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Alvarez, H.A., Morente, M., Campos, M., Ruano, F. 2019. La madurez de las cubiertas vegetales aumenta la presencia de enemigos naturales
y la resiliencia de la red tréfica de la copa del olivo. Ecosistemas 28(3):92-106. Doi.: 10.7818/ECOS.1779

La calidad de un habitat esta en relacion con su tiempo de vida (edad) y las perturbaciones a las que ha sido expuesto. Los enemigos naturales y
sus interacciones en las cadenas troficas se pueden ver afectadas por la madurez de los sistemas que habitan. En el olivar se han evidenciado los
efectos positivos que tiene la presencia de las cubiertas vegetales y la vegetacion adyacente sobre los enemigos naturales, pero no se han tomado
en cuenta los efectos que pueda tener la calidad de dichos habitats. En el presente trabajo se evaluaron los efectos de la madurez en la cubierta
vegetal sobre la comunidad de artrépodos, en especial los enemigos naturales, presentes en la copa del olivo. Los muestreos fueron realizados en
el mismo olivar ecolégico en dos periodos de tiempo separados por mas de 10 afios. Las diferencias en la riqueza y abundancia de artrépodos en
la copa del olivo, asi como sus interrelaciones con la cubierta vegetal y la vegetacion adyacente fueron analizadas a partir de la construccion de
redes troficas. Los resultados sugieren que el establecimiento y maduracion de la cubierta vegetal en el olivar afecta a la estructura y complejidad
de la red trofica de la copa del olivo. El nimero de taxones de parasitoides, omnivoros y herbivoros no cambia drasticamente, mientras que hay un
aumento importante de depredadores entre los dos periodos, lo que produce un crecimiento paralelo en la vulnerabilidad de los herbivoros. En
esencia, el numero de taxones de depredadores cambia a mas del doble manteniendo la misma proporcion de nimero de presas por taxon. Nuestro
analisis sugiere que una cubierta vegetal madura provee a la red tréfica del olivo de nuevos taxones eficientes para el control biolégico de plagas.

Palabras clave: control bioldgico por conservacion; gremios tréficos; habitats semi-naturales

Alvarez, H.A., Morente, M., Campos, M., Ruano, F. 2019. Maturity of ground covers increases the resilience and presence of natural enemies
in the trophic network of olive canopy. Ecosistemas 28(3):92-106. Doi.: 10.7818/EC0OS.1779

The quality of a habitat is related to its lifetime (age) and the disturbances to which it has been exposed. Natural enemies and their interactions in
trophic networks can be affected by the maturity of the systems they inhabit. The positive effects of ground covers and adjacent vegetation on natural
enemies have been demonstrated in olive groves; however, the effect of the quality of such habitats has been largely neglected. In the present study,
we assessed the effects of matureness of ground covers on the arthropod community of the olive canopy, specially the natural enemies. Sampling
was made in an organic olive orchard at two periods of time separated by more than 10 years. We analyzed the differences in abundance and
richness of arthropods in the olive canopy and their interactions with ground cover and adjacent vegetation using trophic networks. Our results
suggest that the establishment and maturity of the ground cover inside the olive orchard affected the structure and complexity of the trophic network.
The taxa of herbivores, omnivores, and parasitoids did not change drastically while there was an increase in predator taxa between both periods,
which subsequently produced an increase in the vulnerability of herbivores. In essence, the taxa of predators increased twice their number maintaining
the same proportion of preys per taxon. According to our analysis, a mature ground cover could provide the trophic network of the olive trees with
new efficient taxa to enhance the biological control of pests.

Key words: conservation biological control; semi-natural habitats; trophic guilds

Introduccion

El olivar es uno de los cultivos perennes de mayor importancia
en la regién mediterranea, siendo Espafia el primer productor a
nivel mundial (FAO 2017). En la Unién Europea, diferentes politicas
estan siendo implementadas con el objetivo de restaurar y conser-
var la vegetacion (natural) adyacente y/o los habitats semi-natura-
les, junto con el establecimiento y mantenimiento de cubiertas
vegetales en diversos cultivos (Malavolta y Perdikis 2018).

Recientemente, en el olivar se han evidenciado los efectos po-
sitivos que tiene la presencia de las cubiertas vegetales y la vege-
tacion adyacente sobre la abundancia de enemigos naturales,
como aracnidos, parasitoides e insectos depredadores (Ruano et
al. 2004; Torres 2006; Rodriguez et al. 2012; Paredes et al. 2013a;
Villa et al. 2016a; Alvarez et al. 2018; Morente et al. 2018; Alvarez
et al. 2019). La sinergia entre vegetacion adyacente y cubierta ve-
getal juega un papel importante en el olivar (Alvarez et al. 2019),
estableciendo qué tipo de enemigos naturales pueden encontrarse
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sobre la copa de los olivos (Paredes et al. 2013a; 2013b). Aunque
algunos estudios sugieren que las cubiertas vegetales no son por
si solas una herramienta efectiva para promover el control biolégico
y disminuir asi la abundancia de las plagas del olivo (Paredes et
al. 2013b; 2015a). No obstante, la estructura y complejidad del pai-
saje junto con el manejo del agroecosistema, afectan la abundancia
de diversas plagas en el olivo (Rodriguez et al. 2009; Boccaccio y
Petacchi 2009; Ortega y Pascual 2014; Villa et al. 2016a; 2016b;
Morente et al. 2018; Paredes et al. 2019; Alvarez et al. 2019), lo
que podria estar enmascarando los beneficios que genera una cu-
bierta vegetal dentro del olivar.

