6xido nitrico

(nitritos y nitratos) de las muestras.

4.4 Analisis y pruebas estadisticas empleadas

Se emplearon tres andlisis para la evaluacion del parasitismo (Bush et al. 1997). La
prevalencia, que es el nimero de hospederos infectados entre el numero de hospederos
examinados; la intensidad promedio, que se refiere al numero promedio de un tipo de
parasitos entre el nimero de hospederos infectados y la abundancia, que es el nimero
promedio de un tipo de pardsitos entre el nimero de hospederos examinados. Los datos
de parasitismo y de concentracion de 6xido nitrico no presentaron una distribucion
normal por lo tanto se utilizaron pruebas no paramétricas (Kolmogorov-Smirnof). Para
hacer las comparaciones entre prevalencias y entre intensidades de parasitismo se
utilizaron las pruebas de ¥* y U de Mann-Whitney respectivamente, y Kruskal-Wallis

para la variacion en concentracion de 0xido nitrico.
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5. RESULTADOS

5.1 Prevalencia de parasitismo por especie de libélula

En general, todas las especies estuvieron parasitadas por gregarinas durante el afio de
estudio, pero éste no fue el caso para los acaros (fig. 2 y 3). Las especies con mayor
prevalencia de parasitismo por gregarinas fueron Argia sp. y A. anceps (15.1% y 12.8%,
respectivamente), mientras que las especies menos parasitadas fueron Telebasis salva 'y
Hetaerina americana (0% y 3.22% respectivamente). En cambio, se observd que
unicamente dos especies fueron parasitadas por acaros, 7. salva (40.4%) y A. pulla
(0.51%). Mientras que la especie mas parasitada por acaros (7. salva) fue la Gnica que

no presento parasitismo por gregarinas (cuadro 4).

Gregarinas
60 -
50 A O A. anceps
l A. extranea
o 40 - O A. harknessi
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Figura 2. Variacion temporal de las prevalencias de gregarinas de diez especies de
zigopteros de 2006-2007, de Tehuixtla, Morelos.
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Figura 3. Variacion temporal de las prevalencias de acaros de diez especies de
zigopteros de 2006-2007, de Tehuixtla, Morelos.

Cuadro 4. Prevalencia de gregarinas y acaros de diez especies de zigopteros del afio de
estudio 2006-2007, de Tehuixtla, Morelos.

GREGARINAS ACAROS
ESPECIE N | Nam. De % Nium. De %
infectados | Prevalencia | infectados | Prevalencia

Argia anceps 133 17 12.8 0 0
A. extranea 50 3 6 0 0
A. harknessi 182 6 33 0 0
A. pulla 391 25 6.4 2 0.51
A. tezpi 55 7 12.7 0 0
A. sp. 53 8 15.1 0 0
Enallagma novaehispaniae | 133 6 4.5 0 0
Hetaerina americana 342 11 3.22 0 0
Protoneura cara 222 10 4.5 0 0
Telebasis salva 47 0 0 19 404
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5.2 Prevalencia por sexos

Las especies de machos con mayor prevalencia de gregarinas fueron: 4. sp. y 4. anceps
(17.8% y 11.9%, respectivamente) y los menos parasitados 7. salva y H. americana
(0% y 3.4% respectivamente). Las hembras mas parasitadas fueron de la especie 4. tezpi
y A. anceps (20% ambos casos), mientras que las que nunca presentaron infeccién por
gregarinas fueron las hembras de A. sp. y 7. salva. En relacion a la prevalencia de
acaros, se encontrd que los machos de 7. salva estuvieron mas infectados que los de 4.
pulla (37.5% y 0.66%, respectivamente). Las hembras de 7. salva presentaron mas
carga parasitaria que los machos y el resto de las especies de hembras y machos jamas

presentaron infeccion por acaros, excepto por los machos de 4. pulla (cuadro 5).

Cuadro 5. Prevalencia de gregarinas y acaros de ambos sexos de diez especies de
zigopteros del afio de estudio 2006-2007, de Tehuixtla, Morelos

N GREGARINAS ACAROS
3 Q d ?

ESPECIE ) Q | Nim.de | % | Nim.de | % | Nim.de | % | Nim.de | %
infectados | Prev | infectados | Prev | infectados | Prev | infectados | Prev

Argia anceps 118 | 15 14 11.9 3 20 0 0 0 0

A. extranea 40 10 2 5 1 10 0 0 0 0

A. harknessi 141 | 41 5 3.6 1 2.4 0 0 0 0

A. pulla 303 | 88 19 6.3 6 6.8 2 0.66 0 0

A. tezpi 50 5 6 12 1 20 0 0 0 0

A. sp 45 8 8 17.8 0 0 0 0 0 0

Enallagma novaehispaniae | 112 | 21 5 4.5 1 4.8 0 0 0 0

Hetaerina americana 207 | 135 7 34 4 3 0 0 0 0

Protoneura cara 174 | 48 7 4 3 6.3 0 0 0 0
Telebasis salva 40 7 0 0 0 0 15 37.5 4 57.1
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5.3 Comparacion de prevalencias de gregarinas y acaros entre los afios de estudio
2004-2005 y 2006-2007

Se encontré que en la prevalencia de gregarinas de tres de las diez especies estudiadas,
hubo diferencias significativas entre los afios de estudio: 4. harknessi (x> = 5.81, p =

0.016), A. pulla (y*=5.91, p=0.015) y T. salva (x*=4.30, p = 0.038) (cuadro 6).

