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Resumen y Abstract Xl

Resumen

Exploracion de los procesos de especiaciéon de las avispas parasitoides del género
Chelonus (Microchelonus) Szépligeti, 1908 (Hymenoptera: Braconidae: Cheloninae)
en el archipiélago de Galadpagos, Ecuador.

El archipiélago de Galapagos es un sistema de islas oceanicas aisladas que permite la
colonizacién y diversificacion de las especies potenciando la radiacion adaptativa. Estos
procesos pueden llevar a la diferenciacion morfologica y a la formacion de especies. El
género Chelonus (Microchelonus), presente en las islas Galapagos, tiene 56 especies
registradas para el Neotropico. El objetivo del presente trabajo es caracterizar la identidad
taxonomica y el grado de diferenciaciéon morfolégica de las especies del género Chelonus
(Microchelonus) presentes en el archipiélago de Galapagos en relacion con varias
caracteristicas de las islas que pueden influir en procesos de diferenciacion y
eventualmente especiacion del grupo. Se identificaron, mediante claves taxondmicas, 114
ejemplares. Se tomaron 23 medidas de morfometria lineal, analisis de componentes
principales, de conglomerados, funcién discriminante y PerMANOVA. Se caracterizd su
grado de variacién dentro de cada isla. Se determinaron asociaciones de la diferenciacién
morfologica de las poblaciones con la edad y la distancia geogréfica de las islas, mediante
regresiones lineales. Se encontraron cinco especies confirmadas y tres entidades mas de
las cuales no es clara su identidad. Todas las especies son nuevos registros para las islas
Galédpagos, pero se han reportado en otras localidades del Neotropico. Se encontraron
diferenciaciones morfologicas entre pares de islas, pero no hay asociacion entre la
diferenciacién morfologica de las especies y de sus poblaciones y la edad de surgimiento
de las islas o la distancia geogréfica, excepto para M. buscki. No se encontro relacion entre
variabilidad dentro de las islas y &rea y edad de las islas. Los analisis apuntan a que el
grupo es reciente en el archipiélago y sus procesos de diferenciacion son muy incipientes

salvo en M. buscki.
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Abstract

Exploration of the speciation processes of the genus Chelonus (Microchelonus)
Szépligeti, 1908 (Hymenoptera: Braconidae: Cheloninae)
parasitoid wasps in the Galdpagos archipiélago, Ecuador.

The Galapagos archipelago is a system of isolated oceanic islands that allows the
colonization and diversification of species, enhancing adaptive radiation. These processes
can lead to morphological differentiation and species formation. The genus Chelonus
(Microchelonus), present in the Galapagos Islands, has 56 species recorded for the
Neotropics. The objective of this work is to characterize the taxonomic identity and the
degree of morphological differentiation of the species of the genus Chelonus
(Microchelonus) present in the Galapagos archipelago in relation to several characteristics
of the islands that can influence differentiation processes and eventually speciation of the
Galapagos. cluster. Using taxonomic keys, 114 specimens were identified. Twenty-three
linear morphometry measurements, principal component analysis, cluster analysis,
discriminant function and PerMANOVA were taken. Their degree of variation within each
island was characterized. Associations of the morphological differentiation of the
populations with age and geographic distance from the islands were determined using
linear regressions. Five confirmed species were found and three more entities whose
identity is not clear. All species are new records for the Galapagos Islands but have been
reported from other Neotropical locations. Morphological differentiations were found
between pairs of islands, but there is no association between the morphological
differentiation of the species and their populations and the age of emergence of the islands
or the geographic distance, except for M. buscki. No relationship was found between

variability within the islands and area and age of the islands. The analyzes indicate that the
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group is recent in the archipelago and its differentiation processes are very incipient, except
in M. buscki.

Keywords: Braconidae, Chelonus, Microchelonus, Morphology, Galapagos islands.
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Introduccioén

La familia de Himenopteros, Braconidae, es uno de los grupos de insectos mas diversos,
comprendiendo alrededor de 18000 especies descritas en el mundo, pero hay muchas mas
estimadas (Hye-Rin et al., 2018, Quicke 2015a). Estos organismos en su mayoria se
caracterizan por ser parasitoides, ectopardsitos y endoparasitos, con estrategias
inobiontes y cenobiontes (Quicke 2015b). Por lo general, parasitan huevos o larvas de
insectos holometabolos y hemimetabolos, asi mismo, existen algunos grupos parasitoides
de adultos (Sarmiento 2012). Juegan un papel ecoldgico importante en la regulacién de
otros insectos, incluyendo muchos de importancia agricola (Yu et al., 2012, Garcia de
Oliveira et al.,, 2017) a través de una diversidad de adaptaciones fisiologicas vy

comportamentales (Matthews 1974).

Si bien, Cheloninae es una de las subfamilias mas grandes de Braconidae con mas de
1500 taxones validos (Yu et al., 2005, Dong et al., 2019), solo alrededor de un cuarto de
las especies han sido descritas y muchas estan pobremente caracterizadas, dificultando
su reconocimiento (Aydogdu & Beyarslan 2011). Esta subfamilia presenta un caparazén
no articulado formado por la fusién de los tres primeros tergitos metasomales, ademas

posee una carena prospectal completa (Shaw 1997).

Existe un debate con respecto al tratamiento del género Microchelonus como un subgénero
dentro de Chelonus o como es tratado en este estudio, como un género valido, cercano a
Chelonus. Papp (1995), menciona los caracteres para separar ambos géneros.
Microchelonus siempre presenta 16 antenémeros y un foramen en la parte apical del
caparazon en los machos. No obstante, se mantendra la expresion Chelonus

(Microchelonus) para resaltar esta situacion taxonémica por consolidar en el futuro.

Al igual que Chelonus, los Microchelonus son parasitoides cenobiontes, endoparasitos de
larvas de huevos de lepidépteros (Shaw 1997). Microchelonus es un género presente en

casi todo el mundo, ocurriendo cominmente en prados, praderas y pastizales, siendo
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tolerantes al calor y a la sequia (Shaw 1997). El género Microchelonus fue descrito en la
region neotropical con la especie Chelonus sobrinus (Szepligeti 1904). En el Neotropico
existen 56 especies registradas, pero se estima que pueden llegar a ser entre 500 y 600
especies (Papp 2016).

