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RESUMEN 

La hibridación en encinos es un proceso recurrente que afecta las características genéticas, fisiológicas, 

químicas y morfológicas de los taxones involucrados en dicho proceso y tiene implicaciones directas e 

indirectas sobre los grupos biológicos a las que se encuentran asociados. Particularmente los cinípidos, debido 

al grado de especificidad que las avispas tienen con los encinos, que han favorecido el desarrollo y radiación de 

Chalcidoidea parasitoides. Q. rugosa, Q. glabrescens y Q. obtusata presentan amplia distribución geográfica y 

gradiente altitudinal. Cuando estas tres especies de árboles se encuentran en alopatría pueden distinguirse 

morfológicamente. No obstante, en simpatría se detectan individuos con morfología atípica, sugiriendo 

eventos de hibridación. En este estudio se analizaron: a) los niveles y la dirección de la hibridación en áreas de 

simpatría entre Q. glabrescens, Q. rugosa y Q. obtusata, b) el perfil metabólico (ms) de genotipos puros de Q. 

glabrescens, Q. rugosa y Q. obtusata, c) la influencia de la hibridación sobre la expresión cualitativa y 

cuantitativa de diversos ms, y d) la influencia de la diversidad genética y los ms del taxón hospedero sobre la S, 

H´, abundancia y porcentaje de infestación de la comunidad de cinípidos y sus parasitoides asociados. Se 

muestrearon 180 individuos, 60 dentro de los sitios alopatridos (20/sitio/taxón [reconocidos morfológicamente 

como Q. glabrescens, Q. rugosa y Q. obtusata]) y 120 dentro de los sitios simpátridos (30/sitio/colecta 

aleatoria). Todos los individuos fueron analizados con ocho microsatélites (nSSR´s). Los resultados mostraron 

evidencia genética de hibridación en los cuatro sitios analizados formándose tres complejos híbridos: Q. 

glabrescens × Q. rugosa, Q. glabrescens × Q. obtusata, Q. rugosa × Q. glabrescens × Q. obtusata. Se encontró 

que el perfil químico que presentan estos tres taxones tiene alta similitud. Se documentó que al menos 

presentan un ms especie-específico (flavonoide). Se encontraron diferencias cuantitativas en todos los ms 
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analizados. En los híbridos, se encontró diferencias cuantitativas, pero no cualitativas en la expresión de ms. Se 

encontró que la diversidad genética del taxón hospedero tiene un efecto positivo y significativo sobre Hʹ, S, 

abundancia y porcentaje de infestación de la comunidad de cinípidos y de la comunidad de parasitoides 

asociados al dosel de Q. glabrescens, Q. rugosa e híbridos. Asimismo, se encontró que las diferencias 

cualitativas y cuantitativas de los ms tienen influencias tanto positivas como negativas sobre la S y la 

abundancia de los cinípidos y los parasitoides asociados. Los resultados de este trabajo sugieren que la relación 

entre Quercus-cinípidos-parasitoides está fuertemente influenciada por la diversidad genética y el perfil 

metabólico que presentan los taxones hospederos. Por lo que, el mantenimiento de la mayor diversidad 

genética y específica puede tener efectos en cascada que ayuden a mantener las interacciones biológicas 

ciertamente estables, lo que puede ayudar a conservar la mayor biodiversidad posible. 
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ABSTRACT 

Hybridization in oaks is a recurrent process that has the genetic, physiological, chemical and morphological 

characteristics of the taxa involved in the process and has direct and indirect implications in the biological 

groups. Particularly the Cynipidae inducers of galls, due to the degree of specificity that the wasps have with 

the oaks, which have favored the development and radiation of Chalcidoidea parasitoids. Q. rugosa, Q. 

glabrescens and Q. Obtusata are three white oaks that have a wide geographical distribution and altitudinal 

gradient. When these three tree species are found in allopathy, they can be distinguished morphologically. 