Cuadro 6. Comparacion de prevalencia de gregarinas para cada una de las diez especies
de zigdpteros entre los afios de estudio de 2004-2005 y 2006-2007, de Tehuixtla,
Morelos.

Gregarinas
. No % 5
Especie infectados Infectados Prevalencia X P

Argia anceps

2004-2005 104 11 9.57

2006-2007 116 17 23 0.64 0.425
A. extranea

2004-2005 130 9 6.47

2006-2007 47 3 3 0.01 0.906
A. harknessi

2004-2005 206 21 9.25

2006-2007 176 6 33 5.81 0.016
A. pulla

2004-2005 283 37 11.56

2006-2007 366 25 6.4 591 0.015
A. tezpi

2004-2005 103 32 23.70

2006-2007 48 7 127 2.89 0.089
A. sp

2004-2005 49 3 5.77

2006-2007 45 3 151 2.43 0.119
Enallagma novaehispaniae

2004-2005 144 9 5.88

2006-2007 127 6 45 0.27 0.604
Hetaerina americana

2004-2005 218 8 3.54

2006-2007 331 11 322 0.04 0.834
Protoneura cara

2004-2005 242 11 4.35

2006-2007 212 10 4.5 0.01 0.934
Telebasis salva

2004-2005 139 13 8.55

2006-2007 47 0 0 4.30 0.038
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Con respecto a la prevalencia de acaros, se encontraron diferencias significativas entre
afios de estudio sélo en cuatro especies : A. harknessi (* = 6.24, p = 0.011), A. pulla (°
= 19.33, p < 0.000), A. tezpi (x> = 7.61, p = 0.006) y T. salva (x* = 8.08, p = 0.005)
(cuadro 7). Cabe mencionar que no fue posible hacer la comparacion entre las especies
A. sp y E. novaehispaniae por no haber presentado parasitismo por dcaros para ninguno

de los dos afos de registro.

Cuadro 7. Comparacion de prevalencia de acaros para cada una de las diez especies de
zigdpteros entre los afios de estudio de 2004-2005 y 2006-2007, de Tehuixtla, Morelos.

Acaros
. No % 5
Especie infectados Infectados Prevalencia X P

Argia anceps

2004-2005 114 1 0.87

2006-2007 133 0 0 1.16 0.281
A. extranea

2004-2005 137 2 1.44

2006-2007 50 0 0 0.73 0.394
A. harknessi

2006-2007 182 0 0 6.54 0.011
A. pulla

2004-2005 300 20 6.25

2006-2007 389 5 051 19.33 0.000
A. tezpi

2004-2005 118 17 12.59

2006-2007 55 0 0 7.61 0.006
A. sp

2004-2005 52 0 0

2006-2007 53 0 0 - -
Enallagma novaehispaniae

2004-2005 153 0 0

2006-2007 133 0 0 - -
Hetaerina americana

2004-2005 224 2 0.88

2006-2007 342 0 0 3.04 0.081
Protoneura cara

2004-2005 252 1 0.4

2006-2007 222 0 0 0.88 0.348
Telebasis salva

2004-2005 55 97 63.82

2006-2007 28 19 404 8.08 0.005
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La intensidad promedio de gregarinas para cada una de las especies no fue mayor a

cinco. Las especies que presentaron mayor y menor intensidad promedio de parasitismo

fueron 4. sp (4.25) y H. americana (1.36), respectivamente. Mientras que la mediana de

intensidad de parasitismo fue igual para todas las especies excepto por A. sp que

present6d un valor mas alto. Con respecto a la intensidad de acaros, se encontrd que de

las dos especies que presentaron parasitismo, 7. salva fue la que tuvo la mayor

intensidad promedio y mediana de intensidad de 4caros (cuadro 8).

Cuadro 8. Intensidad promedio y mediana de intensidad de parasitismo de gregarinas y
acaros, para cada una de las diez especies de zigopteros del afio de estudio 2006-2007,

de la comunidad de Tehuixtla, Morelos.

