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RESLIMEN.

Trichogramma pretiosum {Hymznoptera, Trichogrammatidas). El

estudicn se llevo a cabo en la zona del Jardin Botanico de  la

LINAM.

e — it

Echeveria gibbiflora {Crassulaceas}). El grado de agregacion de la

distribucion de husvos por planta, tiende a ser alto 2 lo  largo
de todo 21 ano.

Algunas wcaracteristicas externas de la planta estan
corre2lacionadas oon la probabilidad de oviposicion y econ’ la

probabilidad de tener cargas altas de huegvos,

I. pretiosum parasita los husvos de 5, xami durante las

primeros 458 a 72 horas de haber sido pumstos, las® larvas * del’

parasitoide se  alimentan de la larva del hospedero ¥y los
parasitoides adultos emergen alrededor del quinceavo dia.

En  dos anos oconsecutivos se  realizaron muestrens
szmanales de plantas vegistrando, =1 numers de  huevos ¥y 2l
desting de astos,

Se  encontro una relacion entre densidad de husvos v
poveentaje  de parasitismo que sugeris denso-depsndencia a3 una
2sicala local {por planta). Fara ecorroborar esto,  se realizaron
tos  sxperimentos  de campo 3 difersntes estalas sspaciales yk B
manipulo la densidad de hospederos.

S discuten los mecanismos subyacentes a los  patrones
de parasitismo  observados, y s2 discute el papel de los

paragitoides en la regulacion de la pablacion del herbivero.
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INTRODUCCTION,
Las poblaciones de insectos herbivoros varian en tamano

y wstabilidad, desdes densidades bajas vy estables como 28 2l casa

de Heliconius ethila iLepidqptera), en Costa Rica (Ehrlich vy

Bilbert, 19733, hasta poblaciones como la de la palomilla

Igiraphera diniana, ©uya densidad poblacional ha oscilado  entre

cuatro ¥ tréinta ﬁil individuos en los ultimos 50 anos
(Baltensweiler ot al., 1977},

En los ultimos anos se han estudiado wmuchas Eipetiéﬁide
inggctos ocon 2] objeto de entendsr los patrones  de  abundancia,
fluctuarcion y distribucion de sus pob%aeianes. & pesar de la gran

cantidad de datos ocon la gus se cyenta, 2 la fecha no se’ ha

logrado concretar una teoria que integre todos los aspectos de  la

Ecnlogia de  Poblaciones de inssoios  herbivoros. El O poder  de
predimcion; derivado del entendimiento de la accion de los
fartores abicticos y bioticos gue producen dichos patrones, 25 adn

una meta gue se observa distante,

Durante la decada de ios; cincugntas, los  argumentos
giraban alrededor de 1a importancia relativa de los  factorss
binticos y  abioticos, en  la determinacibn de los tamanos
caracteristicos vy de  las fluctyaciones en las poblacioneg' de
inszctos.  Algunos  sostenian que  las poblaciones de  insectos
estaban reguladas por  interaccicnes denso~dependientes  entre
congspecificos  (competencial, o entre herbivoros y sus  enemigos
naturales (Smith, 1933; Ni@halsan; 1%54, 1958); mientras que otros
argumantaban que la mortalidad denso-independiente, deprimia a las

poblaciones de herbivoros hasta un punto en el que las



interacciones entre  los organismos se  volvian insignificantaes
{Andrawartha y Birch, 1954).

Fara la decada de los sesentas, surgio un  nuevo
debate e2ntre los defensores de la regulacion densc-dependiznts. La
pregunta ahora estaba enfocada hacia cuales interacciones troficas
habia gue dirigir 13 atencion. 5Sg discutio la  importanciade  la
regulacion de  enemigos  tales como parasitos, depredadafas ¥y
patogenos (Hairston =2t al., 1¥&0; Slcbodkin =t al., 19673, ¥y de la
regulacion por la limitacion de recursos alimenticios (la planta
hospedera) (Murdoch, 1944; Ehrlich y Birch, 1947}, Como resultado
d2 1o anterior, los niveles troficos se examinaron pov pares, como
relaciones planta hospedera-harbivers o como dinamica
depredador /parasito—presa vy la teoria alrededor de estas
interacciones  se consolido a medida que =1 trabajo  experimsntal

fuz sumentando.

Regulacion por la ﬁlanta Hospedara,

La presencia de recursos alimenticios no necesariamente indica gue
2]l material =sta disponibls para =21 consuma por  parte el
harbivoro, Caracteristicas morfologicas o conductuales dal’
herbivoro, asi  como algunas caracteristicas fisicas del  habitat
cams  diferencias en el grados de aislamiento, pueden limitar el
acoeso al alimento y provocar qu2 1os recursos no sean  totalmente
utilizados (Clark =t al,, 1947; Rausher, 197%;Soberon, 1933). Los
wstudios  de campo han mostrado que aun cuande la planta hospsdera
parece  s2y abundante, <21 acreso individual a los recursos  pusde

ser  denso-dependiznte, vy aun e2n 1os mismos sistemas la relacion
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con los  enemigos naturales puede tambien ser  denso-dependiente
(MoClure, 1977 Stiling, I?BO}. MéElura (1979}, gnoontro que la
tasa de desarvollo, la sobrevivencia v la fecundidad, estaban
negativamente corvelacionadas con las densidades naturales de

Finrinia externa. Luando las densidades fueyon  reducidas

gxperimentalmente oon insectircidas, 1la fecundidad y 21 desarrollo
s2 incrementaron (Mellure, 1977), Baltensweiller, =t él., (19773,
moastraron que'lcSVefeétos'éenso—dependientes pusden ocurrir  aun
antes de que la planta de alimentacion haya llegado a8 un nivel

"hajo de abundancia, demostraron aque el 0% de las larvas de

Iziraphera diniana en un arbol, 1llegan a dispersarse aun antes de

1a defoliacion.

Una razon del porgus se  encuentran efectos  denso-

dependientes cuands 21 recurso por 2l gue los herbivorss compiten

parese  estar lejos de un nivel limitante, puede encontrarse en

gxparimntos  realizados en 1os yltimos 10 anos, los  cuales
dempzstran que arveglos aparsntemente uniformes de hojas, tallos vy

raires, pugden variar en calidad.

La ralidad puede medirse directamente, obteniendo tablas -

e vida y datos fisiologicos de los herbivoros al usar diferentes
partes de una planta, o indira:tamente;r midiegndo nutrientes
(nitrogeno, carbohidratos, ete.), agua, o metabolitos secundarios
{fenoles, taninos, alcaloides, glucosinalatos, ete.). S2 supone
qus tales medidas indirectas correlacionan con los  principales

parameiros demograficos de los herbivoros.
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Esta variacion dentro de la planta, pusde resultar en una
distribucion no uniforme de los herbivoros a 1o largo d= la planta
y de los tejidos de esta, creands compeiencia localizada entre los
individuos (Witham, 1931), Otros adtores (Fesny, 1%48; Hough v
Pimantel, 1972; Rausher, 1981; Raupp y Denno, 193Z), han observado
que plantas individuales y partes de sstas, cambian =2n rcalidad
durante la etapa de crecimiento, La  wvariacion en calidad
nutricional vy ‘defenaas dentro y entre plantas en un  tiszmpo,
tambien puede afectar la abundancia de 105'herbivoros,(ﬂhnades y
Cates, 197483 Uirza, 1984; Whitham, 1981, 1982y Rauppg y Denno,
1983). Los cambios en la calidad de las plantas pueden  ser
densodependientes, comy  ha  demostrado Haukioja(l%87),  en
2xperimentos  donde los aumentds en la produccion de metabolitos
secundarios  estan correlacionados con un incramento 2n la  accion

de los herbivoros.

Fegulacion por Enemigos Naturalss.