La abundancia y riqueza de enemigos naturales en un agroe-
cosistema depende de multiples factores (Rusch et al. 2010) que
estan relacionados con la estructura y complejidad del paisaje
(Rand et al. 2006; Rusch et al. 2010; Tscharntke et al. 2012; 2016;
Landis 2017). Bianchi et al. (2006) han propuesto que paisajes
complejos con una proporcion alta de parches de habitats semi-na-
turales (por ejemplo, bosques o matorrales) con poca fragmenta-
cion promueven y aumentan la abundancia de enemigos naturales
dentro de un cultivo, reduciendo las poblaciones de plagas. Esta
perspectiva se basa en el hecho de que algunos enemigos natura-
les requieren de habitats semi-naturales para el desarrollo de uno
o varios de sus estadios de vida (Rusch et al. 2010). Asi, la canti-
dad, calidad y/o estructura de dichos habitats producira efectos po-
sitivos o negativos sobre los enemigos naturales dentro del
agroecosistema (Bianchi et al. 2006; Tscharntke et al. 2012; 2016).

La calidad de un habitat esta en relacién con su tiempo de vida
(edad) y las perturbaciones a las que ha sido expuesto, lo que se
ve reflejado en la biodiversidad que lo conforma (abundancia vy ri-
queza de especies e interacciones ecoldgicas) (Colwell et al. 2004;
Laurance et al. 2002; Laurance 2007; Tscharntke et al. 2012; Alva-
rez et al. 2016; 2017). La vegetacion adyacente y las cubiertas ve-
getales junto con los propios cultivos siguen esta premisa. Asi, las
comunidades de enemigos naturales y sus interacciones en la ca-
dena tréfica se pueden ver afectadas por la madurez de los siste-
mas que habitan; una comunidad ecolégica en un sistema en fase
de transicion/colonizacion tiende a ser diferente en comparacion
con una comunidad en un sistema bien establecido (Prach y Walker
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2011; Balmford et al. 2012; Karp et al. 2018). Dicho proceso se ve
ejemplificado entre agroecosistemas con cultivos anuales y peren-
nes, por ejemplo, en sistemas anuales la comunidad de artropodos
no puede establecerse y tiende a movilizarse y recolonizar distintos
cultivos en periodos de tiempos muy cortos, lo que no sucede en
los cultivos perennes (Altieri et al. 1991; Perdikis et al. 2011). En
sistemas perennes los enemigos naturales pueden establecerse y
prosperar con mayor facilidad (Rusch et al. 2010). Esto se podria
extrapolar al mantenimiento de la cubierta vegetal; en esencia, una
cubierta vegetal joven y recién establecida no aportaria a la copa
de los olivos la misma cantidad o tipo de enemigos naturales que
una cubierta madura.

Por tal motivo, el presente trabajo tiene como objetivo evaluar
los efectos de la madurez de la cubierta vegetal sobre los enemigos
naturales y la comunidad de artropodos presentes en la copa del
olivo. Particularmente, se investigaron: (1) las diferencias en la ri-
queza y abundancia de artropodos de la copa del olivo, a partir de
la construccion de redes tréficas al inicio y al final de un periodo de
12 afios y (2) las interrelaciones que tienen los artréopodos de la
copa del olivo con la cubierta vegetal, asi como con la vegetacion
adyacente. El presente estudio se basa en la teoria de redes trofi-
cas (Strogatz 2001), debido a que es considerada la mejor forma
de estudiar los procesos ecoldgicos que involucran los roles de las
especies y la influencia de la biodiversidad sobre la funcién ecosis-
témica (Thompson et al. 2012) y que ha mostrado resultados pro-
metedores en el estudio del olivar (Morente et al. 2018).

Material y métodos

El estudio se llevo a cabo en los afios 2003 y 2015 en un olivar
ecoldgico de regadio situado a las faldas de una colina ocupada
por vegetacion natural, donde dominan encinas, almendros, tomi-
llares, jaras y aulagas. La finca se encuentra ubicada en la localidad
de Deifontes (37°19°N; 3°34'W), provincia de Granada, Espafia
(Fig. 1). Las condiciones climaticas en la region fueron: en 2003,
16.7 °C temperatura media anual (33.8 °C media maximay 15.8 °C
media minima en junio) y 384.8 mm precipitacion media anual; y
en 2015, 16.2 °C temperatura media anual (33.0 °C media maxima
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Figura 1. Olivar ecolégico (finca experimental). Deifontes, provincia de Granada, Andalucia, Espafia (A); la flecha blanca indica la finca ecolégica y la
flecha verde el margen con la vegetacién (natural espontanea) adyacente (sistema semi-natural). Panoramica del valle y la finca ecolégica (B); la flecha
blanca indica la finca ecolégica. Aspecto de la cubierta vegetal dentro de la finca (C).

Figure 1. Organic olive orchard (experimental orchard). Deifontes, province of Granada, Andalusia, Spain (A); white arrow indicates the place of the
organic orchard and green arrow indicates the margin aside (spontaneous-natural) adjacent vegetation (semi-natural system). Panoramic view of the eco-
logical orchard in the valley (B); white arrow indicates the ecological orchard. View of the ground cover within the orchard (C).
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y 13.3 °C media minima en junio) y 245.63 mm precipitacion media
anual. Los olivos utilizados son de la variedad Picual, con una edad
aproximada de 25 a 50 afios y plantados con un espaciado de 8 °
8 m en una pendiente de 11°. El sistema de manejo del cultivo esta
basado en el sistema de regulacién natural (sensu Pajarén Soto-
mayor 2006), el cual es un cultivo ecolégico que favorece la regu-
lacion natural de plagas vy la fertilidad natural (entre otros factores)
lo que asegura la productividad y rentabilidad futura de las explo-
taciones, y no solamente sustituye los productos quimicos de sin-
tesis utilizados en otros manejos por productos autorizados en el
reglamento de agricultura ecoldgica. Asi, durante las fechas de
muestreo no se aplico ni Bacillus thuringiensis (Bacillales: Bacilla-
ceae) ni agroquimicos permitidos en agricultura ecoldgica. La prin-
cipal diferencia en el cultivo desde 2003 hasta 2015 ha sido el
establecimiento y maduracion de la cubierta vegetal. En 2003 la
cubierta recibia una grave perturbacion anual con arado superficial
durante el mes de abril, mientras que en 2015 la cubierta fue ma-
nejada mediante uno o varios segados entre abril y julio (proceso
llevado a cabo desde 2005).