Por otro lado, los archipiélagos son sistemas aislados que pueden evolucionar como
unidades ambientales diferentes con respecto a las masas continentales (Santamarta
2016). Surgen como tableros en blanco de la colonizacién y diversificacion de las especies
(Losos & Ricklefs 2009) y abundantes nichos estan disponibles en las islas cuando llegan
los primeros colonos (Mayr 1963, Emerson 2008). Es asi como el nUmero de especies en
las islas aumentara a lo largo de la inmigracion, a un ritmo que depende de la interaccion
del aislamiento y del tiempo (Gillespie & Roderick 2002), este proceso invita a una rapida
radiacion adaptativa dando lugar a la formacion de especies (Mayr 1963, Emerson 2008).
donde hay diversificacion ecoldgica y morfolégica dentro de un linaje (Schluter 2000). Se
destaca dentro de este proceso la diferenciacion fenotipica entre los miembros de un clado
a medida que las especies se adaptan y usan diferentes recursos del entorno (Losos &
Mahler 2010). Ahora, el proceso de especiacion a través de la inmigracion, comenzaré con
una pequefa poblacion fundadora, la cual llegara a través de dispersion a una de las islas
y traeré consigo una pequefia variacion del genoma de la especie; a partir de este punto y
a lo largo del tiempo y de las diferentes presiones que sufren los individuos, se tendra una
oportunidad para que se presenten variaciones en los individuos pudiendo conducir a la

diversificacion dentro de cada isla (Provine 1989, Grant 2002).

Ademas de la colonizacion de nichos vacios, existen otros factores como la competencia
y la depredacién que desempefian un papel notable en los procesos de especiacion (Grant
& Grant 2006, Nosil & Crespi 2006, Emerson 2008); poblaciones en simpatria compiten
por los recursos, siendo favorecidas las adaptaciones que reducen la competencia, este
tipo de presion de seleccion diferencial sobre los fenotipos también puede generar
diferenciacion genética (Mayr 1965, MacArthur & Wilson 1967, Dudaniec et al., 2011). La
especiacion, suele ser un proceso prolongado de diferenciacion que eventualmente
conduce al cese del intercambio genético entre poblaciones derivadas de un ancestro
comun (Dobzhansky 1937, 1940, Mayr 1940, 1942) pero como se ha descrito, puede pasar

por procesos de diferenciacion morfoldgica entre otros.
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En archipiélagos ocednicos es comun para animales y plantas seguir la regla de progresion
(Hennig 1966), la cual indica una secuencia de colonizacién desde las islas mas antiguas
hacia las més jovenes (Funk & Wagner 1995, Poulakakis et al., 2019), dandole un papel
importante a las edades de las islas en cuanto causan la diversificacion de las especies
(Gillespie & Roderick 2002). Este patrén encuentra numerosos ejemplos en archipiélagos
como Hawai donde la formacién de un habitat nuevo y el surgimiento de nuevas especies

sigue la secuencia de aparicion de las islas (Shaw & Gillespie 2016).

Para las islas Galapagos, los invertebrados representan la mayoria de la biodiversidad
natural terrestre (Peck 1997), estos desempefian importantes procesos ecoldgicos como
la descomposicion de materia organica, formacion de suelo, control de herbivoria y
polinizacién, sin embargo, son poco conocidos los detalles de su diversificaciéon (Tye et al.,
2002). En efecto, se han registrado un poco mas de 2000 especies de insectos en las islas
Galapagos (Dangles 2009), presentando un alto nivel de endemismo (Buchholz et al.,
2020) asi como una baja diversidad en comparacion con Sur América (Parent et al., 2008),
haciendo de la fauna de Galdpagos algo Unico (Buchholz et al., 2020). Un inventario inicial
de los insectos del archipiélago reveld que el 47 % de las especies son endémicas (Peck
1996a, Peck et al., 1998), indicando una colonizacion temprana y la separacion de sus
ancestros continentales (Tye et al., 2002). Estos datos sugieren una seleccion disruptiva,
la cual actla en direccién contraria en las poblaciones presentes, favoreciendo fenotipos
opuestos dentro de una sola poblacién (Rundle & Nosil 2005), siendo este, uno de los
primeros pasos que conducen a la especiacion (Grant et al., 2000), en donde es posible
gue dos 0 mas poblaciones de la misma especie aisladas geograficamente con mutaciones

acumuladas, se diferencien después de muchas generaciones (Yamaguchi & lwasa 2013).

Este patron de formacién de especies se ha visto reflejado en muchos archipiélagos como
es el caso de la radiacion del género Drosophila en el Caribe (Hollocher 1996) y las
mariposas del género Gonepteryx (Lepidoptera: Pieridae) en las Islas Canarias (Brunton &
Hurst 1998), donde se encuentra una sola especie endémica en cada una de las islas
principales (Gillespie & Roderick 2002). Estos fendmenos también pueden observarse en
algunos grupos dentro del archipiélago de Galapagos, como el caso de las conocidas
tortugas del género Chelonidis donde se han encontrado mas de siete especies endémicas

y la mayoria a una Unica isla (Beheregaray et al., 2004); en el orden Orthoptera por
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ejemplo, se tienen registradas 30 especies endémicas de las islas, de las cuales el 50 %
estan restringidas a una sola isla (Peck 1996b).

En todo caso, la falta de informacion sobre la identidad taxonémica, distribucién, biologia
y origen de las especies, es un limitante para los programas de conservacién en las islas
(Roque-Albelo 2007). Aqui es donde la taxonomia juega un papel importante, teniendo
como tarea la delimitacion y clasificacion de especies, ademas de dar nombres y proveer
herramientas para identificarlas (Dayrat 2005). Si bien contribuye al conocimiento y

conservacion de la biodiversidad mediante la identificacion de especies (Vogel et al., 2017).

Es por ello por lo que, en islas tropicales, que son puntos criticos de diversidad biol6gica y
geofisica (Kueffer & Kinney 2017), unidades evolutivas significativas pueden perderse a
menos que haya una planificacion en conservacion, la cual depende de una buena
determinacién de las especies, en otras palabras, la taxonomia es un pilar importante para

el establecimiento de prioridades de conservacion (Townsend 2006).