Existen evidencias de’:ampa en relacicon a que la efectividad de
depredadores 2 inssctos parasitos depende de la densidad  del
hospedero, La mayor parte de estas provienen del analisis de
tablas de vida realizadas a lo largo de varias  gensracionsgs vy
sobre varias densidades poblacionales. Stubbs  (1977), reviso

trabajos de  tablas de vida y sncontro que ocho de los  diez

2studios revisados mostraban que las tasas de  depredacion o

parasitismo eran denso~dependientes

Cuands se estudia la mortalidad de insectos dentro  de
una sola generacion, la metodologia utilizada mas  frecuentsments



densidades de los inssocics hospederos gue varian naturalments =n
2l gspacic, =ntre habitats, 2n plantas individuales o 2n pariss de
la planta. En un estudio clasicod, Holling (1959) encontro gue el

porcentaje de depredacion de la pupa de Neodisrion ssriifer por

mamiferos peguenss, se incrementaba conforme aumentaba la densidad
del hospedero. MeClure  (1977), mostro gue 2]l parasitismo por

himenopteros de la familia Eulophidae sobre Fiorina exterpa

{Homopteral, estaba correlacionado con la densidad de adultos d=l
insecto.  Sin  embargs, ‘la densidad del herbivoro tambien variaba
cen la o altura 2n la copa del arbol, por lo gque se debilita =l
argumento de que los parasitoides respondian especificamente a la
densidad del hospedero. Varley, Sradw&lly y Hassell (1974},
analizaron  los dafae de 18 anos de tablas de vida de la palomilla

Dperophtara brumata y‘demmstkaran 13 existencia’ de mortalidad

densodependiente debida a la ancion del parasitoide Cyzenis

albicans (dipt=ral.

e Mo M oA R

Log experimentos de campo  sobre la mortalidad de

insgctas  hevbivoros son sscasos. Stiling ¢(1980), 2n un 2studic

urticae, demostro parasitismo denso-dependisnte. Este, =25 uno de
los pocos estudios gue proveen evidencias inequivocas acerca del
papel de  los enemigos naturaless coms reguladorss da las

poblaciones de insectios. Frecuentemente los estudios de control de

plagas de insectos por =nemiges naturaless, introducidons  en



sistemas agricolas, g2 citan como evidencia de gue los  enemigos
regulan a su pfesa. 2 hecho, mizntras gue los  #nemigos
introducidos  pueden reducir hasta un %74 a las poblaciones de sus
prasas {Beddington, =%t al,. 1973), sxisten pocos estudios a largo
plago que examinen si la farﬁa de accion de estas especies es  de

tipo denso-dependisnte.

Actualmente se cree que tanto las plantas como  los
egnemigos naturales contribuyen 3 la regulacion de las  poblacionss
de insectos herbivoros. La resolucion de sus papeles respectivos vy
s importancia en sistemas natarales y agricolas, se investiga via
dos puntos de vista muy difeventes. En uno, s2 examinan las
intgraccionzs  entre dos niveles troficos en un tismpo. Desde 21
otro,  s2 cuestiona la forma en gque  las plantas vy enemigos
naturales interactuan para reducir y regular a las poblaciones de

herbivoros.

Enfoque  a dos ﬂivelés Trof ivos.
En este enfogue se enfatiza la pregunta de cual de los niveles
troficos, ” la planta o =1 enemigo natural, =s =1 mas importante.
Fara responder a esta pregunta, uno debe asumir que los efectos de
mada uno  en la amplitud de la fluctuacion y en =1 tamano: de’ la
poblacion de los herbivaras, son "separables" y por 1o tanto
aditivos, Pusden ser aislados y comparados en cuyanto a magnitud.
Micholson y Bailey (1933), desarrollaron lo gque s2 ha oconvertido
#2n =1 modelo mas comunmantes utilizado para  deseribir cambios
discretos en pablaciongs de insgcios. La estructura de su modelo

para ocambios en la poblacion del hospedero pusde  ser utilizada

e
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heuristicamente para mostrar como €] enfogue de dos niveles
“troficos relaciona ambos  niveles a los  procesos de cambios

poblacionales.

En este modelo, el tamano poblacional en el
tigmpo t+1 depends del tamano de la poblacion de= la presa en’ 2l
tiempo t, nit) es la tasa de incremento Poblaeianal y expl-ap(tll,
25 un termino de mortalidad;
N(t+i)= N(t)exﬁtwapit)]
F e2s 21 numero de enemigos vy a es un termino que  deseribe la

‘eficiencia de busgueda del depredador o parasitoids.

En =21 enfogue de dos niveles troficos se asume gus el
impacto de la planta ocurre solo 2n , 1a tasa de increzmento del
herbivara. Este impacto puede ser denso-independientez, mediante la
disminucion o 21 aumento del desarrolle o fecundidad, o denso-
dapendiente, mediante la competencia por alimento o defensas
inducidas., Los sfectos de los enemigos sobre 1os  herbivoros, se
incluyen en un termino aparte, 21 exponente wép(t). Tanto o
—ap{t), primer y tercer niveles troficos, =n parte determinan la
dinamica de la poblacion del herbivore. Fero lo hacen de forma

saparada.

Lawton v Strong {(1981) proponen gue ni la compeizncia
intrasspecifica, ni la depredacion, pusden explicar completamente
la dinamica de las poblaciones de herbivoros,  Sin embargo, la
revision que hacen lleva a la conclusion de gquez mientras no se

cugnte con experimentios de campo coriticos gug apoyen las diversas
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de primer orden. Rhoadss (1923} por otro lade, discute la teoria
de los "brotes de las poblaciones dé herbivoros®, que propone un
papsl menor de los snemigos naturales. Desde su punto de vista, =1
2stres sobre la planta inicia los brotes y las defensas  inducidas
controlan la fase de disminucion poblacional con mortalidad debida

a2 anemigos que aceleran la caida,

Enfogue a tres Nivelss Troficos.

Artualmente sxisten muchas evidencias de gue no solo las plantas
y los esnemigos naturalss actuan independientemente y aditivamente
sobre las poblaciones de herbivoros, sino gue tambien interactuan
{Lawton & MeNeill, 1979 Prices et al, '1980). Un enfoqus de ssie
tipo asume, que la evelucion, distribucion v regulacion de " los
herbivorns  depende de la =ficiencia del snsmigo natural que esta

condicionada a los atributos de 1a planta, v viceversa.

Los primeros trabajos sobre interaccionss éntre plantas y =nemigos
naturales, fuesron hechos en cultivos y en sistemas manejados por
2l hombrs.  Se  realizaron v compararon  estimacionss sobre o la
eficiencia de los enemigos naturales en sistemas agricolas vy
‘generalmente utilizando un enfoque experimental (De Béch, 19745
Huffaker et al., 19753, Prieg 2t al. (1980), hicieron una
revision de los estudios que ‘demostraban;‘la importancia  de
interacciones a tres niveles troficos en sistemas naturales ¥
mansjados  por 2l hombre, Enfatizan sobre un nﬁevn‘ enfoque gQue

zsonteste  preguntas evolutivas, acerca de la adaptacion de  las

L)



plantas a la herbivoria. Particularmente, en la necesidad de
considerar los reguerimientos nutritivos de los enemigos naturales
asi ecomo sy conducta dereficieﬁcia de  busqueda, como fuerzas
selectivas que  "moldean®  la evolucion de  las caracteristicas

fenologicas, movfologicas y quinmicas de las plantas.

Adoptando  la suposicion de gue las plantas vy enemigos
naturales interactuan, los tamanos v los procesos de regulacion de
las poblaciones de haerbivoros, pusden se2r omejor entendidos (Lawton
L Mefeill, 19793, La variabilidad gntre y dentro de las plantas
hospederas, tambien puéde provasy un marco deltrabaju para =l
entendimients  de la regulacion de herbivoros por enemidos

naturales (Schultz, 1983y Whitham, 1983},

Finalmente, ademas de responder a las p?egunfas aceroa
gde las caracteristicas de 13 planta y“la‘regulaciﬂn de poblaciones
de herbivoros, s2 han iﬁtentadm gntender las presioﬁés de
seleccion  subyacentes a los patrones de\preféreneia que  exhiben
las poblacionegs de insectos herbivoros (Smiley, 19783 Couriney vy

Courtney, 1982; Sobsron st al., 1986).

El- estudio gque agui se presenta forma parte de un
Cproyvecto  general  acsrca del "Efecto del Uso y la Calidad de los

recursos sobre  la Dinamica FPoblacional de Sandia xami

{Lepidoptera, Lycaenidaes)®, a cargn del Dr, Jg?ge Soberon T del

Departamento de Ecologia del Instituto de Bialogia de la LUNANM.

'

Las evidencias de ocampo sobre  interaceionss a  tres

gX
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niveles froficos y  la forma en como =stas  influyen sobre  la
regiulacion de las poblaciones de herbivoros en sisizmas naturalss,
SN ESCABRAG. Eapeciélmente, g2 carece de sstudios gque examinen la
forma en la que los enemigos naturales regponden a los  patronss
gspariales del herbivoro, generados por la variacion entre plantas
¥y por los  patrones de oviposicion, a pesar de que  la” teoria
sugiere que los patrones g2spaciales son de gran importancia para

la dinamica poblacional {(Hassell, 1973).