La recogida de artrépodos se realizé en junio de ambos afios,
uno de los meses con mayor abundancia de artropodos en el olivar
(Ruano et al. 2004). Para la copa del olivo, en 2003 se tomaron
muestras mediante el método de vareo en 20 arboles selecciona-
dos aleatoriamente. Se realizaron cinco golpes por rama en un total
de cuatro ramas por arbol (orientadas segun los puntos cardinales)
sobre una red entomoldgica de 50 cm de diametro (Ruano et al.
2004). En 2015 se muestrearon bloques de olivos seleccionados
aleatoriamente, cinco en el borde del cultivo (junto a la vegetacion
adyacente) y cinco en el centro. En cada bloque se escogieron ale-
atoriamente cuatro olivos, y en cada arbol se tomé una muestra
que consistia en la succion de una superficie de 50 * 50 cm? de la
copa del olivo (30 segundos) con un aspirador entomoldgico CDC
Backpack Aspirator G855 (John W. Hock Company, Gainsville, FL,
USA). En la cubierta vegetal y la vegetacion adyacente, los mues-
treos se realizaron sobre las plantas mas reconocibles y abundan-
tes (procedimiento hecho sdlo en el afio 2015). Dependiendo de la
disponibilidad y siguiendo el mismo método de aspirado que en la
copa del olivo, se muestrearon aleatoriamente 20 plantas por es-
pecie (especies en vegetacion adyacente: Cistus albidus, Prunus
dulcis, Quercus rotundifolia, Retama sphaerocarpa, Rosmarinus of-
ficinalis, Thymus mastichina, Thymus zygis gracilis y Ulex parviflo-
rus. Especies en cubierta vegetal: Anacyclus radiatus, Centaurea
melitenses, Diplotaxis catholica, Erodium cicutarium, Leontodon
longirrostris y Senecio vulgaris), esto permite estandarizar las
muestras para comparar diferentes tipos de plantas (herbaceas, ar-
bustos y/o arboles). Las muestras se refrigeraron en campo y se
conservaron a -20 °C hasta su identificacion. Posteriormente cada
muestra se limpio de restos vegetales y se procedié a la identifica-
cién taxonémica de los artrépodos recogidos. Estos se preservaron
en una solucién de alcohol etilico al 70 %. Se hizo el esfuerzo de
identificacion a nivel de especie en aquellos grupos taxondémicos
que incluian mas de un gremio tréfico. Considerando que el método
de muestreo utilizado en 2003 es diferente al usado en 2015, se
llevo a cabo la construccion de las curvas de acumulacion de es-
pecies (Colwell y Codington 1994) para asegurarnos de que el cam-
bio de protocolo no tuvo un efecto en los resultados obtenidos en
la colecta. Para ello, se us6 el nUumero de muestra como la variable
que refleja el esfuerzo de muestreo y la abundancia de cada espe-
cie recolectada. Para evaluar la eficiencia de los muestreos se cal-
cularon los indices de riqueza de especies no paramétricos
basados en la abundancia ACE y Chao 1 (Gotelli y Colwell 2011) y
se calculo el porcentaje de similitud entre los datos reales y los de
los indices. El andlisis se llevo a cabo a través del software Esti-
mateS v.9 (Colwell 2013).

Redes tréficas y calculo de sus descriptores

Se construy6 una red trofica cualitativa por afio de muestreo
(2003 y 2015) a partir del protocolo propuesto por Goldwasser y
Roughgarden (1993). Las redes se construyeron considerando las
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relaciones de depredacion, parasitismo y canibalismo. La identifi-
cacion de las presas y huéspedes de los depredadores y parasitoi-
des incluidos en las redes se realizé6 con base en los datos
extraidos de la bibliografia existente (Apéndice 1). Ademas, se ha
utilizado el concepto de especie tréfica de Cohen et al. (2012) (gru-
pos funcionales de taxones que comparten los mismos depreda-
dores y presas) con el objetivo de reducir el sesgo metodologico
derivado de la identificacion taxonémica de algunos nodos a dife-
rentes niveles. Las redes tréficas han sido dibujadas con el software
Pajek v. 1.18 (Batagelj y Mrvar 2003).

Tras la construccién de la red tréfica se procedio al calculo de
cuatro descriptores de la red: (1) densidad de enlaces (LDq’), o pro-
porcion de enlaces por nodo, (2) conectancia (Cq’), que hace refe-
rencia al numero de enlaces realizados frente a los enlaces
potencialmente posibles, (3) generalidad (Gq’), o niumero medio de
presas por depredador y (4) vulnerabilidad (VQq’), relacionada con
el numero medio de depredadores por presa. Los descriptores se
estimaron a partir de una matriz de depredacién especie por espe-
cie (S-by-S, Bersier et al. 2002):

a=[aj]

donde la relacién de depredacién o parasitismo de la especie j
hacia la i se definiéo como ajj = 1 mientras que el resto de relaciones
se definieron como ajj = 0.

Analisis de correspondencia

Para establecer la interrelacion que pudiera existir entre los ar-
tropodos de la copa del olivo y la cubierta vegetal, asi como la ve-
getacién adyacente, se analiz6 la correspondencia entre cada tipo
de vegetacion (olivo, cubierta vegetal del olivar y vegetacion adya-
cente) y todos los taxones por medio de un andlisis de correspon-
dencia (Greenacre 2013). Uno de los objetivos del analisis de
correspondencia es establecer la relacion entre dos variables no-
minales en un espacio dimensional reducido, mientras se describe
al mismo tiempo la relacién entre las categorias que conforman di-
chas variables (Legendre y Gallagher 2001; Greenacre 2013). Para
llevar a cabo el analisis se introdujeron datos de la presencia de
los taxones en cada uno de los tipos de vegetacion. Previo al ana-
lisis, el conteo de la abundancia de cada taxon se utilizé para pon-
derar los datos. El analisis de correspondencia se llevé a cabo con
el software SPSS v19 (IBM Corp. 2010).