Gregarinas Acaros
Especie N Nuam. M:;gla Meg;ana Min. y Num. M((;Lha Megzana Min. y

infectados intensidad | intensidad max. infectados intensidad | intensidad max
Argia anceps 133 17 3.71 1 1-33 0 - - -
A. extranea 50 3 1.67 1 1-3 0 - - -
A. harknessi 182 6 2.00 1 1-6 0 - - -
A. pulla 391 25 1.96 1 1-8 2 1.50 1.50 1-2
A. tezpi 55 7 3.14 1 1-8 0 - - -
A. sp 53 8 4.25 1.50 1-22 0 - - -
Enallagna novaehispaniae 133 6 1.83 1 1-4 0 - - -
Hetaerina americana 342 11 1.36 1 1-3 0 - - -
Protoneura cara 222 10 1.90 1 1-4 0 - - -
Telebasis salva 47 0 - - - 19 4.47 2.00 1-34
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5.5 Intensidad por sexos

Los machos con la mayor intensidad promedio y mediana de intensidad de gregarinas

fueron de las especies A. sp y 4. extranea, respectivamente (4.25 y 2.00), mientras que

los machos de 7. salva fueron los de mayor intensidad promedio y mediana de

intensidad de acaros (cuadro 9).

Cuadro 9. Intensidad promedio y mediana de intensidad de parasitismo de gregarinas y
acaros de los machos de las diez especies de zigopteros del afio de estudio 2006-2007,

de la comunidad de Tehuixtla, Morelos.

Machos
Gregarinas Acaros
Especie , Media Mediana | Min. , Media Mediana | Min.
Num. Nuam.
infectados de de y infectados de de y
intensidad | intensidad | max. intensidad | intensidad | max.
Argia anceps 14 1.79 1 1-5 0 - - -
A. extranea 2 2.00 2 1-3 0 - - -
A. harknessi 5 1.20 1 1-2 0 - - -
A. pulla 19 2.05 1 1-8 2 1.50 1.50 1-2
A. tezpi 6 2.33 1 1-7 0 - - -
A. sp 8 425 1.50 1-22 0 - - -
Enallagna novaehispaniae 5 2 1 1-4 0 - - -
Hetaerina americana 7 1.29 1 1-2 0 - - -
Protoneura cara 7 2.29 1 1-4 0 - - -
Telebasis salva 0 - - - 15 4.47 2.00 1-34

Las hembras con la mayor intensidad promedio y mediana de intensidad de gregarinas

fueron de la especie 4. anceps, mientras que las hembras de 7. salva fueron las unicas

parasitadas por acaros con una intensidad promedio y mediana de intensidad de 4.50 y

4.00 respectivamente (cuadro 10).
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Cuadro 10. Intensidad promedio y mediana de intensidad de parasitismo de gregarinas y
acaros, de las hembras de las diez especies de zigopteros del afio de estudio 2006-2007,
de la comunidad de Tehuixtla, Morelos.

Hembras
Gregarinas Acaros
Especie , Media Mediana | Min. , Media Mediana | Min.
Num. Num.

infectados de de y infectados de de y

intensidad | intensidad | max. intensidad | intensidad | max
Argia anceps 3 12.67 4 1-33 0 - - -
A. extranea 1 - - - 0 - - -
A. harknessi 1 - - - 0 - - -
A. pulla 6 1.67 1 1-5 0 - - -
A. tezpi 1 - - - 0 - - -
A. sp 0 - - - 0 - - -
Enallagna novaehispaniae 1 - - - 0 - - -
Hetaerina americana 4 1.50 1 1-3 0 - - -
Protoneura cara 3 - - 1 0 - - -

Telebasis salva - - - - 4 4.50 4.00 1-9
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5.6 Comparacion de intensidades de gregarinas y acaros entre los afios de estudio

de 2004-2005 y 2006-2007

No hubo diferencias significativas entre las intensidades de gregarinas de los dos afios

de estudio para ninguna de las diez especies de libélulas, en tanto, que s6lo hubo

diferencia significativa en la intensidad de acaros de 7. sa/va (cuadro 11).

Cuadro 11. Comparacién de intensidad de gregarinas y acaros para cada una de las diez
especies de zigdpteros entre los afios de estudio de 2004-2005 y 2006-2007, de
Tehuixtla, Morelos.