En un trabajo anterior, Soberon {(1924) explica la forma
2n  la gque =21 uso y 1a calidad de los recursos  interactuan para
determinar 21 tamano y en las poblaciones de insectos herbivoros.
El uso que una pablacion hace del recurso depends de las tasasg de
busqueda y encuentro con los recursos vy de la tasa de oviposicion
una  wvez que 21 recurso ha sido encontrado. LA calidad se defins
coms la suma de los efectos gue produce el uso de un recurso sobre
la fecundidad vy sobrevivencia de los consumidores. Como  ya' se
dijo, la calidad de un recurso tiene varios componegntes; aguellos
relacionados a la calidad de=l alimznto per s2, ocomo nitrogeno
disponible, contenido de agua, eteo., aguellos relacionados a las
caractzristicas fisicas ¥y ambientales del rEoUrso Como
microhabitat de la planta y caracteristicas fisicas de esta vy
aguellas relacionadas al recurso, cono flora y fauna asociadas.
Los enemigos naturales se encusntran dentro de este grupo, vy su
gfgcto sobre 13 dinamica de la poblacion del herbivoro debe verss
dentro de este contexto de tres niveles troficos: planta -

herbivore — enemigo natural.
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ANTECEDENTES

Fara gque los depredadores y parasitos regulen la
densidad de las thlacinnas deg herbivoras dentro de una  sola
generacion, g2 deben ocumplir dos condicionegs. Primero, los
2nemigos naturales deben mostrar una respuests funcional (Saolomon,
1949) ante cambios en la densidad de presas, en segundo  lugar,
debe  existir un patron de parches de  hospederos  con  densidad

variable para quez la respugsta funcional puseda manifestarse,

La mayoria de los modelos  clasicos depredadnrmpresa;
asumen qu2 la frecuencia de martalidad por 2nemigos naturales ss5ta
alzatoriamentes distribuida entre 1la poblacion de la presa  (Lotka,
192%; Volterra, 192433 Nicholson y Bailey, 1933; Hassz21l y Varley,
1942, 3Sin 2mbargo, =2n 13 ultima decada un tema primordial =2n la
goologia de depredadores ha sido la optimizacion en la asignacion
del tiempo de busqueda e2n presas distribuidas =n forma de  parches
(krebs, 1978; Fyke et al., 1977). Una serie d2 modelos han
indicado qus 2l consums de alimentos 25 mayor, ouando =1 ssfusrzo
de  busqueda sz concentra en arsas de altas densidades de presas
{Murdoch vy Daten,  1975; Charnov, 19743 Lewis =t al., 1974; Cook vy

Hubbard, 19773 Waage, 1979},

El nivel de densidad al gue responden los depredadores
dependera de su tipo de busgqueda, las distancias gue viajan para
encontrar a la presa vy las claves que wtilizan para localizarla,
Un parasitoide “buscands”, genaralments s snouentra oon wna

distribucion agregada o ‘“parchada" de hospederos potenciales

11
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{Hassell v May, 1974; May, 1978: Morrison y Strong, 1981). Hassell
(194683,  sugirio 21 termino "respussta agregada” para describir a
los  mecanismos  conductuales que asgguran a  los  depredadores,
asignar mayor cantidad de tiempo 3 13 busgquada de presas 2n arsas
de mayor abundancia de estas. Los resultados esperados de una
respuesta agregada son un incremento en la e=ficisncia de  forrajeo
y tasas de mortalidad denso-dependienteé positivas entre las
presas  (Hassell, 197S}$ siempre’ ¥ cuando 1a respussta sea o
suficientemente fuerte (Daten, 1977). Distribuciones no aleatorias
de parasitismo, ‘pusden tener impactos considerables ssbrE“ la
dinamica paoblacional de las especies interactuantes (Haaaéli et

al., 1985; Hass=1l vy May, 1773, 1974).

FPatrones de oviposicion de Sandiz xami, en relacion a su planta de

alimentacion,

AN

En un trabajo{antecadente, Sobesron et al. {(1924) investigaron

[x2

los  patrones de mvipaﬁicimn de la mariposa, »on el fin de
desoribiv el uso véue esta hace de su recurso y discuten las
hipotesis que explican los patrones de aviposicion observados. Se
gncontro  que 13 distribuciorespacial de los huevos de 8. xami es
agregada a lo largo de todo el ano (ver fig. 1). La distribucion
de los husvos por planta, tambien resulic ser agregada (ver fig.
2y, Esto es debido al hecho de que pocas plantas reciben una carga
desproporcionada  de husvos, rasuitando 2sto en la existencia de
plantas oon una mayor probabilidad de recibir huevos que  wtras.
Estas plantas reciben el nombre de "plantas preferidas”, v se

definzn como aguellas con una proporcion de .1 0 mas  de semanas

by
o
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con huevos (fig., 3). Asi eismo, s2 probo gus la preferzncia esta
asoniada con caracteristicas fisicas de la planta, oomo:  altura,
gragdo de aislamiento y densidad de conespecificos en un diameiro

de up metro (figs. 4, S y Sobsron 2t al, =nviadol.
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DBJETIVOS

El primer objetivo de este trabajo fus 21 de
investigar, en un sistema natural gue consiste #n una planta

Crasulacea, Echeveria gibbiflora, wun herbivoro especialista,

N tst A AR Rt - sl S idd

Sandia xami vy un parasitoide generalista, Trichogramma pratiosum,
los  patronss de oviposicion del parasitoide dada la distribucion

‘®¢pacial agregada de los huevos del hospedero.

El segundo Bbjativa, ¥y &l mas especificd; fus el
de p%ahar si la interaccion gsncontrada, podria ser importante
en la regulacion de los numeros poblacionales del herbivoro.
22 probo l1a hipotesis de gque la mortalidad de los husvos del
herbivoro es denso-dependiente vy de que esta mortalidad, s=

debe al parasitismo.

N
d



MATERIALES Y METODOS,
El trabajo se realizo en 4 etapas:
Etapa 1.~ Dotubre de 1933 a Octubre de 1984 v

Etapa 2.- Octubre de 1984 a Octubre de 1983, patrones de
parasitismo 2n 21 campo.

2 de 198D y Febrero de 1926, experimentos de

Etapa 2.— Noviemb
d dependencia.

L1 ]
o

Etapa 4.~ Abundancia relativa vy Distribucion de los
" parasitoidss e2n 2] arsas de estudio.

1.~ Patronegs de Parasitisme en 21 Canpo.

IR Wi N - e F T A £ o S e T - ool L SR

En Octubre de 1983 se marcaron 415 plantas en un area de dos
hectareas, de estas se 2ligio una musstra al azar de 140 plantas.
Duranite un ano se examinaron las plantas una vez por  semana
registrando 21 numeros de huevos recien pusstos, numero  de
sobrevivientes y numero de huevos parasitados. lLa edad vy
condicion de los huevos se detecto facilments pov 21 color que
presentaban.  Huevos recien ovipositados presentan una coloracion
verde olara, durants las primevas 42 horas cambian a un color
blanco ¥y si han escapado al parasitismo, despuss del octavo dia
aproXimadaments, SMRYrge la larva, dejando dn orificio
relativamente grande a la altura del micropile
(Parlange, Llorente y Sobsron, 2n prepJl. En ca;a.
de haber sido atacados por parasitoides, a partir del dia 5, van
adguiriendo un  color grisaceo que s2 va tornando cada vez mas
obsouro  hasta que alrededor del dia 15 emergen los parasitoides
dejando un orificio  mas p2guens gque elkdejadc‘pur la larva vy

ganeralmente en posicion lateral. Por cada haevo parasitado

18



smergen  =2n  promedio eincu parasitoides. Aun despuss de  habsr
emergido los parasitoides, el husvo éonserva 2l coloyr grisaceo.

Como  los  husvaos  no fusron marcados, no 2s poasible sabsr con
certeza absoluta si un huevo registrade como recien pu2sto en una
semana €5 21 mismo que s2 registro comd parasitads sn una o semana
pasterior. For lo tanto, para realizar los analisis estadisticos,
unicamente  fueron considerados aguellos husvos de los gue  habia
constancia de su destino. Desgraciadamente, 2sto reduce bastante

2l numero de datos utilizables.

En Octubre de 1984 se eligio una mugstra de 340 plantas a lo
largo de un transecto de 173 metros de largo v @ metros de ancho.
Se siguia 21 mismo procedimiento de musstrec que en 21 ano
anterior. Para ambos anos los datos se analizaron =2n r2lacion a:

s S

b) patrones de parasitismos de Trichogramma pretiosun

o) porcentaje de parasitismo on o] tiempo

d) porcentaje de parasitismo en diferentes escalas espaciales.

2.~ Eyperimentos de Denso-Dependencia,

En Noviembre ds 1785 se esligieron 9 marcaron 34'P1anta§
con caracteristicas fisicas similares a 1o largo de toda la  zona
de estudio. Se colectaron alrededor de 300 huevos verdes (recien
ovipositados), y s2 llevaron al laboratorio paralsu revision bain
un  microscopio de dissccion.  Los husvos  s2 manipularon  con
pinceles y alfileres entomologicos, s2 removieron dg la muzstra
todos  aguellos gue  presentaron algun tipo de  dano mecanico

iproducido por algun depredador), vy aguellos en los gue 21 color

LN
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verdes no fusra evidente, Al dia siguiente se colocarcn los
husvos a 1o largo de la inflorecencia de las plantas marcadas
siguiendo un  patron praviamsnt2 elegido mediante upa tabla de
numeros al azar., Las densidades colocadas fusron: (el numero de
replicas entre parentesis)y, 3(5), S(5), 715, 9.5, 11433, 13(3),
15(3), 2003, Las densidades s2 eligieron de acuerdo a

experimentos  previamentes  rveportados en la literatura  (Waage ¥

3

Lane, 1924; Morrison et al., 1980; Hassell, 1282}, v a las

¥

densidades maximas y minimas wbservadas en los dos anos  de
mugstreos previos. El el numero de replicas se determing con base

2n la cantidad de huevos disponibles para =1 experimento. 5. xami

25 na sspecis e2scasa (Soberon =t al., 153461, v

]

brotes poblacionalezs se registran en esta epoca del ano, obtener
gran numera  de  husvos pertenscientes a la misma  eohorts
represanta un problema metodologico.