Por otro lado, la definicion del concepto de especie ha sido uno de los problemas
principales en la biologia, no existe un solo concepto que sea éptimo para los diferentes
usos (De Queiroz 1998) y muchos de estos pueden llevar a conclusiones diferentes acerca
de los limites de especie (De Queiroz 2007; Boekhout et al., 2021).

La ampliamente aceptada propuesta de De Queiroz (2007) establece que el estatus de
especie no dependera de la linea de evidencia, en tanto cada proceso de especiacion
puede manifestar eventos de diferenciacion particulares con diferentes propiedades, de
este modo se tendran casos donde la diferenciacion genética es determinante para la
delimitacion de un taxén (Mallet 1995) y otros donde sera lo ecoldgico (Andersson 1990) o
lo morfol6gico (Sneath & Sokal 1973). De Queiroz (2007) propone entonces una definicién
en la cual ubica a la linea de evidencia como un criterio especifico y no como definidores
del concepto de especie. Este trabajo exploré como linea de evidencia la morfologia, ya
gue ella nos puede indicar rapidamente tendencias de cambio evolutivo en tanto suele ser
el sustrato directo del proceso selectivo (Futuyma 2005) y brindar luces en los procesos de

especiacion de Chelonus (Microchelonus) en las islas Galapagos.
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Por lo mencionado y con el fin de explorar los procesos de diferenciacion morfolégica en

Microchelonus en las islas Galapagos, se plantean las siguientes hipétesis:

Hipotesis

1. Cada isla del archipiélago de Galapagos alberga especies diferentes del género
Chelonus (Microchelonus).

2. Las especies o poblaciones del género Chelonus (Microchelonus) del archipiélago
de Galapagos presentes en las islas mas jovenes muestran una menor variacion
morfoldgica en comparacion con aquellas de las islas mas antiguas.

3. Si se presenta, el grado de diferenciacion entre especies o0 poblaciones de
Chelonus (Microchelonus) de cada isla esta asociado con la edad de las islas.

4. Si se presenta, el grado de diferenciacion entre especies o poblaciones de
Chelonus (Microchelonus) de cada isla esta asociado con la cercania geografica

entre las islas.
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1.0bjetivos

1.1 Objetivo general

Caracterizar la identidad taxonémica y el grado de diferenciacion morfolégica de las
especies parasitoides del género Chelonus (Microchelonus) presentes en el archipiélago

de Galapagos.

1.2 Objetivos especificos

Identificar las especies del género Chelonus (Microchelonus) presentes en las islas

Galapagos.

Caracterizar el grado de diferenciacion morfolégica entre especies o poblaciones de

Chelonus (Microchelonus) distribuidas en el archipiélago de Galapagos.

Determinar si el grado de diferenciacion morfolégica de las especies de Chelonus
(Microchelonus) esta asociado con las edades o con la cercania geografica de las islas del

archipiélago de Galapagos.



2.Materiales y Métodos

Se obtuvieron 114 individuos procedentes de las islas Floreana, Pinta, San Cristébal,
Isabela, Santiago, Fernandina, Santa Cruz y Espafiola, las cuales hacen parte del
Archipiélago de Galapagos. Estos ejemplares fueron obtenidos durante la ejecuciéon del
proyecto “Estudio de especies invasoras y diversidad de invertebrados terrestres de las
islas Galapagos en el marco del convenio ESPOCH y Fundacion Charles Darwin” y
entregados al laboratorio de Sistemética y Biologia Comparada de Insectos de la

Universidad Nacional de Colombia, para su estudio.

De esta manera, los ejemplares fueron revisados con un estereoscopio Leica S8 APO, y
fotografiados con camara de 46 megapixeles. A partir de las fotos se tomaron inicialmente
23 medidas mediante el programa ImageJ version 1.53p (Schneider et al., 2012), las cuales
fueron sugeridas en la literatura para la separacion de especies del género Chelonus (Papp
1999, Papp 2016, Mazhar et al., 2018). La medida del diametro ocelar usada por Mazhar
et al. (2018) no especifica el ocelo a medir, por lo que se midieron los valores de los tres
ocelos (Tabla 2-1).
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Tabla 2-1: Caracteres morfométricos propuestos para el estudio. Entre paréntesis, las

abreviaciones usadas para cada variable.

Caracteres

Longitud del estigma (LE)

Ancho del estigma (AE)

Longitud del mesosoma (LM)

Altura de la gena (AG)

Longitud del fémur posterior (LF)

Ancho del fémur posterior (AF)

Longitud de la cara (LC)

Ancho de la cara (AC)

Longitud del clipeo (LP)

Altura del clipeo (AP)

Altura del ojo en vista lateral (AO)

Ancho del ojo en vista lateral (AJ)

Ancho maximo del metasoma en vista lateral (AMM)
Ancho minimo del metasoma en vista lateral (AMN)
Longitud del penultimo flagelémero (AFL)

Ancho pendultimo flagelémero (LPF)

Ancho maximo del metasoma en vista dorsal (AMT)
Longitud del metasoma en vista dorsal (LMT)
Longitud témpora (LT)

Didmetro del ocelo posterior derecho (DOD)
Didmetro del ocelo posterior izquierdo (DOI)
Didmetro del ocelo anterior (DAO)

Ancho de la cabeza en vista dorsal (ACB)

Autores

Papp 2016

Papp 2016

Papp 1999

Mazhar et al., 2018

Papp 2016, Mazhar et al., 2018
Papp 2016, Mazhar et al., 2018
Mazhar et al., 2018

Mazhar et al., 2018

Papp 2016

Papp 2016

Papp 2016, Mazhar et al., 2018
Papp 2016, Mazhar et al., 2018
Papp 1999

Papp 1999

Papp 2016

Papp 2016

Papp 2016, Mazhar et al., 2018
Papp 2016, Mazhar et al., 2018
Mazhar et al., 2018

Mazhar et al., 2018

Mazhar et al., 2018

Mazhar et al., 2018

Papp 2016
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Previo a los andlisis definitivos y con miras a maximizar la calidad de la informacién
recopilada, se realizaron estudios para determinar: redundancia entre variables, precision
de las medidas e identificacion de atipicos. Por disponibilidad de ejemplares, estos analisis
fueron llevados a cabo con individuos de la isla Floreana. Se realiz6 un analisis de
componentes principales (PCA) para encontrar las variables que mas estaban

correlacionadas para excluirlas y evitar problemas de redundancia (Zuur et al., 2007).