However, in sympatric, individuals with atypical morphology are detected, suggesting hybridization events. In 

this study we analyzed: a) The levels and direction of hybridization in the areas of sympatric between Q. 

glabrescens, Q. rugosa and Q. obtusata, b) The metabolic profile (sm) of pure genotypes of Q. glabrescens, Q. 

rugosa and Q. obtusata, c) the influence of hybridization on the qualitative and quantitative expression of 

various sm, and d) The influence of genetic diversity and the majority of the host taxon on the S, H', abundance 

and the percentage of the infestation of the community of gall-forming wasps (Cynipidae) and their associated 

parasitoids (Chalcidoidea). 180 individuals were sampled, 60 within the allopatrid sites (20/site/taxon 

[morphologically recognized as Q. glabrescens, Q. rugosa and Q. obtusata]) and 120 within the sympatric sites 

(30/site/random collection). All individuals were analyzed with eight microsatellites (nSSR’s). The results 

obtained show the genetics of the hybridization in the four analyzed sites forming three hybrid complexes: Q. 

glabrescens × Q. rugosa, Q. glabrescens × Q. obtusata, Q. rugosa × Q. glabrescens × Q. obtusata. It found that 

the chemical profile presented by these three taxa has high similarity. It was documented thar at least they 

present a sm analyzed. In the hybrids, quantitative differences were found, but not qualitative differences in 

the expression of sm. It was found that the genetic diversity of the host taxon has a positive and significant 

effect on H', S, abundance and percentage of infestation of the community of wasps gall indicators and the 

community of parasitoids associated with Q. glabrescens, Q. rugosa and hybrids. We have also found that 

qualitative and quantitative of the sm differences have more positive and negative influences on the S and the 
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abundance of wasps and associated parasites. The results of this work have a relationship between Quercus-

wasps galls-parasitoids are strongly influenced by the genetic diversity and the metabolic profile presented by 

the host taxa. Therefore, maintaining the greatest genetic and specific diversity can have cascading effects that 

help to maintain biological interactions that are certainly stable, which can help to conserve the greatest 

possible biodiversity. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

La hibridación se define como la cruza de individuos pertenecientes a grupos genéticamente distintos ya sea a 

nivel de poblaciones, subespecies, especies o géneros (Taylor et al. 2015, Quilodrán et al. 2018). La hibridación 

entre especies eucariotas es bastante frecuente. Según Mallet (2005) este proceso está relacionado con al 

menos el 25% de las especies de plantas y el 10% de las especies de animales. Aunque la hibridación es un 

evento recurrente, la proporción de individuos que se encuentran a nivel poblacional regularmente es baja. 

para algunas especies animales la tasa de hibridación no supera el 0.1% por generación en cualquier especie 

(Mallet 2005, Mallet 2007). Mientras que el porcentaje de individuos híbridos para algunas especies de plantas 

es significativamente más alto, pudiendo oscilar entre el 4.3 y 46% (Tovar-Sánchez y Oyama 2004, Valencia-

Cuevas et al. 2015, Sullivan et al. 2016). 

Por lo anterior se ha sugerido que entre el 50 y el 70% de las angiospermas pudieron haber pasado por este 

proceso (Whitham et al. 1991, Arnold 1994). Sin embargo, la frecuencia y la prevalencia de la hibridación se 

encuentra distribuida de manera irregular tanto a nivel de familias como de géneros. Un trabajo realizado por 

Whitney et al. (2010) documentó que de un total de 282 familias y 3212 géneros por lo menos el 40.4% de las 

familias y el 16.2% de los géneros analizados presentaban al menos un evento de hibridación. Dicho estudio 

documentó que 25 familias vegetales presentaban una alta propensión a la hibridación y que ésta estaba 

relacionada fuertemente con las propiedades intrínsecas de las especies, la cercanía filogenética así como 

factores ambientales, ya que los patrones de hibridación tienden a ser similares a través de las diferentes 

regiones en dichos taxones (Whitney et al. 2010). 

 

Barreras reproductivas 

La variación en los patrones de hibridación está fuertemente relacionada con la fortaleza de las barreras 

reproductivas debido a que estas pueden influenciar la “integridad” genética de las especies y la probabilidad 

de formar híbridos (Coyne y Orr 2004). Las barreras reproductivas pueden actuar antes, durante y después de 
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la formación del cigoto, dado que pueden ser pre o post cigóticas (Lowry et al. 2008a, Widmer et al. 2009, 

Baack et al. 2015). Aunque se ha documentado que de manera general las barreras precigóticas son 

significativamente más eficientes tanto para prevenir el flujo genético como para fortalecer las barreras 

reproductivas (Lowry et al. 2008) en algunas ocasiones las barreras poscigóticas (P. ej. Lowry et al. 2008a, b, 

Ishizaki et al. 2013) muestran una fortaleza mayor (Baack et al. 2015). En este sentido Rieseberg et al. (2006) 

menciona que cuando se analizan las barreras reproductivas poscigóticas aproximadamente el 70% de las 

especies biológicas presentan linajes reproductivamente aislados. 