Resultados

En la red trofica de la copa del olivo, se registraron en junio de
2003, 33 taxones que incluyeron seis depredadores, dos omnivo-
ros, nueve parasitoides y 16 herbivoros. En junio de 2015 la riqueza
de taxones fue superior, registrandose 44 taxones distribuidos en
14 depredadores, cinco omnivoros, siete parasitoides y 18 herbi-
voros (Tabla 1). A pesar de haber utilizado métodos de muestreo
diferentes en cada ano, los indices ACE y Chao 1 obtenidos a partir
de las curvas de acumulacion de especies indican que el cambio
de tipo de muestreo no supone un sesgo importante en los resul-
tados obtenidos para la construccion de las redes troficas cualita-
tivas. Asi, los taxones recolectados en la copa del olivar en 2003
representan el 82.33% de la riqueza respecto al indice ACE mien-
tras que en 2015 representa el 84.04%. Del mismo modo, la riqueza
obtenida en 2003 representa el 88.63% de la riqueza total en rela-
cién con indice Chao 1y en 2015 el 77.82 % (ver curvas de acu-
mulacion en Fig. 2).

En lo referente a los descriptores de la red trofica, se observo
un cambio en algunos de ellos entre los afios 2003 y 2015
(Tabla 2). Asi, la densidad de enlaces por nodo, fue mayor en
2015 que en 2003 (Fig. 3; Apéndice 2). Del mismo modo, la vul-
nerabilidad de las presas fue mayor en 2015, sin embargo, la co-
nectancia y la generalidad presentaron valores similares entre los
dos afios (Tabla 2).
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Tabla 1. Grupos taxonémicos y abundancia relativa (AR) de especies en la red tréfica de la copa del olivo en agroecosistemas con cubierta vegetal joven
(afio 2003) y madura (afio 2015). Se muestran los acrénimos (Acr) de los taxones estudiados que se utilizan en las Fig. 3 y 4.

Table 1. Taxonomic groups and relative abundance (AR) of species in the trophic network of the olive canopy in agroecosystems with young (year 2003)
and mature (year 2015) ground cover. It is shown acronyms (Acr) of the studied taxa used in Fig. 3 and 4.

2003 2015
Taxa Especies Acr AR (%) Taxa Especies Acr AR (%)
Depredadores Depredadores
Coleoptera Staphylinidae Staph 0.10 Araneae Araneidae Ara 0.20
Hemiptera Brachynotocoris ferreri Bferr 0.72 Loxoceles sp. Loxo 0.20
Daraeocoris punctum Dpunc 0.41 Oxyopidae Oxy 0.10
Neuroptera Notochrysa sp. (Larva) + Neur 0.61 Philodromidae Phil 0.61
Chrysopidia sp. (larva)
Thomisidae Thom 0.72
Coleoptera Malachiidae Mal 0.10
Diptera Cecidomyiidae Ceci 0.61
Hemiptera Anthocoris nemoralis Anem 0.51
Brachynotocoris ferreri Bferr 0.10
Daraeocoris punctum Dpunc 0.10
Dicyphus sp. Dicy 0.10
Pseudoloxops coccineus Pcocc 0.20
Neuroptera  Chrysoperla carnea s.l. (larva) Chrys (larva) 0.41
Thysanoptera Aeolothrips sp. Aeolo 0.51
Omnivoros Omnivoros
Hymenoptera  Crematogaster auberti Cauber 0.10 Coleoptera Dasytidae Dasy 0.20
Tapinoma ibericum Tibe 0.10 Hymenoptera Crematogaster auberti Cauber 0.72
Plagiolepis pygmaea Ppig 0.92
Tapinoma ibericum Tibe 0.41
Parasitoides Parasitoides
Hymenoptera Braconidae Brac 0.51 Hymenoptera Aphelinidae Aph 0.10
Chalcididae Chalc 0.20 Cynipidae Cyn 0.10
Diapriidae Diapr 0.20 Elasmidae Elas 0.10
Elasmidae Elas 0.31 Encyrtidae Enc 0.31
Encyrtidae Enc 8.60 Mymaridae Mym 0.10
Eulophidae Eul 0.20 Pteromalidae Pte 0.20
Ichneumonidae Ichn 0.20 Scelionidae Sce 0.31
Platygastridae Plat 0.10
Pteromalidae Pte 0.72
Herbivoros Herbivoros
Coleoptera Cerambycidae Ceram 0.10 Coleoptera Curculionidae Curc 0.20
Chrysomelidae Chrysom 0.10 Diptera Bibionidae Bib 0.10
Dermestidae Der 0.10 Bombyliidae Bom 0.10
Diptera Sciaridae Scia 1.02 Sciaridae Scia 0.10
Hemiptera Aphididae Aphi 0.20 Tephritidae Teph 0.20
Cicadomorpha + Fulgoromorpha Cic 0.31 Hemiptera Aphididae Aphi 0.31
Euphyllura olivina Eoli 47.49 Cicadomorpha + Fulgoromorpha Cic 1.74
Lygaeidae Lyg 0.10 Coccidae Cocc 0.10
Saissetia oleae Sole 0.61 Euphyllura olivina Eoli 14.12
Lepidoptera 0.61 Lygaeidae Lyg 0.10
Prays oleae Pole 5.42 Miridae Miri 0.20
Psocoptera Psoc 0.51 Rhopalidae Rhop 0.20
Thysanoptera  Thripidae Thrip 0.31 Saissetia oleae Sole 0.31
Lepidoptera Lep 0.20
Prays oleae Pole 2.25
Thysanoptera Liothrips oleae Lole 0.10
Phlaeothripidae Phlaeo 0.20
Thripidae Thrip 0.51
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Figura 2. Curvas de acumulacién de especies en la copa del olivar estudiado con cubierta vegetal joven (afio 2003) y madura (afio 2015). Estimadores
no paramétricos: Chao1 (cruz), ACE (triangulo).