Los’ husvos sg pegaron a 1a inflorscencia mediante  un  pegamento
sintetico (Fritt), nunca en contacto directo con la superficie de
gstos  sino sobre wna rapa delgada de epidermis disectada de  las
hxjas de E. gibbiflora. El muestreo s2 realizo a lo largo de
nueve dias, dos veces por dia; una vez al dia se registro el
numero  de  huevos desaparacidos, 21 numero de huevos ocon dano
ocasionado  por’ algun otro depredador diferente al parasitoide
{por lo general dano de tipo meeanico como mordidas)y, =21 cambio
de color en cada uno de los husvos ¥y 21 numero de huesvos  con
orificio  de 2olosion da 1a larva {(registrados I’/ I
sobrevivientes), Dos  veces al dia se removian los huevos recien
ovipositados manteniendo  asi, 1a dénsidad original”® de  huevos

sobre las plantas, 2xcepto en los casos en los gue se registraron

2%

pesar. de que los

=l
peg ¥4



perdidas, las cualyss solamente se subsanaron 21 primer dia.. Al
noveno dia se colectaron todos los huesvos y  se llavaraon
nusvaments al labnratqrio para su  observacion bajo =]
microscopio. Los que presentaban orificio de eclosion de la larva
(sobrevivientes), s2 removieron y 21 résto se colocaron en celdas
individuales de acrilico donde se mantuvieron por diez dias,
registrando =1 dia de sclosion de los parasitoides, =1 numero de
parasitoides emergidos pmr’hospedera y la proporcion sexual,. Para
gexar a los parasitoides se colocaron en aleohol al 704 vy se
hicieron preparacionss para observacion bajo =21 microscopin
opties. Los machos presentan antenas largas aproximadamentz2 una
vez el tamano de su cuerpo, ¥y peludas. Las hembras en cambio

presentan antenas cortas y de forma globosa (Askew, 1971).

En febrero de 1924 se llevo a caba un experimento similar al
anterior. Dos wcaracteristicas importantas de ssta epoca  que
definieron en parte el experimentio realizado, son 13 ausencia de
inflorecencia y la poca abundancia de 5. wami y por 1o tanto, la

baja disponibilidad de huevos verdes.

2 marcaron 20 plantas con caractsristicas similares a las de la
muzstra de Noviembre de 1982 (con excepcion de la presencia de
inflorecencial), Se colocarcon densidades de 2, 4, 6 y 8 huesvos por
planta, ecinco replicas por densidad, Los huevos s2  oolocaron
sobr2  la hxja mas sxpursta de acusrdo a Qn arraglc  hexagonal vy
utilizande  como sustancia adhesiva una  vesina  vegetal
(Tanglefoot), que s2 smpl2a comunmente para capturar insectos. Se

siguio =1 mismo procedimiento de muestreo gue en el euperimento



anterior. Los husvios s2 oolectaron al noveno dia de habsr  sido
puestos, ¥y s2 registro 2l porcentaje de parasitismo ¥y proporcion

sexual.

Con 21 fin de obtener un mejor conocimiento de la  abundancia
relativa y distribucion de los parasitoides an el area de;
estudio, de Enero a Junio de 1924 se colocaron una ver al mes 20
balisas en cuatro sitios diferentes del ar=a de estudic; sitio de
alta densidad del recurss del herbivoro (E.gibbifloral y baja
visibilidad alta densidad y alta visibilidad baja densidad vy
alta visibilidad baja densidad y baja visibilidad (ver Scberon, et
al., 19384 para mas detalles acerca de la descripcion de los
diferentes sitics), Las balisas de 1 metro de alta’y Con o una
suparficiz o 20 x 20 ome  (Southwood, 1978 Lambert y Franklin,
1947: Williams, 1973), se pintaron de amarillo vy se les colooo
una —apa de systancia adhbssiva (Tanglefoot),  se colocaron cinoo
balisas en rcada wunp de los sitios, cada wuna con diferenis
origntacion y se dejaron en =21 campo durante 42 horas despues de
;las cuales s2 llevaron al laboratoric para registrar 21 numero de

Tricogramas atrapadas por sitico,

13



Tabla 1. Ubicarcion taxonomica de Sandia zami.

Familia: Lycaenidae
Subfamilia: Tharlinae
Tribu: Eumazini
Subtribu: Callophryna
Genero: Sandia

Grupos "macfarlandi®
Ecpercie: Sandia xami

Subespecis: Sandia xami zami Reakirt, (135671,



DESCRIPCION DEL SITIO Y ESPECIES DE E=TUDIO.
El zstudin se llevo a rcabos en 2l Fedregal de San éAngel,
en 2l Jardin Botanico Exterior de la (UNAM, gque actualmente forma

parte de la Reserva Ecalagica gue pertenece a la Universidad.

El area ha sido descrita extensamentz por Resdowsky
(1954), D2 acuerdo con este autor, la asociacion vegetal de esta

zona 25 un Matorral Xerofilo de Senecio prascoy y como  espetises

dominantes  se  encusntran  Sepecio, Verbseoina,  Eupatorium v

El Fedregal de San Angel se encuentra ubicado al Sur de

1a Cugnca del Yalle de Mexico o al pie del Eje Neovolcanioco sntre

(]

las paralelos 19 207°22" vy 19 12714" de latitud HNorte vy los
Cmeridianos PP 08726% y P9 1473" de longitud Este. Sus  limitss
altitudinales inferior vy superior son 2250 y 3100 m.s.n.m.

respeetivamente (2n Cordero, 199843,

El area experimenta un ciclo muy marcado de  lluvias,
con una e2poca humeda que comisnza =n Mayo v termina en Septiembre
y 2] olima del pedregal de San Angel se clasifica como templado
subhumeds,  con lluvias de verame,  verano fresco v largo ¥ poca

oscilacion termica (Garcia, 1984 ).

El Herbivaro,
La tabla 1 muestra la ubicarion taxonomica de 5. Xami. Habita
ara2as S920a% Y rocosas gque van desds Mexico al sur de Texas v ooen

el norte, hasta el sur del condados de Yanapi en Arizona (Fyle,

e

fom <



1981, £n Mexico s2 localiza a 1o largo de la Sisrra Madre

Occidental, en los estados del centro de la Republica, =21 Valle
de Mexico v de Tehuacan, =n las mnontanas de Veracruz v 20 la

Sierra Madre del Suv (Beutelspacher 1980).

gl siclo de wvida ha sido descrito por  Tiegler vy
Esrcalante, 1944} vy mas recientemente por Farlange (1984, en

preparacionl.

La duracion del ciclo de vida promedio es de S0 a 50
dias siendo la fase de pupa la mas variable. El =stadio de husvo
tiene wuna duracion de aproximadamsnte 8 dias vy la fase larvaria
consta de 4 sstadios con una duracion iotal promedio de 22 dias.

5. dami 25 una especis rara gus se encugntra presente 2n el area
de estudio a lo largo de todo el anio pero se observa bmas
cmmunmente,de Ootubre a Enero. La hembra adulta oviposita sobre
plantas de la familia Crassulaceas, gque constituyen el reocurso
alimenticio de todas las larvas . En 2] aresa de  estudio se
alimenta de E. gibbiflora v Sedum dendroideun

wltima es una planta cultivada v no es mdy comun en el area de

gatudio,

El Parasitoide.

La tabla II muestra la ubicacion taxonomica de Trichogramma
preticsum. Doutt y Viggiana (1%42), hacen un sstudio de revision
de la familia Trichogrammatidae, de acuerde a ellos, las

tricogramas son unicas =n que ocupan todo tipo ds= habitats, desds

1
5
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Tabla II. Ubieaeion taxanomiéa de Trichogramma preticsum.
Superfamilia:  Chalecidoidea

Familia: Trichogrammat idas

Subfamilia: Trichogrammatinas

Tribu: Trichogrammat ini

Genero:  Trichogramma

Grupo: minutum®

Especie: Trichogramma pretiosum



;
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arzas pantanosas hasta desisrtos y Deurren tanto 2n vegetacion
baja coms  en  habitats estrictamente  arhoreos. El genayo

Trichogramnma  fus descrito por Westwood v la deseripecion de la

¥a gue las tricogramas son lo suficientemente  pequenas
come para s2r transportadas por 2l viento, 25 dificil detarminar
sus  rangos naturales de distribucion. Ademas por su utilizacion
#n ocontrol biologico, g2 les ha transportado de2 oun lugar a otro.
Magarkatty y Nagaraja (1977), hacen una revision geografica del

hospederos ¥y plantas de alimentacion respectivasy T. o fasciatum,

hospaderos
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praticsum, sin ‘embargo, oabe senalar que ssta deseripoion ssta

hecha para especies de importancia economica.

l.a familia Trichogrammnatidas rapresenta a un grupo  de
himeznopteros parasiteoides que e2xplotan huevos de insectos gue  se
encigantran  dispersos, . ya 524 individualments o 2n grupos. La
getrategia reproductiva de las hembras parasitoides involucra dos
desiciones: cuantos hueyvos  ponzr por parche ¥y que  proporcion
sawual producivr (Waage vy Sook Ming, 1984). Estas de;ifiones g2
BHPYESAN mediante la libaracion durante la oviposicion de  un
numera  especifico de husvos v 1a fertilizacion de una proporcion

de sgstos. Las larvas del parasitoide s desarrollan dentro del

hospedero ¥ emergen como adultos., Fara el caso particular de la

Lot
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interaccion 5. xaml v 1. preticsum, smergen  por hospedero un
promedio de 4 3 5 parasitoides adultos v la proporcion sexual
egsta fuertemente sesgada hacia las hewmbras, prodaciendn en

promedic de 4 hembras por cada macho.
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RESULTADOG.