La formación del aislamiento reproductivo precigótico puede estar asociado a diferentes factores entre los que 

se encuentran: i) diferencias fenológicas, ii) interacción polen-estigma, iii) competencia polínica, iv) dirección 

de movimiento del polen, v) diferencias ecogeográficas e vi) inviabilidad del inmigrante (Baack et al. 2015, De la 

Torre 2015). En contraparte las barreras poscigóticas están fuertemente relacionadas con: i) la inviabilidad y 

esterilidad híbrida, ii) disponibilidad espacial, iii) la abundancia relativa de las especies parentales y iv) las 

condiciones ambientales particulares (Anderson 1948, Lepais et al. 2009, Ortego et al. 2014, De la Torre 2015). 

La contribución particular de cada barrera y su fortaleza específica es desconocida hasta el momento, aunque 

se puede sugerir que la mezcla particular y/o la suma de diferentes barreras contribuye al aislamiento 

reproductivo y al mantenimiento de la identidad e integridad específica a pesar de los eventos de hibridación. 

Diversos estudios con especies leñosas (p. ej. Wheeler et al. 2013, Vasilyeva y Semerikov 2014, Geraldes et al. 

2014) han documentado que cuando las barreras reproductivas no son lo suficientemente fuertes el 

sobrelapamiento ecológico y geográfico habilita/posibilita el flujo genético interespecífico. 

 

Implicaciones ecológicas y evolutivas de la hibridación 

La importancia de la hibridación puede ser abordada desde diferentes perspectivas, y cada una de ellas da 

lugar a diferentes implicaciones ecológicas y evolutivas (frecuencia, tasas de especiación, riqueza específica, 

tasa de extinción y supervivencia entre otros). La hibridación tiene impacto sobre la estructura poblacional, la 
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constitución genética y la evolución fenotípica afectando directamente a las especies. En este sentido la 

hibridación puede ser considerada como una importante fuerza macroevolutiva (Folk et al. 2018) capaz de 

generar y/o incrementar la nueva diversidad biológica, al menos dentro de los sitios donde se lleva a cabo 

(Mallet 2007, Brumfield 2010). Por otra parte, la hibridación tiene importantes efectos en otros procesos 

biológicos como la modificación de la amplitud de distribución geográfica y la evolución del nicho ecológico 

(Folk et al. 2018). Dada la naturaleza de la “constitución híbrida” (heterocigotos para las especies parentales, 

Folk et al. 2018) que presentan los individuos híbridos, es posible esperar que en tiempos relativamente cortos 

dichos individuos híbridos desaparezcan, a menos que diferentes mecanismos ayuden a mantener o 

incrementar dicha heterocigosidad (p. ej. alopoliploidía, introgresión y/o la heterocigosis de traslocación 

permanente (Grant 1981, Holsinger y Feldman 1982, Harrison y Larson 2014). 

La hibridación no necesariamente está relacionada con la introgresión, definida como la incorporación de una 

pequeña cantidad de genoma de una especie a otra por la constante cruza que se da entre ellas y sus híbridos 

(Harrison 1993). No obstante, si la introgresión se llega a producir ésta puede ser uni o bidireccional (Arnold 

1997) y puede tener diversas implicaciones. Un término recientemente propuesto es el de “introgresión 

adaptativa” definido como el proceso mediante el cual se realiza un traspaso de pequeñas regiones genómicas 

de una especie que tienen consecuencias positivas para la adecuación de la especie receptora (Suárez-González 

et al. 2018). Lo anterior implica que la hibridación introgresiva es el resultado de un proceso selectivo (Harrison 

y Larson 2014). Los resultados potenciales de la introgresión adaptativa están determinados por una serie de 

factores ecológicos que modulan el grado de contacto interespecífico (Schmickl et al. 2017). Dichos factores 

pueden afectar/beneficiar el establecimiento de los genotipos híbridos provocando la formación de patrones 

complejos de mezcla genética (Hand et al. 2015). Por ejemplo; a) favoreciendo la adaptación local y/o 

especiación (Coyne y Orr 2004), b) formación de mezclas genéticas únicas que permitan el establecimiento de 