Gregarinas Acaros
Especie CNam. o diana | W p | N | NOm oy diana | W | P | N
infectados infectados

Argia anceps

2004-2005 11 1 1 -

2006-2007 17 1 150.5 | 0.630 | 28 - - - - -
A. extranea

2004-2005 9 1 2 -

2006-2007 3 1 >7 0.716 | 12 - - ) ) )
A. harknessi

2004-2005 21 1 8 1

2006-2007 5 1 289 0.717 | 27 - - - - -
A. pulla

2004-2005 37 1 20 1

2006-2007 25 1 1160.5 | 0.933 | 62 > 1350 20.5 1 0.755 | 22
A. tezpi

2004-2005 32 1 17 1

2006-2007 7 1 623 0.476 | 39 - - - - -
A. sp

2004-2005 3 14 - -

2006-2007 8 1.50 39 0.059 1 11 - - i ) i
Enallagma novaehispaniae

2004-2005 9 1 - -

2006-2007 G 1 67.5 0.495 | 15 - - - - -
Hetaerina americana

2004-2005 8 1 2 -

2006-2007 11 1 110 ! 19 - - ) ) )
Protoneura cara

2004-2005 11 1 1 -

2006-2007 0 1 114.5 | 0.539 | 21 - - - - -
Telebasis salva

2004-2005 13 1 97 6

2006-2007 0 - i ) ) 19 2 7361 0.005 | 116
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5.7 Abundancia
Las especies con la mayor y menor abundancia de gregarinas fueron 4. sp y H.
americana respectivamente (0.080 y 0.004). 7. salva mostr6 mayor abundancia de

acaros que A. pulla. (0.100 y 0.004 respectivamente) (cuadro 12).

Cuadro 12. Abundancia de gregarinas y acaros en diez especies de zigopteros del afo de
estudio 2006-2007, de Tehuixtla, Morelos.

Gregarinas Acaros
Especie N .Med“.l de Abundancia .Medl? de Abundancia
intensidad intensidad
Argia anceps 133 3.71 0.030 - -
A. extranea 50 1.67 0.033 - -
A. harknessi 182 2.00 0.011 - -
A. pulla 391 1.96 0.005 1.50 0.004
A. tezpi 55 3.14 0.060 - -
A. sp 53 4.25 0.080 - -
Enallagma novaehispaniae | 133 1.83 0.014 - -
Hetaerina americana 342 1.36 0.004 - -
Protoneura cara 222 1.90 0.009 - -
Telebasis salva 47 - - 4.47 0.100

5.8 Abundancia por sexos
Los machos con mayor y menor abundancia de gregarinas fueron de 4. sp (0.094) y H.
americana (0.006), respectivamente. Asimismo, la abundancia de 4caros en machos de

T. salva fue mayor que la de 4. pulla (cuadro 13).
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Cuadro 13. Abundancia de gregarinas y dcaros en machos de diez especies de
zigopteros del afio de estudio 2006-2007, de Tehuixtla, Morelos.

Machos
Especie Gregarinas Acaros
N Media de Abundancia Media de Abundancia
intensidad intensidad
Argia anceps 118 1.79 0.015 - -
A. extranea 40 2.00 0.050 - -
A. harknessi 141 1.20 0.009 - -
A. pulla 303 2.05 0.007 1.50 0.005
A. tezpi 50 2.33 0.050 - -
A. sp 45 4.25 0.094 - -
Enallagma novaehispaniae 112 2 0.020 - -
Hetaerina americana 207 1.29 0.006 - -
Protoneura cara 174 2.29 0.013 - -
Telebasis salva 40 - - 4.47 0.112

Por otro lado, las hembras de A. anceps presentaron la mayor abundancia de gregarinas

(cuadro 14). Con respecto a los acaros, las hembras de 7. salva mostraron mayor

abundancia que los machos (cuadro 13 y 14).

Cuadro 14. . Abundancia de gregarinas y acaros en hembras de diez especies de
zigopteros del afio de estudio 2006-2007, de Tehuixtla, Morelos.

Hembras
Especie Gregarinas Acaros
N Media de Abundancia Media de Abundancia
intensidad intensidad
Argia anceps 15 12.67 0.845 - -
A. extranea 10 - - - -
A. harknessi 41 - - - -
A. pulla 88 1.67 0.020 - -
A. tezpi 5 - - - -
A. sp 8 - - - -
Enallagma novaehispaniae 21 - - - -
Hetaerina americana 135 1.50 0.011 - -
Protoneura cara 48 - - - -
Telebasis salva 7 - - 4.50 0.643
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5.9 Concentracion de 6xido nitrico
Se detect6 variacion significativa en la concentracion de 6xido nitrico entre las especies
(Kruskal-Wallis = 18.834, p = 0.002). La especie que present6d la mayor concentracion

de o6xido nitrico fue 4. harknessi y la de menor concentracion 4. pulla (fig. 3).
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Figura 4. Concentracion de 6xido nitrico de seis especies de zigdpteros de Tehuixtla
Morelos. Los niimeros arriba de cada una de las barras indican el numero de replicas
para cada especie. Los asteriscos indican los valores extremos.

39



Peralta-Vazquez: Variacion de Parasitismo y Sistema Inmune

5.10 Relacion entre la concentracion de 0xido nitrico y la variacion de parasitismo

Se detectdé una correlacion negativa entre la concentracion de oOxido nitrico y
parasitismo por gregarinas del afio de estudio 2006-2007 (Spearman p = 0.008) (fig. 4).
El resto de las asociaciones entre concentracion de 6xido nitrico y parasitismo de
gregarinas del afio 2004-2005 y por 4caros de ambos afios no mostraron ningun tipo de

relacion (cuadro 15).