Figure 2. Species accumulation curve of the studied olive grove canopy with young (year 2003) and mature (year 2015) ground cover. Non-parametric es-
timators: Chao 1 (cross), ACE (triangle).
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Figura 3. Red trofica registrada en la copa del olivar estudiado con cubierta vegetal joven (afio 2003) y madura (afio 2015). Se muestran taxones depre-
dadores y omnivoros (cuadrados), parasitoides (triangulos) y herbivoros (circulos).

Figure 3. Trophic network found in the studied olive orchard canopy with young (year 2003) and mature (year 2015) ground cover. Predators and omnivores
are indicated by squares, parasitoids by triangles, and herbivore by circles.
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Tabla 2. Descriptores de la red tréfica de la copa del olivo en agroecosistemas con cubierta vegetal joven (afio 2003) y madura (afio 2015). Densidad de

enlaces (LD’q), conectancia (C’q), generalidad (G'q) y vulnerabilidad (V'q).

Table 2. Describers of the trophic network of the olive canopy in agroecosystems with young (year 2003) and mature (year 2015) ground cover. Links

density (LD"q), connectance (C°q), generality (G'q), and vulnerability (V'q).

Ao LDq

Cq

G'q V'q

2003 5.76

2015 9.47

0.20

0.22

11.13 6.42

11.36 14.84

Los resultados del analisis de correspondencia muestran que,
de los 44 taxones pertenecientes a la red tréfica de 2015, 28 per-
manecen ligados exclusivamente a la copa de olivo, de los cuales
27 presentan una misma correspondencia (ver posicion del aste-
risco en la Fig. 4). Por otro lado, 16 taxones tienen interrelacion
con la vegetacion adyacente y la cubierta vegetal: dos omnivoros,
tres depredadores y dos herbivoros estan ligados a la vegetacion
adyacente, y tres omnivoros, tres depredadores y tres herbivoros
estan ligados a la cubierta vegetal (Fig. 4). Mas aun, nueve de esos
16 taxones son nuevos integrantes de la red trofica del olivo que
no aparecen en la red de 2003.

Discusion

Nuestros resultados apoyan la hipétesis de que la presencia
de cubiertas vegetales en el olivar ecologico aumenta la diversidad
de especies de artropodos. Lo que en nuestro caso de estudio fa-
vorece el establecimiento de enemigos naturales, pudiendo au-
mentar el control natural de las plagas del cultivo (Simdes et al.
2014). Contrariamente, algunos trabajos recientes a escala de pai-
saje sugieren que la cubierta vegetal tiene poco efecto sobre los
enemigos naturales y la abundancia de las plagas del olivo (Pare-
des et al. 2013b; 2015a; Karp et al. 2018). Consideramos que
estos resultados se pueden explicar teniendo en cuenta la madu-
rez. Por ejemplo, se sabe que un agroecosistema necesita un
tiempo de adaptacion y estabilizacion a partir de la implementacion
de una metodologia ecoldgica para llegar a un punto 6ptimo (Dab-
bert y Madden 1986; Hill y MacRae 1996; Lamine y Bellon 2009).
Aunado a esto, se ha demostrado que margenes maduros de ve-
getacion entre cultivos mantienen una distribucion mas uniforme
en la abundancia de enemigos naturales que margenes jévenes
(Burgio et al. 2006). En nuestro caso de estudio, la maduracion
de una cubierta vegetal dentro del cultivo acompafada de la eli-
minacion de la aplicacion de agroquimicos en el mismo, ha podido
favorecer el establecimiento de diferentes especies de artropodos
depredadores que, no solo estan ligados a las cubiertas o zonas
de vegetacién adyacente, sino que pasan a formar parte de la red
trofica de la copa del olivo por lo que aportan funcionalidad a ese
estrato.

Por otro lado, los resultados de nuestro analisis apuntan a que
el establecimiento y maduracion de la cubierta vegetal afecta a la
estructura y complejidad de la red tréfica de los artrépodos de la
copa del olivo. De este modo, el aumento de depredadores entre
los afios 2003 y 2015 produce un aumento paralelo en la vulnera-
bilidad de los herbivoros, mientras que la generalidad de la red (n°
de presas por depredador) se mantiene constante en el tiempo; es
decir, el numero de taxones de depredadores cambia a mas del
doble manteniendo la misma proporcion de nimero de presas por
taxon depredador. Este resultado indica que la presion de depre-
dacién sobre los herbivoros del olivar aumenta de manera consi-
derable a pesar de que el numero de taxones de herbivoros no
cambia notablemente. Consecuentemente, la densidad de enlaces
se ve afectada de manera positiva por el incremento de las relacio-
nes que se establecen en la red tréfica, dando lugar a una red mas
compleja. Asi también, dicha complejidad en la red trofica en 2015
se ve reflejada en la presencia de taxones que proporcionan servi-

Pcocc
1 Aeolo

F;#?é?ip C‘aer

ADYACENTE

Chrys (larva)

unc
icy

Tibe

* Ak

OLIVO

Rhop
Bferr
Lyg

&iri

CUBIERTA

Dimension 2 (18.8 %)

Oxy

Dasy

-3 T T T T T T
-3 -2 1 0 1 2

Dimension 1 (81.2 %)

Figura 4. Plano bidimensional del analisis de correspondencia entre los ta-
xones presentes en la copa del olivo en el olivar estudiado y los diferentes
tipos de vegetacion para el afio 2015. Se muestran 17 taxones con corres-
pondencias diferentes. El asterisco indica el mismo sitio de correspondencia
que mantienen los 27 taxones restantes (ver tabla 1).