individuos híbridos con “arquitecturas genéticas” novedosas (Quilodran et al. 2018) y c) independientemente 

de que ésta no de como resultado la formación de un nuevo taxón la incorporación de genoma exoespecífico 
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puede modificar la estructura genética de los taxones involucrados. En contraparte, a) puede incorporar 

información que no presenta ninguna ventaja o que incluso puede ser perjudicial (Schmickl et al. 2017), b) 

algunos trasfondos genéticos pueden afectar las interacciones esenciales para el funcionamiento de los genes, 

inactivando la información de los genes extraños (Schmickl et al. 2017), c) el reforzamiento de las barreras 

reproductivas (Baack et al. 2015) y d) puede conducir a la extinción de especies raras debido al “hundimiento 

genético” (Gómez et al. 2015, Todesco et al. 2016). 

Se espera que aquellos loci que presenten rasgos favorables sean seleccionados con mayor frecuencia 

(Whitney et al. 2006) mientras que aquellos que no representan ventajas y/o contribuyen al aislamiento 

reproductivo, se mezclen escasa o nulamente (Barton 2001). Sin embargo, la adaptación local en última 

instancia puede contribuir tanto al aislamiento reproductivo como al rompimiento de las barreras 

reproductivas, dependiendo si los alelos localmente adaptados contribuyen a las incompatibilidades genéticas 

(Nolte y Tautz 2017). En especies arbóreas se ha registrado que la hibridación contribuye a la adaptación local 

(Suárez-González et al. 2018) aunque las barreras a la introgresión en las especies arbóreas parecen estar 

fuertemente reguladas, existen diversos géneros como Pinus y Quercus que presentan cierta permeabilidad a 

nivel específico (Barcaccia et al. 2014, Christe et al. 2016, Leroy et al. 2017). 

 

Implicaciones taxonómicas 

Durante los eventos de hibridación que se dan entre diferentes especies y en diferentes grupos biológicos, uno 

de los elementos necesariamente involucrados es acerca de la definición y naturaleza de las especies. En la 

literatura frecuentemente se encuentran dos visiones claramente opuestas. Por un lado, existe la visión de que 

las especies son un grupo de individuos bien definidos que se encuentran unidos mediante el flujo genético 

específico y exclusivo que se encuentran reproductivamente aislados de otros grupos biológicos (Mayr 1942, 

Baum y Shaw 1995). En contraste, diversos investigadores sustentan que las especies son grupos biológicos que 

se encuentran aislados únicamente por pequeñas regiones genómicas que mantienen tanto la identidad como 



9 

 

la cohesión específica, evitando que las especies puedan “diluirse” cuando se mezclan con individuos que están 

filogenéticamente cercanos pero que a su vez mantienen su propia identidad específica (Wu 2001, Nosil et al. 

2009, Harrison y Larson 2014). Lo anterior, intuye la necesidad de flexibilizar el concepto de especie para 

procesos como la hibridación en donde diversas especies no “cumplen con los requisitos” para pertenecer a 

una u otra categoría taxonómica. 

 

Hibridación en Quercus 

Uno de los grupos biológicos que mayor problema presenta en la clasificación taxonómica son los encinos, lo 

anterior debido a que en este grupo biológico se ha documentado frecuentes eventos de hibridación e 

introgresión interespecífica pero no intragenérica (González-Rodríguez et al. 2004, Albarrán-Lara et al. 2010, 

Lepais et al. 2013, Gailing y Curtu 2014, Fortini et al. 2015, Wei et al. 2015). Siendo una fuente de variación 

morfológica y genética (Tovar-Sánchez y Oyama 2004, Valencia-Cuevas et al. 2015). En los encinos 

tradicionalmente la utilización de caracteres morfológicos es empleada como método de clasificación 

específica. Por lo que, la presencia de individuos con morfología atípica frecuentemente ha sido interpretada 

como resultado de eventos de hibridación (Howard et al. 1997, Curtu et al. 2007, Burgarella et al. 2009). La tasa 

relativamente alta de hibridación que ocurre dentro del género ha provocado entre otras cosas que el empleo 

de marcadores morfológicos y moleculares no haya permitido una clasificación infragenérica sólida que 

permita la separación a escala fina de las especies debido principalmente a la amplia variabilidad genética y 

fenotípica (Aldrich y Cavender-Bares 2011, Denk et al. 2017, McVay et al. 2017). Lo que ha contribuido a 

incrementar la confusión taxonómica que caracteriza a las especies del género (Fortini et al. 2015). No 

obstante, la combinación del análisis de caracteres morfológicos y genéticos puede ayudar a delimitar de 

manera precisa a las especies de encinos (Rellstab et al. 2016).   
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Importancia de los metabolitos secundarios 