Figura 5. Relacion negativa entre la concentracion de 6xido nitrico y prevalencia de
parasitismo por gregarinas del afio de estudio 2006-2007.
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Cuadro 15. Relacion entre concentracion de 6xido nitrico y parasitismo en ambos afios
de estudio. Se detect6 una relacion negativa entre la concentracioén de 6xido nitrico y
parasitismo por gregarinas del afio de estudio 2006-2007.

Prevalencia de parasitismo

Prevalencia de parasitismo

Mediana de
Especie concentracion de 2004-2005 2006-2007
oxido nitrico pm | gregarinas acaros gregarinas acaros
A. pulla 0 11.60 6.30 640 0.51
P. cara 2.40 4.40 0.40 4.50 0
E. novaehispaniae 2.40 5.90 0 4.50 0
H. americana 2.65 3.54 0.90 3.22 0
A. harknessi 5.11 9.30 3.52 3.33 0
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6. DISCUSION

6.1 Variacion de parasitismo

Los resultados obtenidos apoyan la hipotesis de que existe variacion de parasitismo por
gregarinas y acaros en las diez especies de libélulas. Esta variacion fue posible
detectarla en cuatro sentidos: entre las especies para cada uno de los afios de estudio
(especies con mayor, poco o nada de parasitismo), entre afos para cada una de las
especies (significativa en dos especies por gregarinas: A. harknessi y A. pulla, y por
acaros: A. pulla y T. salva), en relacidn a la constancia de las mismas especies como las
mayor y menor parasitadas para ambos afios de estudio (excepto por H. americana que
en ambos afios se mantuvo como la menos parasitada por gregarinas y 7. salva como la
mas parasitada por acaros) y entre sexos dentro de cada especie. En otros animales
también se ha detectado variacion. Por ejemplo, en la mosca Stenodiplosis sorghicola,
se detectd gran variacion de parasitismo en tres afos de estudio (Lloyd ef al. 2007). Sin
embargo, también hay estudios que han registrado patrones especificos de parasitismo,
como ha sucedido en otras especies (ver Haukisalmi y Hanski 2007; Skovgaard y Saiz
2006). Seria interesante saber si la ausencia de patrones tipicos es comuin en odonatos.
Los estudios a futuro deberian profundizar en esto ya que aportarian mas informacion

sobre las causas del parasitismo.

En general, la variacion detectada aqui muestra una disminuciéon en las cargas
parasitarias por ambos tipos de parasitos, comparado con estudios previos que registran
la variacion de parasitismo en lugares mas septentrionales del planeta, cuyos registros se
mantienen en la misma medida para diferentes temporadas y especies; casos de no mas
de cuatro especies de hospederos y cargas parasitarias de hasta cientos de parasitos por

individuo hospedero parasitado (Abro 1996; Andrés y Cordero 1998; Forbes et al. 1999;
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Hecker et al. 2002; Lajeunesse et al. 2004; Rolff 2000). De hecho, durante el registro
del segundo afio se observo, por ejemplo, que Unicamente dos especies hospederas
estuvieron parasitadas por acaros. ;Por qué el parasitismo se vio disminuido? Hay
varias posibilidades que podrian explicar esto. Una explicacion podria estar relacionada
con el ambiente. Se observo que las condiciones del habitat cambiaron de un afio a otro.
Aunque esto no se midid, en el segundo afio hubo un deterioro ambiental notable
(disminucion de la vegetacion riberefia, mayor rastro de pastoreo, disminucion de la
profundidad del rio, incremento de contaminacion), que pudo haber afectado procesos
tales como la densidad de los vectores (para el caso de las gregarinas), impidiendo que
¢éstos fueran consumidos por las libélulas, o haber ocasionado efectos directos sobre la
adecuacion de los parasitos (para el caso de los acaros), tal como se ha demostrado en
parasitos de peces (Valtonen et al. 1997). Por ejemplo, existe un estudio donde se
evidencio el efecto de la fragmentacion del habitat sobre la interaccion parasito-
hospedero en la libélula Calopteryx maculata y sus parésitos gregarinos (Taylor y
Merriam 1996). En ese trabajo se observo, por ejemplo, que individuos hospederos de
sitios fragmentados tuvieron cargas parasitarias bajas, comparados con hospederos de
sitios no fragmentados; de acuerdo a lo que los autores argumentan, la fragmentacion
podria tener una influencia directa sobre la dindmica poblacional de las gregarinas,
disminuyendo la tasa de encuentro con sus vectores e indirectamente con los hospederos
(Taylor y Merriam 1996). Este pudo haber sido el caso en el presente trabajo. No es de
extraiarse que el deterioro del hébitat afecte también las tasas de parasitismo. Desde
una perspectiva sinérgica, los odonatos igual que cualquier grupo animal, estd afectado
por cambios directos o indirectos en su red tréfica. En un ejemplo a este respecto, se ha
observado que los peces afectan la presencia de larvas de libélulas en un ecosistema, y