Figure 4. Biplot of the correspondence analysis between the taxa of the
olive canopy in the studied olive orchard and the types of vegetation of 2015.
It is shown 17 taxa with different correspondence. Asterisk indicates the
same point of correspondence of the remaining 27 taxa (see table 1).

cios ecosistémicos y que pueden generar un control biolégico de
plagas, como es el caso de los hemipteros depredadores Antho-
coris nemoralis y Pseudoloxops coccineus. Dichos taxones han
sido descritos, en conjunto con Brachynotocoris ferreriy el género
Tapinoma entre los grupos de depredadores mas efectivos para
controlar a Prays oleae y Euphyllura olivina (Paredes et al. 2015b).
De manera interesante, en nuestro estudio B. ferreri, P. coccineus
y Tapinoma ibericum son provistos por la cubierta vegetal y la ve-
getacion adyacente (Fig. 4).

Por otro lado, la conectancia no se ve afectada por la presencia
de la cubierta vegetal madura en el olivar. El caracter generalista
de la mayoria de depredadores y parasitoides en el olivar (Carde-
nas et al. 2006; Gongalves y Pereira 2012) puede dar lugar a un
aumento del nimero de enlaces de manera paralela al aumento de
rigueza de taxones, impidiendo que cambie la conectancia. Este
resultado es similar al obtenido por Morente et al. (2018) con rela-
cién al uso de insecticidas en el olivar. Asi, el mantenimiento de la
conectancia al aumentar la riqueza del sistema es indicativo de la
robustez del mismo ante la pérdida de especies (Dunne et al. 2002;
Morente et al. 2018).
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En general, el papel que juega la cubierta vegetal dentro del oli-
var se ve reflejado en la capacidad de la misma para aportar nue-
vos grupos de enemigos naturales a la copa del olivo (Fig. 3). La
vegetacion adyacente también provee de enemigos naturales a la
copa del olivo (Fig. 3), como ya lo habian registrado Jiménez-
Mufioz et al. (2017) y Alvarez et al. (2018) para el sitio de estudio.
Sin embargo, nuestros datos apuntan a que la cubierta vegetal
aporta mas grupos de enemigos naturales que la vegetacion adya-
cente, lo que esta en relacion con la alta abundancia de artropodos
que se pueden encontrar en ella (Alvarez et al. 2018; 2019). Esto
es posiblemente el resultado de un efecto de desbordamiento o
efecto de masas (spillover) (Rusch et al. 2010; Tscharntke et al.
2012; 2016). El desbordamiento de enemigos naturales desde un
habitat semi-natural hacia un cultivo resulta, principalmente, del au-
mento de la abundancia de dichos organismos en el habitat semi-
natural, o que lleva a muchos individuos a invadir otras areas, asi
como la dispersion de los enemigos naturales hacia areas cercanas
debido al aumento en la abundancia de presas (Shmida y Wilson
1985; Tscharntke et al. 2012). Dicha tendencia puede ser explicada
desde la perspectiva de la “distribucion complementaria del re-
curso” (Ries y Sisk 2004; Ries et al. 2004) dadas las caracteristicas
de nuestra zona de estudio. Por ejemplo, una distribucion comple-
mentaria del recurso se refiere a un escenario donde dos habitats
cercanos contienen recursos completamente diferentes (en canti-
dad y calidad), pero los cuales se complementan entre si (Dunning
et al. 1992; McCollin 1998; Fagan et al. 1999). Asumiendo que la
cubierta vegetal es un sistema completamente diferente a la vege-
tacion adyacente y al olivo, en estructura y calidad, entonces los
recursos en la cubierta vegetal atraen a los enemigos naturales los
cuales aumentan su abundancia produciendo un desbordamiento
hacia la copa del olivo, (aunque en ciertos grupos de enemigos na-
turales se producen patrones contradictorios dentro de los olivares,
por ejemplo las arafias, ver Picchi et al. 2016; Benhadi-Marin et al.
2019). Asi, en el momento en que las plagas del olivo tienden a au-
mentar en abundancia, los enemigos naturales pueden depredar-
las, ya sea en su fase adulta, en su fase juvenil o su fase de huevo.
Particularmente, una tendencia a resaltar es que los enemigos na-
turales en una red trofica mas compleja y resiliente pueden reducir
la abundancia de adultos plaga per se, sin embargo, es posible que
ayuden mas bien, a que éstas no aumenten a niveles contraprodu-
centes para la produccion del cultivo, atacando estadios mas vul-
nerables como los huevos o los juveniles. Este hecho tendra que
ser estudiado con mayor detalle en estudios a largo plazo sobre los
habitats semi-naturales y el cultivo.

Conclusion

Los agroecosistemas de olivo con manejo ecoldgico, en los que
(1) no se usa ningun tipo de plaguicidas o agroquimico, (2) se man-
tienen cubiertas vegetales maduras y (3) se conservan habitats
semi-naturales adyacentes, resultan prometedores para promover
el control biolégico de las plagas del olivo y aumentar la resiliencia
del sistema. En general, nuestro caso de estudio muestra que una
cubierta vegetal madura permite a diversos depredadores y para-
sitoides establecerse en la copa del olivo, al menos de forma tem-
poral, y posiblemente controlar la abundancia de las plagas cuando
ésta aumenta en el cultivo. Este hecho debe ser estudiado con de-
tenimiento en futuros trabajos, puesto que implica la incorporacion
de datos de estructura espacial y temporalidad al estudio de las cu-
biertas vegetales. Finalmente, basandonos en estos resultados, re-
comendamos el mantenimiento hasta la madurez de las cubiertas
vegetales y el aumento de la vegetacion natural adyacente de
forma conjunta para potenciar la presencia de organismos benéfi-
cos en el cultivo del olivo.
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Apéndice 1. Appendix 1.

Tabla A1.1. Taxones y preferencias alimenticias de los artropodos de copa en el olivar.