1.~ Patron de Oviposicion de Sandia xami v patron de

A, pANook N4

parasitismo de Trichoaramma pretiosum en 1924 y 1925

i

Para ambos anos se  obssrvaron de  ounatro a cinco picos
importantes en 2] numero de husvos recien ovipositados., Los picos

2n 21 numera de huevos parasitados son consistentes con los picos

de oviposicion tanto para 1984 como para 19835, Se presantaron

tres graficas del patron de parasitismo con respecto al patron de

oviposicion para cada ano.

l.as figuras &3 vy &b, mussiran 21 numero de husvos verdss por
sgmana ¥y 21 numero de huevos parasitados por semana, de la semana

1 a la 50, tanto para 1934 como para 1985,

Las figuras 7a y 7b, muestran =1 numero de huevos verdes en la
semana t oy el numero de huevos parasitados 2n 1z semana t+1 para
cada una de las semanas en las gue se realizo el muestreo y para

ambos ANNS.

Por ultimo, las figuras Sa y Bb, musstiran 2l numero de huevos
verdes an la semané t y 21 numero de hugvos parasitados sn =la
s2mana t+2, para cada una de Ias semanas ¥y para ambos  anos.  En
2stas graficas  ge inoluyen todos los  dates obtenidos,

independientenente de gue se sepa o no 21 destino de cada huevo.

la primsra grafica simplemente musstra =1 patron de
oviposicion vy el patron de parasiftismo en 2l tiempo. Los huevos
parasitados no provienen de la muestra de huEVQS‘VEFdEE ‘de  2sa
misma semana, sino de la semana anterior. Una proporcion de los

husvos pusstos en la semana t, sera parasitada en la semana t+1 vy

%
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2N algunas ocasiones 21 parasitismo no se detectara sine hasta la
siguiente semana (t+2). For estar zan, sg graficaron los datos
coms 52 mugstra en las figuras 7(a vy b)Y v 2{3 ¥ b}, sz obssrva
gue los picos coinciden un pooo mas que en las figuras anteriores
{53 y ab). Sin =mbargo,, se sigus observando cierts desfasamiento
y este puede debersz al procedimiento de musstreo el cual  se
ll2vaba a cabo una vez por s2mana v es probable ques huevos nuevos
pudieran haber sido ovipositados en la misma s2mana pero despuss
ge haber tenido lugar =1 mussires y al sstar parasitados, se
registraron como parte de la fraccion parasitada en la semana

siguiente,

2.— Patrones de Parasitismo en relacion a la Densidad del
Hospedera,

Fara ambos dnos sé grafico 21 porcentaje promedic de husvos que
rasultaron  parasitados por semana con respecto a3 la densidad d=
huevos para toda el area de estudio (figuras %a y ¥b). Aaqui se
incluygron unicamsente agquellos huevos de los cuales habia certeza
d2 que resultaron parasitados. No s2 observa ningun patron clarno,
y 2s5to puede deberse basicaments a dos razonesy 13 mayoria de los
datos s2  encuentran concentradeos en 2l lado izquierda dz la
grafica (tanto para 1984 como para 1935, correspondients a las
densidades bajas y 2xiste wun gran porcentajez de ceros y unos  2n
la raspussta del parasitismo asooiados a estas. Por otro lade, la
escala considerada para el analisis pusde no ser la adecuada si
pensamss =0 21 tamano del parasitoide v 2n que prnbableménte su

capacidad de mugstres ocurre en subunidades e2spaciales del are

w

de forraj=so =2n donde ocurre la agregacion de los  huevos  del

h
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hospedera (Hassel y Southwood, 19733 Wiens, 197675,

e obtuvieron los coeficientes de correlacion no parametrica de
Spearman  para  ambos  anos,  PRro no s2 encantrarbn relaciones
significativas entre la densidad de hospederos ¥y 21 porcentaje de
parasitismo, Para 1984, RHDO=,23067, g9.d.1.=45, p > .1, vy para

19259, RHO=-.24434, g.d.l.= 42, p > .1 (Sokal y Rohlf, 19:&%),

Lios datos de 1984 y 1283 s2  analizaron  considerando ei
parasitismo por planta y utilizando una prusba de "G"  {(Sokal vy
Ruhu% 1969). La pruesba de "3G" revela una diferencia significativa
gn 2l porcentaje de parasitismo promedio para cada densidad d=
huevos por planta. (1984, G=34.45 pi.05, g.d.l. = 33 19835,
5=14.20 p4.05, g.d.l. = 4}, ‘Estos valores de "G"’ unicamsntsa
indican que s2 rechaza la hipotesis nula de independencia  entre
parasitismo y densidad. La relacion es complicada y no lineal,
pero existe una tendencia, la cual no se presentaba al analizar
los  datos  sobre toda =l area de trabajo. Lo antsrior  parses
confirmar la idea de gue la escala considerada en 21 analisis
anterior (toda =] arsa de estudicd, no es la corrscta, vy que la
planta es una escala mas adecuada para analizar el efecto de la

densidad d= hospederns sobre la raspussta de los parasitoides.

Las figuras 10a y 10b muestran la relacion entre densidad d=
hospederos vy 2l porcentajs de parasitisme promedico para cada
densidad, 1los datos fueron analizados por planta y debido a que
algunas plantas s2 repiten on diferentes semanas (Soberon 2t al.,
1%34), se eligio mediante una tabla de numeros al azar, una sola

replica de fada planta evitando asi que s2 viclara la  suposicion
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e independencia. Fara ambos  anos  existe una  tendencia de
incremento en el porcentaje de parasitismo relacionada con o un
incremento 2n la densidad d= hospsd2ros. Esta tendencia 25 mencos
olara para 19835 qgue para 1984 v asi mismo, 25 menos clara’ para

las densidades mas altas.

.~ Experimentos de Denso-Dependencia.
Lios datos  anteriores  sugirderon la necesidad ds realizar
gxperimentos, en las escalas apropiadas, para investigar la

pasibilidad de que =21 parasitismo debido a Tric fusra

densodependiente v, por 1o tanto, capaz de regular a la poblacion
de Sandia. %2 realizaron dos experimentos 2n los cuales se
oalecto una cierta cantidad de huesvos verdes 2n 21 campo,  para

postariormente distribuirlos 2n las plantas sxperimentales  de

acuerdo al diseno plantezado 2n la seccion de metodos.

En =21 primer sxperimento, dond: la =scala considerada  fue la
planta, se realizo una prueba de asociacion entre porcentaje de
parasitismo y densidad de hospedaros, Qi rasulto iz
ver $is 41

significativa (G=10.%, g.d.l. =7 n.s.%é Zin embargo, se observo
una tendancia al incremento en los porcentajes de parasitismo a
medida que  aumento la densidad de  hospederos, alcanzando una
plataforma seguida de una ligera disminucion en =1 porcentaje  ds
parasitismo.

El  segundo experimento qus se llevo a cabo sobre  las  hojas,
reavalo una asociacion significativa entre densidad de hospederos

: 9 n
Yoy ‘5{?

y porcentaje de parasitismo {(G=%.42, g.d.l. = 3, pi.OS%@ El
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patron  que s2 observa 23 similar al cbservado gn o2l 2upsrimento
anterior. Sin gue los datos s=an concluyentes, s2 observa una
tendencia a aumentar 21 porcentajes de parasitisme a2 bajas
densidades para alecanzar despues una plataforma o incluso  un

decreamento ligsro.

La proporcion sexual producida por hospeders con respecto a

densidad de hospsderos por parche, no revelo ninguna  tendencia

gspecifica (fig. i18). La eproporcion sexual esta fusriemente
gesgada hacia las hembras, lo cual ssta de acuerdo con la

literatura al respecto.