Los metabolitos secundarios (ms) son compuestos químicos de bajo peso molecular derivados del metabolismo 

primario, que no están involucrados en el desarrollo y/o crecimiento normal de las plantas (Irchhaiya et al. 

2014). Aunque no están involucrados directamente en las funciones básicas de las plantas los ms están 

relacionados con una serie de procesos que impactan en su supervivencia, defensa y reproducción. Se sugiere 

que pueden actuar como intermediarios en las interacciones que se dan entre herbívoros, polinizadores y 

depredadores, así como defensa contra el estrés abiótico (Iason et al. 2012). Los impactos que puede tener la 

presencia de un ms determinado rebasan al taxón que los produce llegando a modificar a diversos 

componentes en una escala ecosistémica. Por lo que se ha propuesto que pueden representar el enlace más 

importante entre los genes y los ecosistemas (Iason et al. 2012). Así, dependiendo de la función que realicen 

los ms dentro del ecosistema éstos pueden ser clasificados desde el punto de vista evolutivo como kairomonas 

(positivos para el taxón receptor), alelomonas (positivos para el taxón productor), sinomonas (positivos para 

productor y receptor) y feromonas (reproducción, socialización, alarma y localización de alimento) (Norlund y 

Lewis 1976, Blum 1996). 

 

Funciones de los metabolitos secundarios 

La presencia, concentración y los complementos de los ms presentes en un tejido particular pueden ser 

alterados por las diferentes señales de las rutas metabólicas (van Dam et al. 2008). Por ejemplo, las 

concentraciones de los ms pueden variar marcadamente a través de la planta dependiendo del “valor” del 

tejido donde se encuentren, de acuerdo con la teoría del valor óptimo (Hartley et al. 2012). Aunque las 

funciones que tienen los ms de manera individual tienen impacto sobre diferentes procesos y a diferentes 

escalas la diversidad que presenta cada planta puede tener diferentes implicaciones cuando actúan en sinergia 

y/o sus interacciones sirven como catalizadores/iniciadores de otros procesos biológicos (Barbehenn et al. 

2006a, b). La variabilidad en la expresión de los ms puede actuar como el eslabón que relacione a las plantas 
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con los distintos organismos asociados mediante la diversidad genética y la “extensión del fenotipo” (Bailey et 

al. 2006). En este sentido la evolución de las plantas mediada por la hibridación puede ser un importante 

mecanismo de regulación que afecta a las comunidades asociadas así como a los ecosistemas (Bailey 2012). 

La defensa química de las plantas provee de una importante fuente de protección contra una amplia gama de 

herbívoros. Sin embargo, la presencia de dichos ms ha favorecido la adaptación y especialización de diversos 

grupos de artrópodos como Acari, Lepidoptera e Hymenoptera (Stone et al. 2002, Skoracka et al. 2010, Dicke et 

al. 2012). Los artrópodos herbívoros especialistas como Heteroptera, Coleoptera y Hemíptera pueden utilizar a 

los ms como estimulantes alimenticios, señalizadores de sitios de oviposición y como mecanismo de defensa 

contra enemigos naturales (Aliabadi et al. 2002, Schoonhoven et al. 2005, Hopkins et al. 2009). Las 

comunidades de herbívoros tienen la capacidad de diferenciar tanto a nivel individual como específico la 

diversidad de ms (quimiotipos) (Nielsen 1997, van Leur et al. 2006). Los quimiotipos resultan de diferencias en 

un pequeño número de genes o alelos con la conversión de los diferentes ms durante la biosíntesis lo que 

deriva en el establecimiento de una comunidad de herbívoros particular (Nielsen 1997, van Leur et al. 2006, 

Dicke et al. 2012). Por otra parte, las plantas son capaces de diferenciar el ataque de diferentes herbívoros 