Table A1.1. Taxa and arthropods” food preferences in the olive tree canopy.
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Nodos taxa Especie Gremio Alimentacion Referencias
Araneae
Araneidae Depredador Arafa constructora de tela orbicular. Generalista (Uetz et al. 1999; Cardoso et al. 2011)
Oxyopidae Depredador Arafa cazadora activa (perseguidora). Generalista  (Uetz et al. 1999; Cardoso et al. 2011)
Philodromidae Depredador Arafa cazadoras activa (emboscadora). Generalista (Uetz et al. 1999; Cardoso et al. 2011)
Salticidae Depredador Arafa cazadora activa (perseguidora). Generalista  (Uetz et al. 1999; Cardoso et al. 2011)
Scariidae Loxoceles sp. Depredador Arafa cazadoras activa (emboscadora). Generalista (Uetz et al. 1999; Cardoso et al. 2011)
Thomisidae Depredador Arafa cazadoras activa (emboscadora). Generalista (Uetz et al. 1999; Cardoso et al. 2011)
Coleoptera
Cerambicidae Fitéfago (Zaharadnik 1990)
Chrysomelidae Fitofago Hojas (Mirzoeva 2000)
Curculionidae Fitéfago (Chinery 1988)
Dasytidae Fitéfago Polen (Liberti 2009)
Dermestidae Carrofiero (Schroeder et al. 2002)
Malachiidae Fitofago Flores (Plata-Negrache 2012)
Staphylinidae Depredador, Scolitynae, Diptera larvae, polen, flores, madera. (Chinery 1988)
omnivoro

Diptera

Bibionidae Fitéfago, carrofiero Madera y raices en descomposicién (Amorim 1997)
Bombyliidae Fitéfago Polen y néctar (Kastinger y Webwer 2001)
Cecidomyiidae Fitéfagos y Algunos Cecidomyiinae son plagas de cultivos (Gagné y Jaschhof 2004)
fungivoros
Sciaridae Fungivoro Hongos, algas y materia organica en descomposicion (Mansilla et al. 2001)
Tephritidae Fitéfago Plaga de numerosos cultivos (Aluja y Mangan 2008)
Hemiptera
Anthocoridae A. nemoralis Depredador (Morris et al. 1999)
Aphididae Fitofago (Vickerman y Wratten 1979)
Berytidae Fitofago (Wheeler y Schaefer 1982)
Cicadomorpha Fitéfago Generalista (Dietrich 2005)
Coccidae Saissetia oleae Fitéfago Plaga del olivo (Alvarado 2004)
Fulgoromorpha Fitéfago Generalista (Wilson 2005)
Lygaeidae Fitéfago, algunos (Sweet 1960; Crocker y Whitcomb
depredadores 1980)
Miridae B. ferreri Depredador Prays oleae, Euphyllura olivina (Paredes et a. 2013)
Calocoris sp.  Fitéfago Algunos son plagas de cultivos (Eyles y Carvalho 1988; Sharma et al.
1989)
D. punctum Depredador Enemigo natural (Paredes et a. 2013)
Dicyphus sp.  Zoofitéfago Thripidae, Aleyrodidae (Saini y Polack 2002; Ingegno et al.
2008; Agusti y Gabarra 2009)
P. coccineus Depredador (Paredes et al. 2013)
Psyllidae E. olivina Fitéfago Plaga del olivo (Alvarado 2004)
Rophalidae
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Continuacion Tabla A1.1. Taxones y preferencias alimenticias de los artrépodos de copa en el olivar.

Table A1.1 continuation. Taxa and arthropods” food preferences in the olive tree canopy.

Nodes taxa Especie Gremio Alimentacion Referencias
Hymenoptera
Aphelinidae Parasitoide = Huevos de Aphidoidea, Aleyrodoidea y Coccoidea prin- (Viggiani 1984)
cipalmente y otros como Orthoptera y lepidéptera y
pupas de Diptera
Braconidae Parasitoide  Adultos y larvas de insectos hemimetabolos y ninfas de (Barrientos 2004)
insectos hemimetabolos
Chalcididae Parasitoide  Lepidoptera, Diptera, Hymenoptera, Coleoptera, hiper- (Yu et al. 2005)
parasitoides ocasionalmente.
Cynipidae Fitéfago Forma agallas en la familia Fagaceae (Stone et al 2002)
Diapriidae Parasitoide  Diptera (Muesebeck 1980; Cancino et al. 2009)
Elasmidae Parasitoide  Diptera, Lepidoptera, Formicidae. (Barrientos 2004)
Encyrtidae Parasitoide  Otros parasitoides, Diptera, Coccinellidae, Hemiptera, (Barrientos 2004)
Lepidoptera, Araneae, Neuroptera, Coniopterygidae,
Formicidae.
Eulophidae Parasitoide  Lepidoptera, Coleoptera, Diptera, Hymenoptera, Ho-  (Barrientos 2004)
moptera.
Formicidae C. auberti Omnivora Huevos de Trichogrammatidae, Semillas de Lobularia (Herrera et al 1984; Ruano et al 1995
maritima, néctar Pereira et al 2004)
P. pygmaea Parasitoide
T. ibericum Parasitoide = Melaza de pulgon y otros insectos (Tinaut et al. 2009)
Ichneumonidae Parasitoide = Muchos 6rdenes, principalmente Lepidoptera (Yu et al. 2005)
y Coleoptera. Hiperparasitoides ocasionalmente.
Mymaridae Parasitoide  Generalistas. Huevos de Auchenorrhyncha, (Barrientos 2004)
Coccoidea, Coleoptera, Diptera, Odonata,
Thysanoptera and Psocoptera.
Platygastridae Parasitoide  Aleyrodidae, Diptera (Hernandez-Suarez et al. 2015)
Pteromalidae Parasitoide  Larvas de un gran nimero de insectos (Barrientos 2004)
Scelionidae Parasitoide  Huevos de insectos y arafias (Barrientos 2004)
Lepidoptera
Lepidoptera Prays oleae Fitofago Plaga del olivo (Alvarado 2004)
Neuroptera
Chrysopidae Chrysopidae adult Fitéfago Polen (Szentkiralyi 2001)
Chrysopidae larva Depredador Insectos de cuerpo blando. (Solomon et al. 2000;
Limburg y Rosenheim 2001)
Chrysopidia sp. larva Depredador Insectos de cuerpo blando. (Solomon et al. 2000)
Chrysoperla sp.adult  Fitéfago Melaza (Zheng et al. 1993)
Chrysoperla sp. larva Depredador Psyllidae (Santas 1987; Atlihan et al 2004)
Notochrysa sp. larva Depredador Aphididae (GoRner et al. 2005)
Psocoptera
Psocoptera Fungivoro Hongos y bacterias (Kalinovi¢ et al. 2006)
Thysanoptera
Aeolothripidae Fitofago y A fasciatus y A. intermedius se alimentan (Torres 2007)
depredador de acaros del género Cheyletus
Phlaeothripidae Fitofago Esporas (Mound 1974; Varela y Plasencia 1986;
Cambero-Campos et al. 2015)
Thripidae Fitofago Plagas en diferentes cultivos. (Chaisuekul y Riley 2001)
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Apéndice 2. Appendix 2.