4,- Patron de parasitismo de Trichogramma pretiosum en relacion al

Los mecanismos mediante los cuales T, pretiosum localiza a los

e it

huevaos de 2, xami nos son desconooidos hasta 21 momento. Muchos
parasitoides wutilizan las mismas claves gue la mariposa  para
gucontrar a la planta hospedera (Vinson, 1974 Vinson 2 Iwantsch,

1280 Lawton vy HMeNeill, 1972). Con el objeto de probar o

Cdesrcartar esta hipotesis, 52 realizo una prusha de ANOVA de  dos

vias {(Sokal y Roblf,194%), para ambos anos, oonsiderando oomo

variable de respuesta 21 porceniaje de parasitismo vy  como
tratamientns, dos caracteristicas externas de la planta las
cigales  s2 ha visto g2stan altaments cgrralacianadas con la
probabilidad de oviposicion de la mariposa  (Soberon et al.,
1924). Estas rcaracteristicas son la altura y 21 grado d=
conspicuidad ivisibilidad) de la élantg. Las prusgbas de ANOVA
no merstraron relaciongs significativas antra gstas

caracteristicas vy el porcentaje de parasitismo para ningunn  de

%]




-

FParasijitismo

1.8

MULTIPLE COMPARISON PLOT : TUKEY’S HSD
PARASIT.USO (19 8 «)

=
]

{ o ! : 1

! 2 | 3

Invisib. LEVEL NUMBER



Parasitismo

'"'1»

MULTIPLE COMPARISON PLOT : TUKEY’S
- PARASIT.USO (11 g4)

H i i . 4

HSD

1 2 3 4

Altura LEVEL NUMBER




FParasitismo

1.

MULTIPLE COMPARISON

PLOT : TUKEY’S HSD

ANOVALTROD ¢ rgs55)

L
Xk
- i
,11 2! ,35
Invisib. LEVEL NUMBER



Parasitismo

1.

Altura LEVEL NUMBER

MULTIPLE COMPARISON PLOT TUKEY’S HSD
ANOVALTROD @r@g&\
- &
* - T
o %
] o *
1’ E! 33 4!



los dos anos (ver tabla 3 v figuras 15 a 1%).

Las plantas preferidas tienen una media de porcentaje de  husvos

parasitados mayor que lasypreferidas (ver tabla Y.), perc la

diferencia es significativa solamente al 104,

Lo anterior no 2s consistente con la hipotssis de que 2l
parasitoide dtiliza las mismas claves que su  hospeders para

lozalizar la planta de alimentacion.

S.~ Abundancia relativa y distribucion de los parasitoides.

£1 muzstren r=alizado para 2stimar la  abundancia relativa vy
distribucion de los parasitoides 2n el area de estudio, no aparto
resiultados satisfactorios. Do atraparcon muy pocos parasitoides
durante los seis meses en los que s2 realizo el muestren,
insuficizntes como para realizar cualguier tipo de2 analisis

gstadisticon,




ANOVA de porcentaje de parasitismo

en diferentes clases de plantas.
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DISCISTON.

En el mundo real los ambientes son heterogeneos. Los factores que
afgotan ol comportamisznts, =1 sstado fisiclogico y la adecuacion
de2 los organismos exhiben variaciones a muchas escalas en tiempo

y =#n #spacic.  Los  patronss de estas variacions  produacen un

ambiente heterogeneo gque ejerce influencias en la distribucion

de lios organismos, sus adaptacionss y sus interacciones  (Wiens,
1978}, Como resultado de esta heterogeneidad temporal y espacial,
gncont ranss quie gn  las interacciones depredador—-presa o
parasitoide-hospederos, algunos hospederos (presas), saran  mas
yulnerables al parasitisme 4que otros (May vy Hasssll, 1981;
Hassell, 1922). Es decir, no todas las presas o hospederos son

igualments atractivos y susceptibles.

En el caso particular de 5. xami esta susceptibilidad diferencial
s2 manifiesta de distintas maneras; en primer lugar, los huevos
son susceptibles de  ser  parasitados solo durante  los  tres
primeros dias de vida, esta obsarvacion seg encuentra bien
documentada 2n 1la literatura (Takahashi, 1948; Callins y Grafius,
1928), 4 ¢ ha confirmado mediante abservaciones en el
laboratorio para =l caso particular de 5, xami v T. preticsum.
Asi  mismo, sS2 sabe gue las tricogramas marcan a los husvos  una
vez que han ovipositado sobre e2]llos (Waage, 1979 Askew, 1971:
Vinson, 1984), svitando asi =21 superparasitismo vy como rasultade
un huevo parasitado no es susceptible de ser parasitado por otra

hemnbra. Qtras dos caracteristicas gue  influysn 2n gue la

susceptibilidad vy la disponibilidad de los hospederos pueda  ser

£



diferentes, =s la =scala } la digtribucion =spacial de  los
hospederos sobre la planta de alimentacion. Estas
raracisristicas, son muy probablements las responsables de los
patrones de parasitismo abservadﬁs. En primer lugar, discutire 21
efecto  de la  =scala wespacial sobre sstos patrones ¥

posteriormente, el efecto de los demas factores.

Comos s sabe,  los patrones de distribucion del hospederc varian
con la escala de medicion (Southwood, 1978), Para herbivoros esta
2scala puede abarcar hojas individuales o partes de la hoja, toda
la planta o toda la poblacion de plantas. Los parasitoides pueden
responder de diferentes maneras a las variaciones en la densidad
de los hospederos gque ocurren a estas diferentes e2scalas
(Hasse=lly May 1973; Wiens, 1974 Hassell y Southwood, 19753; Stiling

y Strong, 1982},

Este problema de escala parece pressntarse en 21 analisis de los
datos para 3, xami. Al analizar los datos para toda 21 area de

estudin, na se  obhsarvo ningun patron claro en  cuanto  al

porcentaje  de hospederos parasitados con respecto a la densidad.

Esto resulta logico, si asumimos gue la escala de forrajeo del
parasitoids no 25 toda =1 area de estudin. El parche de forrajen,
debe definirse en funcion del organismo del que se  investiga.
Hassell y Southwood (1973) y Waage(1979) definen a un parche como
la region espacial  que contiene el estimulo que genera la
respuzsta  de busgueda en =21 forrajero. Al definir la escala de
forrajeo para T, pretiosum o para cualguier parasitoide  an

general, sg¢ deben oconsiderar factores como: 21l tamano del

organismo, abundancia relativa y distribucion sspacial de  los



hospederos, abundancia del parasitoide (de hembras parasitoides?,
areesibilidad al hospedero y a la planta de alimentacion de estos
y cualquiegr otra caracteristica qus influya en la conducta de

busqueda del parasitoide, Sin realizar estudios ad hoc de

{

conducta en 21 campo, =5 imposible conocer cuales son y cual  as
la importancia de estos factores. Es posible, sin  embargo,
inferir algo sobre =llos de forma indireeta, al analizar los
datos de parasitismo en 21 campo por planta, vy los datos de  los
experimentos 2n donde las escalas consideradas son toda la planta
y la hoja., Sz observo upna tendencia al incremento en el
poreentajsz de parasitismo oon respecto. a la densidad de
hospederos para todos los casos.  Sin embargo, en el caso de los
experimentas ‘de  denso~dependencia al realizar el analisis
estadistico, la relacion de denso-dependencia solo resdlto

significativa para gl esxperimento realizado sobre hojas.

Aungues  los patrones de ovipasicion dei hospedero sz afectan por
2l tipo de planta (alta, visible, aislada), =ste no =25 21 caso
para ] patron de distribucibn del porcentajé de parasitismo, el
cial no esta relacionado con las alturas ni la visibilidad de la

planta. FPara investigar 2n el campo los factores gue afectan las

reqguisre realizar estudios de gran dificultad, dado que =21 tamano
de las avispas dificulta mucho su captura y su observacion: pese
4 que alrededor de un 40% de los husvos de !
en =1 arsa de sstudin, una sola vez, =2n tres ahos, se ha

obsarvado a una avispa atacando a un huave.




Dado  que los huevos de 5.  xami pressnian una
distribucion sspacial agregada en 2l campo . ¥y gue 1os datos del
presante  trabajo sugieren una mortalidad densodependiente debida
a la accion de los parasitoides, esperariamos. que #n 21 campo las
areas de baja densidad representaran "refugios" para el
hospaders, vy las arsas de alta (o medianai densidad sitios de
maycr rigsgo, =2n donde los hospederos estarian sujetos a  altas
mortalidades., Desde este punto de vista, =1 individum promedio en
1r parche de alta densidad, deberia experimentar una mayor
propabilidad  de parasitismo gque el'individua promedio en parches
de baja densidad, La generalidad de e#sta supcsicion ha sido

suestionada (Rﬁyama,‘1?71;Baten,19??; Morrison ¥ Strong, 1980).