(especialistas vs. generalistas) reubicando y aumentando la concentración de los ms. Diversos estudios han 

documentado que el ataque temprano por parte de los herbívoros generalistas incrementa la preferencia de 

consumo por parte de los especialistas en comparación con aquellas hojas que no han sido atacadas por 

herbívoros generalistas previamente (van Zabdt y Agrawal 2004, Poelman et al. 2008, 2010). Las 

modificaciones en la expresión de ms en la planta hospedera tiene implicaciones sobre todos los miembros de 

la comunidad incluidos herbívoros, polinizadores, parasitoides y depredadores (Kessler y Halitschke 2007, 

Lucas-Barbosa et al. 2011). Debido a lo anterior, la variación en la regulación y expresión de los ms juega un 

papel fundamental en la composición y estructura de sus comunidades asociadas, llegando a afectar incluso la 

biodiversidad del ecosistema (Poelman et al. 2008, Schweitzer et al. 2008, Dicke et al. 2012). 
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Impacto de la hibridación sobre la expresión de metabolitos secundarios en Quercus 

La hibridación es un proceso que puede modificar la expresión cualitativa y cuantitativa de los ms mediante la 

modificación de las rutas biogenéticas. No obstante, existen pocos estudios en encinos donde se ha evaluado 

como el intercambio de información genética entre especies cercanas puede impactar la expresión de ms. Por 

ejemplo, Yarnes et al. (2008a) utilizando un complejo híbrido formado por Q. grisea, Q. gambelii y el híbrido 

formado por estas especies, identificó mediante HPLC a 18 diferentes compuestos fenólicos los cuales difieren 

significativamente tanto en la concentración total como relativa entre los taxones parentales y el taxón híbrido 

(glucosidos flavonoides, proantocianidinas y elagitaninos). Asimismo, Yarnes et al. (2008b) documentaron el 

efecto que tienen los ms sobre cuatro especies de mariposas minadoras de hojas. En tal estudio se analizó el 

efecto de 10 ms pertenecientes a los elangitaninos y las proantocianidinas. Los autores encontraron que 

existen diferencias en la expresión cuantitatitativa entre los taxones parentales y el taxón híbrido. Los 

resultados muestran que la comunidad de mariposas responde significativamente a los cambios en la 

concentración de los ms, pero que dicha respuesta varía estacionalmente. Además, las concentraciones varían 

dependiendo del taxón analizado. Los resultados sugieren que la presencia de los ms puede tener una 

influencia negativa, positiva o neutra sobre el establecimiento de las mariposas. 

La producción de los ms está fuertemente regulada por la información genética que contienen los taxones 

donde se producen y las variaciones intraespecíficas que pueden provocar que haya modificaciones en la 

expresión cualitativa y cuantitativa de los mismos (ver Glassmire et al. 2016). Considerando que la hibridación 

es un proceso que puede modificar la diversidad genética de los taxones y que dicha diversidad regula de 

manera importante la expresión de los ms, los estudios que se hacen para evaluar el efecto de la hibridación 

deben considerar que la interacción de los ms puede generar relaciones sinérgicas o antagónicas que impacten 

positiva o negativamente su expresión tanto cualitativa como cuantitativa.  

En este sentido, Cheng et al. (2011) mostró que cualitativamente el 70.3% de los ms se expresan tanto en las 

especies parentales como en los individuos híbridos, 24.2% solo se expresaba en las especies parentales y 5.5% 
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fueron ms que solo se expresaron en los individuos híbridos. Por otra parte, la expresión cuantitativa mostró 

que en el 52% de los estudios, los ms no difieren entre híbridos y parentales, 28% tienen una expresión 

intermedia y el 20% presenta una expresión transgresiva. El amplio intervalo de respuestas que muestran los 

híbridos hace suponer que la hibridación puede favorecer la formación de ms y/o que la mezcla de los ms 

puede otorgar nuevas funciones a los ya existentes. 

Finalmente, en un trabajo realizado por Yarnes et al. (2006) se menciona la presencia de 22 ms asociados a 10 

especies de encinos blancos y dos especies de encinos rojos. Aunque en este trabajo no se evalúa el efecto que 

puede tener la hibridación sobre la expresión cualitativa y/o cuantitativa de los ms resulta de suma importancia 

porque es primer trabajo que se lleva a cabo en México. Además, este trabajo tiene una relevancia especial en 

el sentido de que evalúa de manera puntual la concentración absoluta y relativa de diversos ms en distintos 

taxones de encinos empleando técnicas cuantitativas que tienen gran precisión (HPLC), para lo que se requiere 

la obtención de compuestos puros que son obtenidos a partir del empleo de diferentes técnicas químicas. 