las libélulas adultas afectan a su vez, la presencia de los polinizadores de los cuales se
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alimentan y esto consecuentemente tiene influencia sobre las tasas de polinizacion
(Knight et al. 2005). No obstante, seria conveniente ahondar més en esta posibilidad y
medir algunos componentes del ambiente que permitan acreditar de forma numérica el
grado de deterioro del sitio de estudio y el posible efecto en sus hospederos y parasitos.
En los dos ejemplos anteriores, asi como en los resultados aqui presentados, se
manifiesta de alguna forma que un cambio en el ambiente puede tener serias
implicaciones ecolodgicas al alterar de una u otra forma la respuesta de la interaccion

parésito-hospedero.

Otra idea que podria esclarecer la distribucion del nimero de pardsitos encontrada se
refiere al proceso de mortalidad inducida por parésitos (Anderson y Gordon 1982). La
mortalidad de hospederos ocasionada por los parasitos, podria explicar el porqué de las
cargas parasitarias encontradas, ya que posiblemente no se logr6 registrar a todos los
organismos parasitados, porque tal vez murieron antes del momento de la colecta.
Aunque este proceso poblacional puede facilmente enmascarar los registros de
parasitismo de cualquier tipo de hospedero, se ha sugerido previamente que una forma
de solucionar el sesgo ocasionado por este proceso demografico, sea a través del
registro de parasitismo al inicio de la época de vuelo, momento en que emergen los
hospederos (Rolff 2000). Esto se pudo resolver, dado que los registros de parasitismo
con los que se contd en este estudio, albergan informacion de individuos maduros
pertenecientes a todas las épocas de vuelo y fechas de emergencia de cada una de las
especies hospederas. Sin embargo, cabe la posibilidad de que los hospederos con gran
carga parasitaria raramente hayan sobrevivido y por lo tanto no hubiesen sido
colectados (Begon et al. 1986). De acuerdo con los costos del parasitismo a los que se

enfrentan las libélulas (Abro 1996; Siva-Jothy y Plaistow 1999; Cérdoba-Aguilar 2002;
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Hecker et al. 2002; Cérdoba-Aguilar et al. 2003; Tsubaki y Hooper 2004; Canales-
Lazcano et al. 2005) y al hecho de que a mayor edad la tasa de infeccion por gregarinas
aumenta (Cordoba-Aguilar et al. 2003), es posible que en este estudio, haya sido poco
comun que los hospederos muy parasitados se colectaran, porque quizds ya habian

muerto o estaban en sitios apartados de las areas de reproduccion.

No obstante, para el caso de los acaros, en este estudio no afect6 la posibilidad de que
no se haya registrado el parasitismo previo, por la posibilidad de que aquellos ya
hubieran abandonado a los hospederos para completar sus ciclos de vida al momento de
la colecta (Smith 1988), dado que en este estudio se consider6d también el conteo de las
cicatrices de 4caros, ya que estas permiten tener informacién acerca de rastros

preliminares de parasitismo (Forbes y Baker 1991).

Ya otros trabajos con libélulas habian encontrado variacion de parasitismo entre
especies, aunque no en un sentido amplio utilizando hasta diez especies de hospederos y
a un plazo mayor, como aqui se hizo (Abro 1990, 1996; Lajeunesse et al. 2004). Dentro
de las aportaciones mas importantes que han realizado trabajos previos, estan aquellas
que se refieren a la magnitud y uso que los parasitos hacen de las diferentes especies de
hospederos y del alcance evolutivo que esto trae. Por ejemplo, se sabe que en pares de
interacciones parasito-hospedero, la seleccion puede conducir a una sincronizacion de
los ciclos de vida de ambos, a tal grado que los hospederos (principalmente los mas
comunes; Forbes et al. 1999) se ven grandemente infectados al inicio de las épocas de
vuelo, disminuyéndose el parasitismo a lo largo del curso de la vida adulta de todos los
individuos de una misma poblacion hospedera, como se ha demostrado en la interaccion