Los datos del presente trabajo indican, tanto para los
nasos de parasitismo en 2l campo, ocomd para los dos syperimentos
de densm"dependanéia, resultados muy similares. Hay un incrzmento
rapido  oon los aumentos iniciales =n 1a densidad de  hospederos,
uﬁ increments mas lento a densidades mas altas alcanzando wuna
plataforma, vy daspu2s una disminucion &n 21 porcentaje ds
parasitismo. En muchos casos de parasitismo de insectos, la curva
de  respussta funcional alcanza una plataforma impussta por la
saciacion, la reduccion en 8l suministro de huevos o 1a reduccion
2n =l tismpo asignado a la  busgueda. Holling (195%, 1944},
Hassell (1%64), y HWatt (1949), oonstruyeron una o2urva  de
respuesta funcional que s2 incramenta con 13 densidad de la prasa
pero gradualmente alcanza una plataforma asumiendo que la tasa de

depredacidn (parasitismo), por unidad de tismpo ss limitada.



Existen algunos trabajos que mustran una correlacion
gspacial positiva entre densidad de hospederos y  parasitismo, vy
apoyan  por 1o tanto, 1o observado en la primera parte de la
curva. Hassell (1944),  mostro que =21 parasitismo de la larva de

Dpevophtera brumata (L.} por Cyzenis albicans (Fall.}), aumenta con

13 densidad de hospederos. Mellure (1977), encontro relaciones

denso—-dependientes e2ntre la densidad dE‘Fiorinia'externa Farris

(Diaspidae) y =l parasitismo por Aspidiotiphagus citrinus (Craw.)

(Eulophidas).Hassell (19701}, gnoontro respiuzstas deénso-

dependientes en el laboratorio para  Nemeritis CANESNENSG

(Iohneumonidar) que parasita a Ephasgtia raytella. " Estas

respuzastas resultaron de la agregacion de  parasitoides  en
regicones de alta densidad de hospederos. Asi mismo, Stamp (19323,

mostro  que =21 parasitismo sobre Euphydras phaston por  Apantslss

suphydryidis s denso-dependisnte. Seyesdoleslami y Croft (19203,

ok L Y PR e X S S 8-

pomaria MeAtes, por un mimarido,  Anagrus ggps'jﬁirault; Csg
incementaba oon la densidad de hueveos, El euperiments lo
realizaron en y entre arboles, encontrandeo gue la distribucion de
lTos husvos parasitados resulto ser muy similar 3 1a distribucion
espacial de los huevos, por lo que concluyen gue la conducta de
busqueda del parasitoids s2 encuesntra bien adaptada al sitio de
oviposicion preferido por 21 hospedero. Tﬁdns gstos ejemplos son
consistentes  con lo ssperado teoricamentes segun los modelos de
forrajeo optimoe,  que en general producen patrones de parasitismo

densc—-dependientes  {(Cook y Hubbard, 1977: Hubbard ¥ Coak, 1978).



Zin  embargo, al revisar la literatura, s2 sncusnira que 2n la
mayoria de las situaciongs de campo, las relaciones de denso-

dependencia positiva o directa no son tan  abundantss  como se

gsperaria. La frecuencia de denso-dependencia en 21 campo ha sido

cusstionada, vy  algunas veess estas relaciones 3 pesar de 2star

presentes como tendencias, no se pueden probar estadisticamente

como relaciones densodependientes (Dempster, 1983y Strong et al.,

19843, lo cual concusrda con los resultados presentados agul.

El problema con muchos modelos de forrajeo optimo, 25 que asuman
que 1as hembras parasitoides tienen un conocimisgntn perfecto d=
las densidades de los hospsderos 2n los difsrentes parchss

(Hubbard y Cook,1978; Cook y Hubbard, 1977), v por 'cansiguiente

gue existe una asignacion optima de esfuerzo de busqueda del

depredador  gue maximiza la tasa total de  gncusntros  entrs
depredadoress y presas (Comins y Hassell, (,1%7%). 5in  =2mbarge,
una oconducta de respuzsta agregada podria gstar  limitada por
wiertas caractsristicas del sistema parasitoide-hospederc. Por
2iemplor  decremento en la vulnerabilidad a medida que aumenta el
tamano del parche (Brown y Camsron, 1%7%), produccion 1imifada de
hugvos vy de ﬂapaeidad‘de almacenamiento de estos por parte del
parasitoide (Morriseon y Strong, 19807 Vinson, 19843, frecusntes
reencuzntros ¢on hospederos parasitadeos dentro del parche (Cook y

Hubbard, 1977 Morrison y Strong, 1931}, interferencia con otros

parasitoides {(Hassell, 1970: Morrison v Strong, 198l¢ Waage vy

Godfray, 1988), vy valer nutricional menor en hospederos  de

parches mas grandes (Griffiths, 19:9).

b

wl iad



Lewis y Norlund (1980) y Morrison vy Strong  (1921),
analizaron la wutilizacion de los hospsderos distribuidos en
parches p2ausnos ¥ epcontrando  patrongs de parasitismo
inconsistentes con los que s2 sspararia de un forrajeo con Wpa
conducta de respuesta agregada. Dtros autores (Morrison v Strong,
1920;  Van der Meijden, 19303 Morrison et al., 1930 y Clark =t
al., 1%&7), vreportan casos en donde el parasitismo  permangce
constantse 2 varia independientemente de la densidad de
hospedevos. DBrown ¥y Cameron (127%), demuestran una correlacion
nzgativa entre porcentaje de p;fasitismm y 21 numero de huevos de

Limantria dispar. Hirose et al., {1%7&), vreporian resultados

similares para PFapilio xuthus L. atarada por

L1%83), encontraron relaciones  denso-independientes entre el
porcentaje de parasitismo y densidad de hospsderos  por  parche

para dos especies de parasitoides Anisopteromalus calandrae

(Howard) vy  Heterospilus prosopidus gque atacan a un bruguido,

Callosobruchus chinensis. Estos autores afirman aue |

palrones egpaciales.de parasit{;maraenso-aépendientes como denso—
independisntas pueden ser e2xplicados en terminos de asignacion de
diferentes tiempos de busqueda en parches de diferente densidad
ge  hogpederos vy en tarminos de la tasa maxima de  atague  por
parasitoide que limita el grado de la explotacion de hospederos
dentro d2  un  parche. Lessels (1985), lista 3% rcasos de
parasitismo; 17 de los cuales son denso—dependigntes, 14 musstran
relacion2s inversas, 2 mostraron relaciones en forma de domo v 14

no mostraron ninguna relacion,




La ausencia de denso-dependsncia en lé naturaleza no
25 tah paradojica, 51 umo  asume gque  los  parasitoides no
reaceionan  nesesariamente de maneré optima vy qua estan sujetos
aun  ambisnts cambiante ¥ lleno ds influeneiaé gxternas., Algunos
de los modelos que incluyen  interferencia entre parasitoides
(Hzssell vy Varley, 1%4%: Rogers y Hassell,  1974; Beddingtmn,
1975), atribuyen que esta es 2n parte la responsable de producir
relaciones densa~iﬁdependientes. La interferencia s una funcion
entre  adulios parasitoides v/o entre encuentros ‘de adultos vy
hospederos parasitados (Hassell, 1970). En =21 caso de Memeritis
sstuydiade por Hassel, los gdultas tignden a Permanecef mas tismpo
et areas que ocontienen hospederos  no parasitadeos.  La
interferencia ocausa que los #arasitoides s2 dispegrsen ouando una
gran proporcion de los hospederocs ya esta parasitada. 5Sin embargo
Lesszls  (1985), musstra que la adicion de  interferencia =ntrs
parasitoides es insuficiente como  para  producir  parasitismo
inversamentes denso-dependientes, sugiriendo gue dicho patron de
parasitismo debe producirse, o bien porque las hembras que gstan
buscaﬁdq hospederos no  tienen la informacion perfecta de la
calidad del parche, o bien por limitaeianes en la disponibilidad

de huevos o de tiempo 2n un solo parchs.

Morvison ¥ Strong (1981}, discuten los factores que pusden llevar

al parasitismo inversamente denso~dependiente y/io densio—

independiente, Sugieren gue los costas en energia y tiempo . ds
busausda  #2n una  hoja encontrada, deben  compensarss con los

benaficios de dicha busgueda, Cuando s2 explota una hoja con alta

3
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densidad de hospeaderos, la tasa de encuyentros con hospsderos no
parasitados pusde decrecer, mientras que la tasa de  encuentros
oon hospederos va parasitados pusdes incrzmentar,  ocausando gque 21
parasitoide abandone la hoja antes de gque una gran proporcicon  de

los huevos disponibles se3 atacada.

Morrison =t al, (1980, muestran resultados mixtos para
He =Z2a y sugisren gue la agregacion de los huevos permite evadir
gl parasitismo cuando las densidades de huevos son muy altas, pero
sz vuelven neutrales vy aun ligesraments negativas oconforms  la
densidad de poblaciones decrece. FPor otro lado, Hassell (1932) y
Lessels (1985), sugieren gue =l tiempo de manzjo, =s decir, =1
tiempo asignado a otras actividades gue no son de  busgueda
{Hassall, 1%70), pusde limitar la eficiencia de los parasitoides

en parches de altas densidades, al grado de gue el parasitismo se

vigglva inversamente densodependisnte.