Finalmente, los resultados de este estudio permiten distinguir las diferencias en la expresión de ms (cualitativa, 

cuantitativa y específica) entre las dos secciones de encinos analizadas. 

 

Variación-diversidad de metabolitos secundarios en especies del género Quercus 

Son escasos los estudios que determinen a nivel fino la diversidad de compuestos químicos foliares presentes 

en encinos. Aunque se ha sugerido que están relacionados con la defensa ante la herbivoría en ninguno de los 

estudios llevados a cabo se ha documentado específicamente la relación entre algún ms y la defensa contra 

algún insecto ya sea generalista o especialista. Existen dos tipos de trabajos realizados en encinos por un lado 

estudios donde se ha caracterizado de manera muy fina la expresión de diferentes ms. Una revisión llevada a 

cabo por Glasby (1991) documentó el estudio de 23 especies de encinos en donde las familias de ms presentes 

son: compuestos alifáticos, esteroides, triterpenoides, hidrocarburos, taninos, glucósidos, compuestos 

fenólicos y benzofuranos. Yarnes et al. (2008a, b) reportan la diversidad de fenoles y flavonoides presentes en 
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tres taxones. Moctezuma et al. (2014) registran tanto taninos como flavonoides presentes en un taxón de 

forma detallada. Por último, Noori et al. (2015) mencionan una amplia diversidad de flavonoides para dos 

variedades de una especie de encino. En contraparte, Makkar et al. (1998) y Maldonado-López et al. (2015) han 

documentado la presencia de diversos ms, pero solamente a nivel de familia. Entre ellos se encuentran: fenoles 

totales, taninos condensados, Procianidólicos, flavonoides, flavan-4-ol, gallotaninos y proantocianidinas.  

La variación en la caracterización de los ms puede estar relacionada particularmente con la capacidad técnica 

para separar a los ms, dado que por su naturaleza pueden identificarse desde el empleo de técnicas muy 

sencillas como la cromatografía en capa fina, hasta el uso de la cromatografía líquida de alta resolución (HPLC) 

y la resonancia magnética nuclear (RMN). En contraparte, la variación en el tipo de compuesto que se reporta 

para cada taxón está más relacionado con la información genética que dicho taxón presenta que con la 

capacidad para poderse separar, purificar e identificar. Lo anterior debido a que la diversidad de ms que 

producen puede dependiendo de su naturaleza formar complejos con una alta similitud o unirse de tal manera 

que no pueden ser separados para su identificación. 

 

Relación entre diversidad genética y metabolitos secundarios 

Estudios recientes muestran que la variación genética de diversas especies vegetales puede tener diferentes 

implicaciones a nivel de comunidades y a diversas escalas. Por ejemplo, diversas comunidades de artrópodos y 

microbianas, interacciones tritróficas y disponibilidad de nutrientes (Whitham et al. 2006, Johnson y 

Stinchcombe 2007, Hughes et al. 2008, Bailey et al. 2009b, Valencia-Cuevas et al. 2018). Dicha variación está 

directa e indirectamente relacionada con la capacidad que cada taxón vegetal tiene para producir diversos 

tipos de ms relacionados y a su vez está directamente relacionada con la variación en la diversidad genética y la 

relación que tenga con los insectos. Lo anterior podría suponer que una mayor diversidad genética puede 

otorgar la posibilidad de responder de diferentes maneras al estrés provocado por diferentes variables como 

variaciones en el ambiente, escases de nutrientes, procesos alelopáticos y las múltiples facetas que tienen en la 
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relación con los insectos pudiendo evolucionar en tiempos ecológicos relativamente cortos (Tovar-Sánchez et 

al. 2018). 