Asi mismo, se realizé un analisis de repetibilidad mediante un ANOVA tipo Il, para
determinar la consistencia o la precision en las medidas seleccionadas (Senar 1999).
Finalmente, se realiz6 una prueba de desviacion estudentizada extrema (ESD) que permite
identificar datos atipicos, los cuales pueden venir de distribuciones diferentes a la de la
mayoria de los datos, llevando a conclusiones equivocadas (Schwertman & de Silva 2007).

Estos andlisis fueron llevados a cabo en RStudio version 1.3 (RStudio team 2020).

2.1 ldentificacion de especies

Para la identificacién de las especies del género Chelonus (Microchelonus) de las islas
Galapagos se usaron las claves de Papp (1999, 2010, 2016); posterior a la separacion de
especies se analizaron sus diferencias por medio de morfometria lineal. Para esto, se
realiz6 un analisis de componentes principales (PCA); este método de ordenacion
multivariado permite visualizar los patrones de variacién, determinando mediante
similitudes los componentes y las variables que mejor explican la variacion en los datos
(Peres-Neto et al., 2005).

Asi mismo, se realizé un analisis de conglomerados para establecer agrupaciones iniciales
de acuerdo con las similitudes, estas agrupaciones estan soportadas por un valor p, el cual
representa la posibilidad de que las agrupaciones formadas sean correctas (Pefia 2013).
Adicional a lo anterior, se realizd exploratoriamente un analisis de funcién discriminante
(AFD) para determinar cuales variables predicen mejor la pertenencia de un individuo a un

grupo de especies, mediante las diferencias entre las variables (Moder et al., 2007). Al no
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cumplirse los supuestos para la realizacion del AFD, como la normalidad, se realiz6 un
analisis PerMANOVA, el cual permite determinar la probabilidad de pertenencia de los

individuos a las especies planteadas y no requiere normalidad (McArdle & Anderson 2001).

2.2 Variabilidad y diferenciacion morfologica de especies
entre islas

Con miras a caracterizar la variabilidad de las poblaciones de especies dentro de las islas
y relacionar esta propiedad con aspectos significantes de las islas como su area y su edad,
se relaciond la desviacion estandar de las estructuras mejor asociadas a la diferenciacion

entre especies y estas variables de las islas.

Para determinar si existe diferenciacion morfologica de las especies entre las diferentes
islas, se tomaron las especies que estaban representadas por mas de cincos individuos
procedentes de cada una de las islas y se hicieron matrices nuevas para los siguientes
analisis: Andlisis de conglomerados para cada especie, con el fin de visualizar si existian
agrupaciones de acuerdo con la diferenciacion morfolégica (Kassambra 2017). De igual

manera, se realiz6 un PerMANOVA.

Adicionalmente, se llevd a cabo un analisis de espectro de proporciones PCA (Baur &
Leunberger 2011), el cual permite interpretar los componentes principales en términos de
proporciones entre las medidas lineales; este andlisis ayuda para determinar la
diferenciacién de especies morfolégicamente similares que a menudo pueden diferir
significativamente en las proporciones corporales mas no en las medidas lineales directas.

Las proporciones usadas provienen de las medidas de las variables de estudio.
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2.3 Diferenciacion morfologica asociada a las edades,
area y distancia de las islas Galapagos

Las edades de emergencia geoldgica de las islas fueron tomadas de los estudios de Geist
et al., (2014), al igual que el area y las distancias entre islas de Snell et al., (1996). La
diferenciacién morfoldgica se calcul6 mediante la distancia de Mahalanobis (Escobedo &
Plata 2008), esta medida determina la afinidad entre el grupo de estudio permitiendo la
formacion de grupos similares entre si (McLachlan 1999). Adicional a esto, se realizé un
andlisis de regresion simple, para identificar si las similitudes morfolégicas estaban
relacionadas con los tiempos de emergencia de las islas, la distancia geogréfica entre

pares de islas o el &rea de cada isla (Everitt & Horthorn 2011).
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3.Resultados

Inicialmente se tuvieron 23 variables de las cuales once fueron eliminadas pues
presentaban informacion redundante segun su distribucion en la proyeccién del PCA
(figura 3-1). Las variables conservadas fueron elegidas dado que tenian los eigenvalues

mas altos en los dos primeros componentes.
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Figura 3-1: Analisis de componentes principales (PCA) de los dos primeros
componentes. Se incluyeron todas las variables para la identificacion visual de aquellas
gue son redundantes.

Las variables seleccionadas para los andlisis siguientes fueron: Ancho estigma (AE),
diametro ocelo posterior izquierdo (DOI), didmetro ocelo anterior (DAO), altura del clipeo
(LP), longitud de cara (LC), ancho maximo metasoma en vista lateral (AMM), longitud
penultima flagelomero (LPF), longitud mesosoma (LM), ancho maximo metasoma en vista
dorsal (AMT) y altura de la gena (AG) (Figura 3-2).
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Figura 3-2:  Analisis de componentes principales (PCA) de las variables seleccionadas
luego de eliminar las redundantes. Las variables AG y AMT se conservan puesto que, a
pesar de parecer superpuestas en el grafico para primer y segundo componentes, para los
demas tienen valores diferentes.

Se hallaron 29 datos atipicos, de los cuales 20 pertenecen a individuos poco comunes, los
cuales no presentan la combinacion de caracteres para la clasificacion mediante claves

taxonomicas, por lo que se conservan debido a su posible relevancia para la separacion
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de especies. Las otras nueve medidas fueron corregidas en tanto se identific6 que

correspondian a errores de digitacion.

Se encontrd un valor de repetibilidad superior al 70 % en las variables seleccionadas, por

lo que se consideran fiables para la realizacién de los analisis posteriores (Senar 1999)

(Tabla 3-1).

Tabla 3-1:Valores de repetibilidad para cada una de las variables seleccionadas.