Tabla A2.1. Relaciones tréficas de los taxones de artropodos de copa en el olivo, (datos recogidos en el afo 2003). 1 representa depredacioén o parasitismo y el 0 ausencia de relacién. La primera columna muestra los de-
predadores y parasitoides. Las relaciones troficas se han establecido a partir de la bibliografia recogida en el Apéndice 1.

Table A2.1. Trophic relationships of arthropods taxa of olive canopy, (data collected in 2003). 1 represents predation or parasitism and 0 relationship. The first column shows predators and parasitoids. Trophic relationships
had been stablished based on the bibliography of the appendix 1.

2003 Aph Ceram Chrysom Cic Der Eoli Lep Lyg Pole Psoc Sole Scia Thrip gf:;:‘: Cauber Neur Staph Tibe Brac Chalc Di;'l'; :+ Elas Enc Eul Ichn Pte
Bferr+ | 0 0 0 0 1 1 0 1 1 1 1 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Dpunc
Cauber 1 0 0 1 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Neur 1 0 0 1 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 0 1 1 1 0 1 1 1 1
Staph 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Tibe 1 0 0 1 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Brac 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Chalc 0 1 1 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1
Elas 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Enc 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 1 0 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1
Eul 0 1 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Ichn 1 1 1 0 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1
Pte 0 1 1 0 1 0 1 0 1 0 1 1 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Di::lr; : * 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
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Apéndice 2. Appendix 2.

Tabla A2.2. Relaciones tréficas de los taxones de artrépodos de copa en el olivo, (datos recogidos en el afio 2015). 1 representa depredacioén o parasitismo y el 0 ausencia de relacion. La primera columna contiene los de-
predadores y parasitoides estudiados. Las relaciones troficas se han establecido a partir de la bibliografia recogida en el Apéndice 1.

Table A2.2. Trophic relationships of arthropods taxa of olive canopy, (data collected in 2015). 1 represents predation or parasitism and 0 relationship. The first column shows predators and parasitoids. Trophic relationships
had been stablished based on the bibliography of the appendix 1.

2015 Aeolo Anem Ara Ceci g:rry; Dglf':ﬁ * Dicy Loxo Mal Oxy Phil Pcocc Sal Thom Cauber Dasy Ppig Lep Aphi Bib Bom
Aeolo 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Anem 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0

Ara 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Ceci 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0

(‘I::r:,y; 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0
Dpunc+| 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0

Bferr

Dicy 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Loxo 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Mal 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 1 1
Oxy 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Phil 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Pcocc 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Sal 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Thom 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Cauber 1 1 0 1 1 1 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 1 1 1 1 0

Dasy 1 1 0 1 1 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1 0

Ppig 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0

Aph 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Elas 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 1

Enc 0 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1 1 1 1 0 1 1 0 1 1
Mym 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1
Pte 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 1 1
Sce 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
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Tabla A2.2. (Continuacion): Relaciones troficas de los taxones de artrépodos de copa en el olivo, (datos recogidos en el afio 2015). 1 representa depredacion o parasitismo y el 0 ausencia de relacién. La primera columna
contiene los depredadores y parasitoides estudiados. Las relaciones tréficas se han establecido a partir de la bibliografia recogida en el Apéndice 1.

Table A2.2. (continued): Trophic relationships of arthropods taxa of olive canopy, (data collected in 2015). 1 represents predation or parasitism and 0 relationship. The first column shows predators and parasitoids.
Trophic relationships had been stablished based on the bibliography of the appendix 1.

2015 Cic Coc Cur Lyg Miri Phlaeo Rhop Scia Teph Thrip Eoli Lole Pole Sole Cyni Aph Elas Enc Mym Pte Sce
Aeolo 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Anem 1 1 0 0 0 1 0 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0

Ara 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Ceci 0 1 0 0 0 1 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0
((I::r'y; 1 1 0 1 0 1 0 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0

Dpunc + 1 1 0 0 0 1 0 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0

Bferr

Dicy 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Loxo 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Mal 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0

Oxy 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Phil 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Pcocc 0 1 0 0 0 1 0 0 0 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0

sal 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Thom 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Cauber 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Dasy 1 1 0 1 1 1 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

Ppig 0 0 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Aph 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1

Elas 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0

Enc 1 1 0 1 1 0 1 1 1 0 1 0 1 0 1 1 1 1 1 1 1

Mym 1 1 0 0 0 1 0 1 1 1 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0

Pte 0 1 1 0 0 0 0 1 1 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0

Sce 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0
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