Algunas de las hipotesis gue se han planteado para explicar

patrones de parasitismo mixtos, =5 deecir, ocon denso-dependencia

en uJn rango de densidades de hospederos y denso—independencia  en

otro rango, puzden  explicar los patronsgs  de parasitismo
observados para Sandia xami. Los parasitoides responden con una
conducta de respussta agregada ante la densidéd de hospederos
parasitando a una tasa mayor aguellos parches gque contisnen mayor
dansidad, pero a medida que las densidades de hospederos son mas
altas, gespuss de un tiempo determinado, los parasitoides

abandonan el parche, obteniendo como resultado wuna relacion

denso—independientse o inversaments denso~depandisnta. Ezto



ultimn, pusde debsrse a la accion de uno de sstos dos procesos, o

a la combinacion de ambos: aumento en la frecusncia de encuentros

con hospederos ya parasitados 2 interfeorencia entre parasitoides.

La hipotesis de que existe un limite en la cantidad de husvos qus
pusde  producir =1 parasitoids, podria tambisn crear este tipo de
curva, sin embargo no 2stamos obsarvando el patron de forrajen de
una  sola hembra parasitoids, sing de toda la poblacion de
parasitoides, y 12 densidad de huevos de2 la mariposa no 25 muy
alta por lo gue resulta dificil pensar que este sea =1 caso para
2l parasitismo en 8, xami. Fara poder probar estas hipotesis, se
vequiere de estudios mas detallados acerca de la conducta de
forrajeo de los parasitoides en condiciones naturalss.  =in
embargo, trabajar oon parasitoides en 21 campo es muy dificil,
debido  a su tamano tan pegueno. La mayoria de los ‘estudios  de
interaccion paraﬁitaidéwhnspedara, g2 realizan de  manera
indirecta, =s decir, los patrones de parasitismo se sstudian por
medio del resultado del comportamiento de  busgueda, por la

distribucion espacial de los hospederos parasitados v opor  las

variaciones en la intensidad del parasitismeo. Un problema gue

surge  ooms  resultado de esta forma de sstudio, =25 gue sn 21
campo, gensralmente no es posible determinar si un parche de
hospsderos  ha evitade 21 parasitismo porque 2l parche no ha sido
encontrado  por 21 parasitoide, o porqus é pesar de haber sido
sncontradao, ninguno de los hospsderos fus parasitado. A pesar de
qug  este probléma ha sido senalado en la  literatura {Chesson
1982r  Van Driesche, 1983; Morrison y Lewis, 1984), a la fecha ne

gxisten trabajos de campo gue resuglvan este problema,



Mo hay  que olvidar aque la distribucion de los
parasitoides =2n busca de hospederos por  si misma, no  tiene
impactn directo sobre la dinamica poblacional del hospedero
{Hass2l, 1%43). Es 21 patron resultants dsl parasitismo =1 factor
mas importante en este impacto, vy este no 2s mas que =21 tipo de
relacion gue s2 observa 3l snalizar los datos  (densc-dependients

o denso-independientel.

El papel dinamico de los parasitoides en interacciones
naturales parasitoids - hospedero, g2 ha dividido eon dos

componantes {(Hassell y Waage, 1984):

a} =1 grado de depresion on la densidad poblacional del hospedero

rausado por 21 nivel observado de parasitismn, v

B) o1 grado de estabilidad conferido en la interaccion a2  largo
plazno.
Fara gque exista una depresion regulada en la poblacion

de2 hospederos, tiene que

haber algun tipo de mortalidad denso-dependiente. Eajo esta suposicion,

2n  los patronss de parasitismo para 5, xami  habria  regulacion
solo 2n una parte de la curva, de tal forma gque los parasitoidss
son miy eficientes a bajas vy medianas densidades y  poco

gficientes 3 altas densidades. I,

o

1ami 25 upa especis rara, por
lo gue a pesar de que la distribucion espacial de los huevos  e2s
agregada, no 25 muy comun encontrar plantas con densidades muy
altas de hueves, salvo en casos aislados, Iovcual sugisre, que =21

parasitismo, ocomo un factor de mortalidad denso-dependiente, es

11



un factor potencial de regulador de la poblacion del herbivoro.

Los datos presentados en el trabajo sugieren que la mortalidad
porcentuyal de huevos debida a la accion de los parasitoides seria

de la forma de la figura siguiente:
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En contraste, todos los modelos de crecimisnto poblacional
regulade por la accion densodependiente de enemigos naturales no

acoplados presuponen formas como las siguientes:
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Un modelo oon regulacion del estilo de la de la figura (a)
permits la posibilidad de  "explosionss" de crecimiento no
regulado si la poblacion, por cualguier causa, i{raspasa 21 umbral
de vegulacion. Sin 2mbargs, los tres anos de datos de oviposicion
sobre  Echeveria con los gue se cuentz ahora indican un promedio

de huevos/planta bastante constante. Nunca en estos tres  anos

indicar o bien que 13 ra2gulacion de la mariposa no e2s del  tipo
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sugerido arriba, o bien que la poblacion s2 encusntra por debajo
del umbral de una explosion. Para decidir entre estas dos
hipotesis s= regquisren mas sxpsrimentos de denso—dependencia vy

mas informacion gengral de tabla de vida de la mariposa,

En cuanto al grado dg estabilidad econferido en la
interaccion, s2 ha sugerido que la estabilidad de la interaccion
parasitoide - hospeders, puesde presentarse.independientemente e
que la denso-dependencia s2a positiva o negativa  (Hassell, et
al., 1935}, Uno de los mecanismos que contribuysn "a la
gstabilidad poblacional, g5 la desigualdad espacial en la
digstribucion de atagues sobre 21 hospedero (Hassell,  1982).
Debido a que algunos hospederos son menos suscepiibles por sy
localizacion espacial, s2 or=2a un efscto de "refugio parcial®
{Hassell, ‘1?78), en. donde  las areas de baja densidad de
hmspedérms gstan parcialmente protegidas Eqntra 2l atagque de
parasitoides. Beddington et al, (1978), enfatizaron gue se
requisre alta eficiencia de busgueda y conducta de agregacion del
parasitoide para que un agente de control biologico sea
2ficientz. La alta sficiencia de busguada, aAumenta la depresiom
del equilibrio poblacional del hospedero ¥y la busgueda no
aleatoria o conducta de respuests agregada del parasitoids, es 21

madio mas probable de asegdrar gue ese 2guilibrio sea estable.

TEn que grado la mortalidad por parasitisms ha sido una
fusrza selectiva de los patronegs de oviposicion de la mariposa?

Diferentes wstudios han mostrado que cuando varias sspecies o

—
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rlases de plantas hospaderas son igualss en cuanto a sy calidad
intrinseca para 1 crecimiento del herbivoro, pera algun enemido
natural se asocia diferencialmente 3 alguna especis o  tipo  de
planta y causa mortalidades mas altas, se puede establecer una
presion selectiva en contra de que sste tipo 32 o incluya a =n el
rangn de plantas de alimentacion del herbivof&. Eickwort (1977),
postulc gue  la alta depredacion sobre los  individuos de

Labidomera clivirollis que utilizaban ésclepias syriacea  pudo

Adsclepias incarnata. El rango de hospederos para dos mariposas

del genero HMeliconius, puede explicarse por 2] parasitismo  tan
alto v la depredacion por hormigas e2n otras especies de plantas
hospaderas que se sabe son de igual calidad para 21 ecrecimiento

de la larva {(Smiley, 1¥78).

froreer - S S-S

tiene prefersncias  sobre ciertos tipos de Echevsria (aisladas,
altas, wvisibles). For otra parte, los datos prasentados en ests
trahajo sugieren gue las tricogramas no responden a2 los  mismos
estimilos, ¥y por lo tanto no parscerian constituir una  prasion
selectiva para usar ciertas plantas con preferencia a ntras} 5i
acass  la  excepeion serian las plantas prefsridas,  las  cualss
sufren un  poreentais de parasitismo ligervamente mayor {aungus
significative salo al 10%). Estos resultados apovan la hipotesis
pravia propugsta por  Soberon et al de que el patron  de

oviposicion de S, xami =5 una conssouencia de la aparisncia  de

las plantas, y no de su calidad, lato s2nsu.
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CONCLUSTONES

a) Las fluctuaciones en los numeros de huevos parasitados a 1o
largo del tismpo coinciden bastants bien con laz de  los hueva%
ovipositados, sugirviendo que las avispas estan activas todo 21
anﬂ.b

by Las preferencias por los distintos tipos de plantas de
alimentacion paracen no ooincidir entre 3, xami v su parasitoids.

o} La gscala gspacial de busqueda de las avispas parsece  s2r  la
planta o la hoja, ¥ no areas espaciales mas grandses,

d) Exists una  sugsrencia  consistente de parasitismo
denso-dependiente, por 1o menos en un rango de  densidades de
husvos/planta vy huevos/hoja.

2} Tal patron de mortalidad denso-dependiente s capar de regular

a la poblacion del hospeders a las densidades a las que  se  le

encuentra en el campo.
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