VARIABLES @ REPETITIBILIDAD

AE 0.95
LM 0.78
AG 0.93
LC 0.91
LP 0.94
AMM 0.80
LPF 0.71
AMT 0.74
DAO 0.91

DOl 0.94



36 Exploracion de los procesos de especiacion de las avispas parasitoides del género Chelonus (Microchelonus) Szépligeti,
1908 (Hymenoptera: Braconidae: Cheloninae) en el archipiélago de Galapagos, Ecuador.

3.1. Identificacidén de especies

Se identificaron cinco especies, estas son: Microchelonus buscki (Viereck 1912) (figura 3-
3), Microchelonus topali Papp 1999 (figura 3-4), Microchelonus turgoclarus Papp 2010
(figura 3-5), Microchelonus johni (Marsh 1979) (figura 3-6) y Microchelonus sulcifera Papp
2016 (figura 3-7). Adicionalmente, se encontraron individuos que podrian corresponder a
especies aun por definir, estas son: Microchelonus aff. refluus (figura 3-8) y Microchelonus
aff. carinatus (figura 3-9). Los ejemplares de estas muestras no tienen la combinacion de

caracteres descritos por los autores para la asignacién a las especies.

] | .
i

Figura 3-3:Habito de Microchelonus buscki. a. Cuerpo en vista lateral. b. vista dorsal. c.

Ala anterior.
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Figura 3-4: Habito de Microchelonus topali. a. Cuerpo en vista lateral. b. Cuerpo en vista

dorsal. c. Ala anterior.

Figura 3-5:Habito de Microchelonus turgoclarus. a. Cuerpo en vista lateral. b. Cuerpo en
vista dorsal. c. Ala anterior.
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Figura 3-6:Habito de Microchelonus johni. a. Cuerpo en vista lateral. b. Cuerpo en vista
dorsal. c. Ala anterior.
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Figura 3-7:Habito de Microchelonus sulcifera. a. Cuerpo en vista lateral. b. Cuerpo en vista
dorsal. c. Ala anterior.
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Figura 3-8:Habito de Microchelonus aff. refluus. a. Cuerpo en vista lateral. b. Cuerpo en

vista dorsal. c. Ala anterior.

(m»/z

Figura 3-9:Habito de Microchelonus aff. carinatus. a. Cuerpo en vista lateral. b. Cuerpo en

vista dorsal. c. Ala anterior.
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Para los ejemplares cercanos a M. refluus, Papp (2010), menciona un par de carenas entre
los ocelos y los ojos y caparazon en vista dorsal sin carena apical, que se encuentran en
los ejemplares de las islas; en contraste, el mismo autor sefiala la presencia de manchas
en la parte basal del caparazén, asi como un escutelo escabroso, pero los individuos de
este estudio presentan caparazén completamente negro y escutelo rugoso.

En cuanto a, los especimenes cercanos a M. carinatus coinciden con la descripcién original
en el tipo de caparazon alargado en vista dorsal, apicalmente truncado, con el penultimo
segmento de la antena el doble de largo que ancho, pero presentan manchas en vista
dorsal en la parte basal del caparazén, mientras que la descripcién hecha por Provancher
(1881) menciona el caparazdn es completamente negro.

Por otra parte, se evidenciaron potenciales especies endémicas para algunas de las islas
Galapagos, sin embargo estas especies tambien han sido encontradas en otras regiones
del Neotrdpico, de aclarase el estatus de las entidades afines y de tratarse de especies
nuevas, estas serian especies endemicas. Los individuos de M. aff. refluus y M. sulcifera
se encontraron Unicamente en la isla Floreana. La especie M.buscki fue encontrada en las
islas Floreana, Santiago, Pinta y Fernandina. M. topali se recolect6 en las islas Floreana,
Santiago, Santa Cruz e Isabela. Para la especie M. aff. carinatus se recolectaron en las
islas Floreana, Santiago, San Cristdbal, Santa Cruz e Isabela. En cuanto a la especie M.
turgoclarus se encontré en casi todas las islas, exceptuando por las islas Fernandina,
Santa Cruz, y San Cristdbal. La especie M. johni se encontr6 en Floreana, Isabela y Santa

Cruz.

3.2. Diferenciacién morfolégica entre especies y
poblaciones

El primer y segundo componente del PCA con ejemplares de todas las islas explican el
82% de la variacion. Las variables que mejor explican este resultado para el primer
componente fueron: longitud de mesosoma (LM), longitud de la cara (LC) y Ancho méaximo

del metasoma en vista lateral (AMM) (figura 3-10).
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Figura 3-10:Andlisis de componentes principales del total de individuos encontrados en

las ocho Islas. Las letras en rojo representan las variables de estudio.

Para el analisis de conglomerados se observaron dos grupos con valores de soporte de

94% y 99% (figura 3-11).
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Figura 3-11:Andlisis de conglomerados con los individuos de las ocho Islas Galapagos

estudiadas. Se presentan dos grupos. El grupo en el cuadro rojo sefiala los individuos

pertenecientes a las entidades Microchelonus aff. refluus y Microchelonus aff. carinatus,

con soporte de 94%. El grupo en el cuadro azul contiene el resto de los individuos con

soporte del 99%. Los puntos de colores representan la isla a la que pertenece cada

individuo.

En cuanto al andlisis de funcién discriminante aplicado a las cinco especies confirmadas

por claves y las cuatro afines en conjunto, se encontr6 que los individuos fueron

clasificados correctamente en un 74,6%. Se realiz6 este mismo analisis para las entidades

afines, se encontré que en un 90% los individuos fueron clasificados de forma correcta; por
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el contrario, para los individuos confirmados por claves, solo el 46% de estos fueron
correctos en su clasificacion. En cuanto al PerMANOVA, esté mostro diferencia entre los
grupos propuestos después de la separacion por claves (PerMANOVA, F1121=1682.43, P
= 0.001). El analisis evidencié que cuatro grupos de individuos fueron clasificados
correctamente, mientras que tres grupos de entidades correspondientes a M. buscki, M.

sulcifera y M. johni pertenecen al mismo grupo (figura 3-12) y no se diferencian claramente.