acaro-libélula de las libélulas Coenagrion puella 'y C. hastulatum (Rolff 2000). En este
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sentido, uno de los hallazgos relevantes de mi trabajo, ha sido la ausencia de una
sincronizacion evidente entre cualquiera de los interactuantes, es decir, que toda la
variacion encontrada y la disminucidn parasitaria entre un afio y otro de estudio para
cada una de las especies de libélulas hospederas, sugiere considerablemente que la
relacion parasito-hospedero no se mantiene estable. Esto tiene notables implicaciones
evolutivas, ya que podria dar cuenta de la forma en que la seleccion natural estaria
operando en este sistema de estudio. Una explicacion en este sentido, podria ser que la
interaccion parasito-hospedero se encuentre en algin momento coevolutivo. La co-
evolucioén, sensu estricto, se refiere al cambio evolutivo que ocurre entre dos especies
de manera reciproca, es decir, que el cambio que se da en una de las especies
interactuantes, se vera contrarestado por un cambio en la otra especie y asi
sucesivamente. Este proceso se ha demostrado en varios pares de interacciones, incluida
la interaccidon pardsito-hospedero. Sin embargo, recientemente se ha sugerido que no
todas las interacciones se dan de un modo tan absolutista, es decir, que no s6lo ocurren
entre pares de especies, sino que podrian estar ademads influidas por otras especies
presentes en el medio, motivando que la seleccién actiie holgadamente sobre unas u
otras especies o sobre todas, a esta idea se le conoce como coevolucion difusa (Forbes y

Robb 2008).

Aunque la mayoria de los trabajos que han documentado la coevolucion difusa, se han
concentrado en la interaccion planta-herbivoro, la premisa es aplicable a cualquier
sistema de interacciones que involucren mas de dos especies interactuantes (Inouye y
Stinchcombe 2001). Especificamente en el caso de pardsitos y hospederos, se podrian
encontrar tanto casos donde se trate de un solo tipo de hospedero interactuando con

varios tipos de parasitos como casos donde un solo tipo de parasito interactie con varios
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tipos de hospederos (Dybdahl y Storfer 2003). Este tltimo es el panorama que advierte
el presente trabajo, si se asume que tanto las gregarinas como los acaros registrados
responden a un solo tipo para ambos casos. Si esto es asi, entonces la explicacion mas
probable se refiere a que la exposicidon de un tipo de parasito hacia diversas especies de
hospederos, debilite de alguna forma la seleccion especifica de las especies
interactuantes y se llegue al grado de que la habilidad del parésito para adaptarse a
cualquier tipo de hospedero se vea flaqueada (Lajeunesse y Forbes 2002) y se observen
casos como el aqui documentado. Ya anticipadamente en otros trabajos se ha sugerido
de forma sutil o en gran medida la coevolucién difusa en la interaccion parasito-
hospedero (ver Baker y Smith 1997; Forbes et al. 1999; Lajeunesse y Forbes 2002;

Lajeunesse ef al. 2004; Rutherford et al. 2007).

6.2 Variacion en el 6xido nitrico

Los estudios de ecologia evolutiva donde se ha medido el 6xido nitrico son escasos, a
pesar de que se ha propuesto a este componente como vital en la respuesta inmune
(Rivero 2006). Los pocos estudios donde se ha analizado este componente han indicado
que puede estar asociado con la condicion del individuo; libélulas en buena condicién
producen mas 6xido nitrico (Contreras-Gardufio 2009; Cordoba-Aguilar et al. 2009). En
ellos se ha senalado que H. americana muestra que el 6xido nitrico es un componente
que probablemente no siempre puede ser producido ya que estd mas o menos presente
en distintas temporadas del afio, lo que sugiere costos de produccion (Cordoba-Aguilar
et al. 2009). Aunque en estos estudios midieron la supervivencia ante retos inmunes con
la bacteria Serratia marcescens en machos (machos con mas 6xido nitrico sobreviven
mas tiempo), no han asociado la produccion de o6xido nitrico con la intensidad de

parasitismo.
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Los resultados de variacion de 6xido nitrico en mi estudio respaldan la hipotesis sobre
la relacion negativa con la variacion de parasitismo (figura 5 y cuadro 15), y sugieren
costos del parasitismo sobre la respuesta inmune de los hospederos. Por ejemplo, la
especie A. pulla que present6 el mayor parasitismo, fue la que menor concentracion de
oxido nitrico tuvo. Esto sugiere que los animales muy probablemente estan renunciando
a la inversion en respuesta inmune, porque los parasitos tal vez son demasiado
virulentos. Esta situacion es andloga con los modelos de Godfray y Sasaki (1999),
quienes encontraron que una de las respuestas por parte de los hospederos ante parasitos
demasiado virulentos, es que los primeros se vean orillados a no invertir contra
parasitos de este tipo, ya que esto les supone costos demasiado altos y por ende poco
costeables. No obstante, la relacion encontrada podria ser explicada por la historia
filogenética de los organismos, por lo tanto seria conveniente tomar con cautela lo
encontrado aqui y considerar realizar una correccion filogentica, que bien podria ser
explorado como parte de algun estudio a futuro. Otro punto importante que cabe
mencionar, es que en el presente trabajo la medicion de 6xido nitrico solo se efectudé con
las especies que hubo la posibilidad de medir el parametro inmunolégico durante esa
temporada, ya que no todas las especies estan presentes todo el afio. De cualquier forma,
seria muy importante tener conocimiento de cudl seria el caso para el resto de las
especies hospederas con las que no se midi6 el 6xido nitrico y corroborar lo encontrado.
Algo importante de mencionar también, es que lo hallado ajusta bien para el caso de las
gregarinas, aunque no asi para el caso de los 4caros, pues no es muy clara la relacion
que existe para estos ultimos. En este sentido, tal vez convendria explorar con mas
detalle la relacion que guarda el sistema inmune, en este caso el 6xido nitrico, con la