Figura 3-12: Representacion del andlisis de PerMANOVA mostrando diferencias entre los
grupos de especie M. topali (B), M. aff. refluus (C), M. aff. carinatus (D) y M. turgoclarus
(F). Los grupos de especie M. buscki (A), M. sulcifera (E) y M. johni (G) no fueron

clasificados correctamente.
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3.3. Diferenciacion morfolégica de especie entre islas

Por tamafio muestral sélo se pudieron hacer comparaciones para la especie M. buscki de
las islas Floreana y Pinta, y para la especie M. aff. carinatus para las islas Floreana y San
Cristébal.

Para la especie M. buscki el andlisis de conglomerados formé6 un Gnico grupo y excluye a
los individuos 5, 7 y 9, el primero corresponde a la isla Floreana y los dos Gltimos a Pinta.
El grupo formado tiene un soporte de 92% (Figura 3-14). En cuanto al analisis de
PerMANOVA se encontraron diferencias entre los individuos de la especie M. buscki de
las islas Floreana y Pinta (PerMANOVA, F9:=83.49, P = 0.002).
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Figura 3-13: Proyeccion de las agrupaciones mediante el analisis de conglomerados para
la especie Microchelonus buscki en las islas Floreana y Pinta. La proyeccién inferior
muestra el agrupamiento de la mayoria de los individuos con un soporte del 92%.
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Para la especie M. aff. carinatus el analisis de conglomerados arrojé dos grupos con

soportes del 99% pero estos grupos no pertenecen a la misma isla (Figura 3-15).

El analisis de PerMANOVA mostrd diferenciacion entre los grupos formados por los
individuos de la especie M. aff. carinatus, para las islas Floreana y San Cristébal
(PerMANOVA, F3,,1=47.088, P=0.001).

Agrupaciones

o o7
1 3
10 L4
A
Q
€ - 28 93
g § 15‘27 ¢ 2
2 3 22
& o 2873 26 A
8" &4 2941 33 5 a31
s " 2334 s €
c L)
5 . ] 20 A4
& 42 8 A7
"3
T T T T T T
B 4 2 0 2 4
Primer componente
I Isla Floreana B Isla San Cristobal

Cluster dendrogram with p-values (%)

1
200—

4

Heignt
3 4 5
300—
6
170—
23
190—
24

31

29

34

13£é ¢ |
S ~ 0 ;
o~ ~ - -
e .
N m % —
[12]
Sl " SS38"% S
= N "'m
wn
- -

Distance: euclidean

I !sla Floreana I Isla San Cristobal




Materiales y Métodos 47

Figura 3-14: Proyeccion de las agrupaciones mediante el andlisis de conglomerados para
la especie Microchelonus aff. carinatus en las islas Floreana y San Cristobal. La proyeccion

inferior muestra dos grupos con un soporte del 99%.

En cuanto al PCA de espectro de proporciones para M. buscki las dos variables que
explican la mayor parte de la variacién en el primer componente son longitud del clipeo
(LP) y Didmetro del ocelo anterior (DAO); para el segundo componente son la Longitud del
penultimo flagelomero (LPF) y el Didmetro el ocelo posterior izquierdo (DOI) (Figura 3-16).
Se realiz6 un grafico de dispersion de estas dos proporciones y se evidencié la agrupacion
de los individuos por islas (figura 3-17).

PCA Ratio Spectrum for PC1, M. buscki PCA Ratio Spectrum for PC2, M. buscki
06 0.24
LP LPF
AMT —— —
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AMT AMM
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—_— AE
LPF ——— AG
Dol LP
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Figura 3-15: Analisis PCA espectro de proporciones de Microchelonus buscki para los
individuos de las islas Floreana y Pinta. El primer componente se muestra a la izquierda,

el segundo componente a la derecha.
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Figura 3-16: Proyeccion de la dispersion de los individuos de la especie Microchelonus

buscki con base las proporciones que mayor explican la variacion.
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Para los individuos de la especie M. aff. carinatus, el primer componente es explicado
principalmente por las variables Longitud del penultimo flagelémero (LPF) y longitud del
clipeo (LP), mientras que el segundo componente es debido a la combinacion de variables
de Longitud del penultimo flagelomero (LPF) y diametro el ocelo posterior izquierdo (DOI)

(Figura 3-18). El grafico de dispersién de las proporciones formo agrupaciones muy claras

de los individuos de las dos islas (figura 3-19).
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LPF

AMM
DAO

LM

LC

Figura 3-17: Andlisis de PCA de espectro de proporciones de Microchelonus aff. carinatus

para los individuos de las islas Floreana y San Cristébal. El primer componente se muestra
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Figura 3-18:Proyeccion de la dispersion de los individuos de la especie Microchelonus aff.

carinatus con base en las proporciones que mayor explican su variacion.
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3.4. Diferenciaciéon morfolégica asociada a las edades, el
area y distancia de las islas Galapagos

El analisis de regresion lineal se realizd por especie y por agrupaciones obtenidas a través
de los andlisis de componentes principales. A las entidades M. sulcifera, M. aff. refluus, y
M. johni, no se les realizd andlisis puesto que solo estaban presentes en una isla o estaban
representadas por uno o dos individuos. Solo se evidencié relacion entre la diferenciacion
morfolégica de M. buscki, el area y la distancia entre islas En los demés casos no hubo
relacion entre la diferenciacion y las variables consideradas. (tabla 3-2).

Tabla 3-2: Andlisis de regresion lineal de la diferenciacion morfolégica de las especies
expresada como la distancia de Mahalanobis, la edad de surgimiento, la distancia
geografica y el area de las islas Galapagos. Las regresiones significativas se marcan con

asterisco.
Entidades Edad Distancia Area
R? P R? P R? P
M. buscki 0,36 0,39 0,77 0,02* 0,96 0.01*
M. topali 0,01 0,84 0,06 0,82 0.11 0.66
M. aff. carinatus 0,01 0,84 0,19 0,20 0.33 0.30
M. turgoclarus 0,07 0,65 0,34 0,22 0.05 0.76
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Adicional a lo anterior se determind la variacion morfolégica de M. buscki y M. aff. carinatus,
puesto que fueron las Gnicas con un tamafio de muestra de minimo cuatro individuos. Se
determing si esta variacion esta asociada con el area o la edad de las islas. La variacion
morfolégica, se caracterizé6 mediante la desviacidén estandar de las dos variables que mas
influyen en la variacion morfolégica segun el andlisis de PCA de espectro de proporciones
realizados en la seccion 3.3. Estas estructuras fueron para la especie M. buscki LP y DAO,
y para M. aff. carinatus LPF y LP.

La variaciébn morfolégica de las especies M. buscki es menor en la isla mas joven en
comparacion con la isla mas antigua, contrario a lo encontrado para M. aff. carinatus donde
se encontré6 menor variacion en la isla mas antigua. En cuanto al tamafio de las islas, se
obtuvo que la variacion fue menor para la especie M. buscki en la isla mas pequefia, Pinta,
en comparacion con la isla mas grande, Floreana. Por el contrario M. aff. carinatus obtuvo
una menor variacién morfoldgica en la isla San Cristdbal, la cual es de mayor tamafio
comparada con Floreana (Tabla 3-3). La falta de suficientes individuos en mas islas limité

la posibilidad de realizar los analisis estadisticos correspondientes.

Tabla 3-3: Comparacion entre la variacion morfoldgica, expresada como desviacion
estandar de las proporciones de las variables que mas influyen segun el PCAra; la edad

de emergencia de las islas, expresada en Ma y el area de las islas, expresada en Km?.

Entidad Islas Variabilidad Edad islas Area (Km?)
(DE) (ma)
M. buscki Floreana 0.02 15 172
Pinta 0.01 0.7 59
M. aff. carinatus Floreana 0.026 15 172
San Cristobal 0.019 2.4 558
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4.Discusion

El presente trabajo reporta cinco especies confirmadas por claves taxondémicas, las cuales
son nuevos registros para el archipiélago de Galdpagos, y dos casos cuyas identidades no
son claras. Se encontraron individuos de Chelonus (Microchelonus) en ocho islas de las
diez muestreadas. Se espera que las islas mas grandes tiendan a albergar una mayor
diversidad de especies (Gillespie & Roderick 2002); segun el reporte Tye y colaboradores
(2002) las islas de mayor tamafio del archipiélago de Galapagos tienen mas especies que
las de menor tamafio, sin embargo, para el caso de este estudio no se cumple este patron.
Laisla Isabela, la mas grande del archipiélago, solo cuenta con cuatro especies, mientras
gue la isla Floreana, la sexta mas grande del archipiélago (Snell et al. 1996) conté con las
ocho especies recolectadas de Microchelonus para las Galapagos. En cuanto a Pinta, la
isla de menor tamafio donde se recolectaron Chelonus (Microchelonus) registré dos

especies.

Ahora bien, el aislamiento, propio de las islas oceénicas, permite la diversificacion de
especies, este proceso viene acompafiado de cambios en la morfologia, comportamiento
y ecologia (Roderick & Gillespie 1998), estas radiaciones estan asociadas con una alta
frecuencia de endemismo (Roderick & Gillespie 1998). Sin embargo, para este estudio solo
se encontrd una potencial especie endémica de las ocho estudiadas, M. aff. refluus para
la isla Floreana, la tercera isla mas antigua, con 1.5 Millones de afos (Geist et al., 2014),
en el mismo sentido el inventario inicial de insectos de las islas Galapagos se reporta que

solamente el 47% de este grupo son endémicos (Peck 1996a, Peck et al., 1998).

En cuanto a la distribucién neotropical de las entidades estudiadas, tenemos que M. buscki
ha sido reportada en Costa Rica, Honduras, Panama y Perl. M. topali se ha reportado en
Argentina. M. johni se encuentra en Colombia, Costa Rica, Honduras y México. M.

turgoclarus se reporta en Ecuador, en la region de Guayllabamba.

Sobre las especies cuya identidad no esté confirmada, las descripciones realizadas por los
autores no proveen ningun dato comparativo con respecto a la variacion de los caracteres

en conflicto, lo que afecta la definicion de su estatus de endémico o no. Por ejemplo, si los
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individuos definidos como M. aff. carinatus resultan ser M. carinatus esto implica que la
especie no es endémica ya que se ha reportado en Canada y Estados Unidos, 1o mismo
sucederia para M. sulcifera que se ha reportado en Costa Rica y Honduras (Papp 2016)

(figura 4-1).
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Figura 4-1: Mapa de las distribuciones neotropicales de las especies de Chelonus

(Microchelonus) encontradas en las islas Galapagos (Papp 2016).
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Por otra parte, los andlisis para la determinacion de diferenciacion morfol6gica de Chelonus
(Microchelonus) de las islas Galapagos solo pudieron llevarse a cabo para dos especies
M. buscki y M. aff. carinatus, debido a que fueron las Unicas con un minimo de individuos
por poblacién. Estas especies fueron encontradas en las islas Floreana (30 ind.), San
Cristébal (4 ind.) para M. aff. carinatus; Mientras que M. buscki se encontré en las islas
Floreana (7 ind.), y Pinta (5 ind.). Los analisis mostraron para ambas especies la formacion
de dos grupos con soportes del 92 % y el 99 % para M. buscki y M. aff. carinatus
respectivamente. El analisis de PCA espectro de proporciones separd los grupos de las

dos especies por islas, mostrando que existe diferenciacién morfolégica.

Solo se encontrd asociacion entre la diferenciacion morfoldgica y la distancia entre islas en
M. buscki. Si bien, en los archipiélagos las distancias entre las islas son factores esenciales
para la generacion de condiciones que influyen en el proceso de especiacién de los
organismos (Kellie et al., 2019), también existen multiples excepciones y ese es el caso de
las poblaciones de lagartijas de Podarcis bocagei y P. hispanica en el archipiélago de Ria
de Arousa en Espafia, donde la diferenciacién no parece ocurrir debido al distanciamiento
entre las islas (Arntezen & S4-Sousa 2007).