carga parasitaria por acaros, especialmente en 7. salva, ya que fue la inica especie que
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indic6 ser mas constante en relacion al grado de parasitismo por acaros, con altas
prevalencias durante toda la época de vuelo de los adultos pero una de las especies a la
que no se le midio el 6xido nitrico, por no estar presente durante la colecta de

organismos para dicha medicion.

6.3 Perspectivas futuras de trabajo

Mi estudio a pesar de haber comparado un par de anos de colectas, ha ofrecido mas
preguntas que respuestas. La ausencia de un patréon de parasitismo conmina a que mas
afios debieran ser investigados. Si esto se realizara, posiblemente se daria cuenta de
patrones, y se vislumbraria mas conocimiento sobre procesos ecologicos y evolutivos
como el hecho de advertir si las especies mas parasitadas son encaminadas a la
extincion local, si las estrategias sexuales dentro de las especies se modifican gracias a
las tasas de parasitismo [por ejemplo, si las especies muy parasitadas viven poco y
pongan por lo tanto su mayor inversion reproductiva (huevos, espermatozoides) al
comienzo de la vida adulta], si la territorialidad no sea una estrategia conveniente ya
que los gastos en defensa inmune son demasiado altos, o si algunas especies ajustan sus
periodos de reproduccion cuando los pardsitos son menos frecuentes, entre otras. No
obstante, queda también la posibilidad de que no necesariamente haya un patron de
parasitismo al menos en estas especies hospederas, como se ha demostrado en otros
trabajos y sea que mas bien los procesos ecoldgicos y evolutivos, estén operando en
otros componentes de historia de vida de los organismos y también no unicamente sobre

los hospederos, sino ademas sobre los parasitos.

Mi estudio se realizd desde la perspectiva del hospedero y queda evidenciada la

ausencia desde la posicion de los parasitos. Seria interesante explorar la magnitud y
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consecuencia de las presiones ejercidas por parte de los hospederos y del ambiente hacia
los parasitos, ya que en general, son desconocidas. Estas inquietudes deben ser
abordadas en el futuro. Por ejemplo, ;por qué los dcaros no infectan a otras especies o
en mayor nimero tanto como las gregarinas?, ;cudles son las limitantes ambientales (p.
ej.: temperatura, humedad relativa) que pudieran estar afectando a las especies de
parasitos?, ;de cuantas especies y cudles es la comunidad de gregarinas y acaros?,

Jcompiten entre si estas especies en caso de haber mas de una de gregarina y acaro?

Los estudios de respuesta inmune apenas han tomado forma en los afios recientes
(Schulenburg et al. 2009). Yo he hecho una investigacion muy preliminar en este
sentido. Seria importante que otros tipos de respuestas sean exploradas a lo largo de la
temporada. Por ejemplo, la actividad de la fenoloxidasa como enzima clave en el inicio
de la respuesta inmune (Gillespie et al. 1997; Soderhidll y Cerenius 1998) y la
melanizacion (la envoltura de un patdégeno por medio de hemocitos y su posterior
encapsulacion por melanina (Gillespie et al. 1997; Schmid-Hempel 2005)). Estos datos

complementarian las interpretaciones de lo hallado con ¢xido nitrico.
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6.4 Conclusiones

1) Se investig6 el parasitismo de diez especies de zigopteros y su relacion con el 6xido
nitrico. Se encontr6 que el parasitismo varid en cuatro sentidos y en general disminuy6
de un afio de estudio a otro. Esto sugiere que la interaccion parasito-hospedero no se

mantiene estable y posiblemente esta sujeta a un proceso de coevolucion difusa.

2) La relacion con el 6xido nitrico fue clara para el caso de las gregarinas; donde se
hall6 que la especie que presentd mayor parasitismo fue la que menor concentracion de
oxido nitrico tuvo; situacion equivalente con los modelos de Godfray y Sasaki (1999).
Sin embargo, esto no fue coincidente para el caso de los acaros, ya que no se encontrd

una relacion clara para estos ultimos.

3) Este estudio se realizo desde la perspectiva del hospedero sin considerar la posicion
de los parésitos. Seria interesante explorar la magnitud y consecuencia de las presiones
ejercidas por parte de los hospederos y del ambiente hacia los parasitos, ya que en

general, son desconocidas.
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