En este estudio no se encontr6 asociacion entre la diferenciacion morfologica de las
poblaciones de las especies y las edades de las islas, contrario a trabajos donde sugieren
gue las diferenciaciones entre poblaciones se explican por eventos de colonizacién
antiguos, los cuales vienen dados por las edades de surgimiento de las islas, tal proceso
es denominado la regla de progresion (Wagner & Funk 1995, Roderick & Gillespie 1998,
Juan et al., 2000, Hormiga et al.,2003, Nepokroeff et al., 2003, Holland & Hadfield 2004,
Cowie & Holland 2006, lllera et al., 2007). Un caso interesante que podria dar luces a lo
ocurrido en nuestro grupo se da con las subespecies de Parus caeruleus, un ave del
archipiélago de Canarias. Esta especie coloniz6 inicialmente la isla Tenerife, la quinta mas
antigua y después se diversifico en el archipiélago sin seguir un patron concordante con

las edades de las islas (Kvist et al., 2005).

Por otro lado, islas de mayor tamafio pueden ofrecer condiciones para que diferentes
presiones de seleccidn actien sobre las poblaciones y promuevan la especiacion (Losos

& Ricklefs 2009, Kisel & Barraclough 2010), sin embargo, en nuestro trabajo no se encontré
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un patrén claro de relacién entre el tamafio de las islas y la diferenciacién morfolgica. En
este caso, quizas las limitaciones del tamafio muestral condicionaron la posibilidad de

poner a prueba estas ideas con mayor extension.

También, existen otros factores de diferenciacién poblacional que podrian explicar lo
observado en las avispas de Chelonus (Microchelonus). Las presiones selectivas y las
condiciones locales, como temperatura, el clima, depredadores, entre otras pueden
impulsar adaptaciones ambientales diferenciales entre las poblaciones (Mathys &
Lockwood 2011, Chamberland et al., 2020). Existen corrientes oceanicas, patrones de
viento predominantes entre otras, que pueden facilitar el uso de las islas para impulsar la
dispersion (Peake 1981, Ballard & Sytsma 2000, Hoskin 2000, Givnish & Renner 2004,
Renner 2004, Cowie & Holland 2006). Varios estudios (Sequeira et al., 2002, Caccone et
al., 2002, Torres-Carvajal et al., 2014) sugieren que la colonizacion de diferentes
organismos en las islas Galapagos ocurrié gracias a la corriente Humboldt, que proviene
de la costa suramericana hasta el archipiélago, no obstante para el caso de los acaros
Fortuyniidae, estos probablemente llegaron debido a la corriente de Panama que
transporta aguas calidas desde Centro América (Lea et al., 2006) y se fusiona con la
corriente de Per( hasta llegar al archipiélago (Pfingstl & Baumann 2017).

La entidad M. aff. refluus se encontré Unicamente en la isla Floreana, mostrando que
potencialmente hay entidades exclusivas a islas especificas. Contrario a entidades como
M. aff. carinatus y M. turgoclarus, las cuales fueron encontradas en casi todas las islas,

incluida la isla Floreana.

Para finalizar, este trabajo mostr6 que M. buscki y M. aff. carinatus presentan
diferenciacién morfoldgica entre las poblaciones de diferentes islas. Esta diferenciacion
podria ser resultado de eventos recientes de colonizacién o limitacion en el flujo genético.
Si bien se esperaria que estas diferencias morfolégicas estuviesen asociadas a la edad, al
area o la distancia geogréfica entre islas, los resultados no evidenciaron esta relacién para
la mayoria de las especies. M. buscki fue el Unico caso donde se muestra una relacion
entre diferenciacion y la distancia y el area de las islas, mientras que M. aff. carinatus
muestra diferenciacién, pero ella no se relacioné con los factores considerados.

Una revision de la literatura acerca de las cuatro hipotesis probadas en este trabajo en
otros archipiélagos y en otros grupos biolégicos, nos muestra que las predicciones dadas

por los modelos no siempre se cumplen. Se han documentado casos donde efectivamente
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los grupos bioldgicos siguen los patrones esperados, pero también muchos otros donde

no (Tabla 4-1)

Tabla 4-1: Articulos de revision de la puesta a prueba de las cuatro hipétesis planteadas

en este estudio.

Hipotesis Autores A En
favor @ contra
Beheregaray et al., 2004 1
Cada isla del archipiélago de Galapagos Hormiga 2003
alberga especies diferentes del género
Chelonus (Microchelonus). VanderWerf et al., 2009
Hamilton & Rubinoff 1963 1
Las especies o poblaciones del género Browne et al., 2010
Chelonus (Microchelonus) del S inetal 2014
archipiélago de Galapagos presentes en purgin etal.,
las islas méas jévenes muestran una Froeschner 1985
menor  variacion  morfolégica en
comparacion con aquellas de las islas Lanteri 1992
mas antiguas.
Hormiga 2003 <
Haines et al., 2014 1
Si se presenta, el grado de diferenciacién Bonacum et al., 2004 1
entre especies 0 poblaciones de . 1
Chelonus (Microchelonus) de cada isla Clarlldge etal., 2017
esta asociado con la edad de las islas. Kvist et al., 2005 1
Sequeira et al., 2008 1
Schmitz et al., 2007 1
Si se presenta, el grado de diferenciacion Arntezen & Sa-Sousa 1

entre especies 0 poblaciones de
Chelonus (Microchelonus) entre las islas
de cada isla estd asociado con la
cercania geogréfica.

2007
Maddock et al., 2020

Jordaens et al., 2009

En particular, nuestra tercera hipétesis que se concreta en la llamada regla de progresion
se ha cumplido en los archipiélagos que han tenido procesos geolégicos de apariciéon

espacial y temporalmente ordenada de las islas; es el caso del archipiélago de Hawai
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(Claridge et al., 2017). Por el contrario, el archipiélago de Galapagos no ha tenido esta
linealidad espacial y temporal, sus islas han aparecido en varios grupos de islas con
variaciones fuertes en distancia geografica y direccion (Geist et al., 2014). Asi mismo,
seria poco probable que la regla de progresion se cumpliera si el taxon de estudio llegd
después de la formacion de las islas (Kvist et al., 2005), y como vemos en nuestros
resultados las entidades de Chelonus (Microchelonus) del archipiélago de Galapagos
también estan en el continente americano por lo que quizas llegaron cuando las islas ya
estaban formadas, es entonces que nuestros resultados apuntan a que el grupo es reciente
en el archipiélago y sus procesos de diferenciacion son muy incipientes.
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