La heredabilidad es un parámetro de la proporción de variación genética aditiva en el rasgo en el cual la 

selección puede actuar causando un cambio evolutivo poblacional (Falconer y Mackay 1996). Diversos estudios 

sugieren que la expresión de los ms puede variar dependiendo de los cambios ambientales (Donaldson y 

Lindroth 2007) y ontogénicos (Barton y Koricheva 2010). Por lo que la selección de ms con una alta 

heredabilidad (p. ej. compuestos fenólicos) para estudiar los efectos de la hibridación sobre los patrones de 

herbivoría puede establecer o ayudar a clarificar de manera muy puntual como el cambio en la estructura 

genética de las especies hospederas afecta los patrones de expresión de ms y, en consecuencia, el 

establecimiento de los insectos herbívoros y sus depredadores (parasitoides) naturales. Para que los ms tengan 

impacto sobre el establecimiento de los herbívoros no es necesario que haya una variabilidad en la expresión 

de los ms, pero si, que exista una relación causal directa entre su concentración y los impactos sobre los 

herbívoros (O´Reilly-Wapstra et al. 2013). 

 

Implicaciones ecológicas de los metabolitos secundarios (herbivoría) 

Dentro de la interacción planta-insecto los herbívoros raramente matan a las plantas. Sin embargo, pueden 

llegar a alterar sus características tales como la fisiología, la morfología y la química (Karban y Baldwin 1997; 

Ohgushi 2005). Los cambios en la fitoquímica pueden verse expresados en el metabolismo primario y 

secundario los cuales desempeñan un papel clave en las respuestas de alimentación y defensa contra la 

herbivoría (Iason et al. 2012, Betsiashvili et al. 2014, Harvey y Malcicka 2015). A menudo los aleloquímicos son 

inducibles, es decir se encuentran en niveles muy bajos dentro de las plantas, pero se incrementan 

significativamente después del daño tisular (Bourgaud et al. 2001, Schoonhoven et al. 2005). En consecuencia, 

los cambios evolutivos en las preferencias de alimentación de los herbívoros y las respuestas que las plantas 



16 

 

presentan ante la herbivoría pueden modificar la estructura de la comunidad de insectos asociados (Johnson et 

al. 2009, Utsumi 2015).  

Las plantas responden de manera diferencial dependiendo del genotipo y la especie de herbívoro (Agrawal 

2005, Kessler y Halitschke 2007). Kant et al. (2008) encontró que la variación genética del ácaro Tetranychus 

urticae puede inducir o reprimir la producción de ácido jasmónico (relacionado con la defensa de la planta 

hospedera). Asimismo, diversos estudios han encontrado que los insectos masticadores pueden incrementar la 

expresión de ácido jasmónico (Ali y Agrawal 2014, Weber y Agrawal 2014). Afectando directamente a los 

insectos que se alimentan de savia y que son sensibles a la defensa relacionada con el ácido salicílico (Felton y 

Korth 2000, Thaler et al. 2002). Lo anterior sugiere que las interacciones indirectas de las plantas mediadas por 

la especificidad en las respuestas inducidas son una de las principales fuerzas que estructuran a las 

comunidades de artrópodos herbívoros y niveles tróficos superiores (van Zandt y Agrawal 2004, Utsumi y 

Ohgushi 2009, Poelman et al. 2010). En este sentido, un estudio realizado por McCall y Fordyce (2010) mostró 

que las hojas jóvenes son más valiosas que las hojas viejas, y están mejor defendidas debido a que presentan 

una concentración más alta de ms. Dichos resultados son respaldados por la teoría de la defensa óptima 

(McKey 1974, Rhoades y Cates 1976), la cual menciona que la defensa de las plantas se debe asignar a aquellos 

tejidos con un valor más alto para el rendimiento de la planta. Por último, el impacto que los ms tienen sobre 

los herbívoros especialistas y generalistas difieren (Harvey y Malcicka 2015). Los insectos generalistas no 

poseen mecanismos refinados de defensa contra aleloquímicos por lo que han desarrollado mecanismos como 

la P450-monooxigenasa, que son muy eficaces contra una amplia gama de ms (Berenbaum et al. 1996) pero no 

tanto como los mecanismos empleados por los insectos especialistas, los cuales han coevolucionado con las 

fitotoxinas en un proceso descrito como “guerra armamentista” (Ehrlich y Raven 1964). Dentro de este 

proceso, se ha encontrado que los niveles altos de ms favorecen la alimentación y oviposición de herbívoros 

especialistas (Schoonhoven et al. 2005). 
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Biodiversidad e importancia ecológica de los artrópodos 

Los artrópodos constituyen el 78% de todas las especies descritas (Zhang 2013). Se estima que existen 6.8 

millones de especies de insectos (Stork 2018) de las cuales el 50% son fitófagas (Barah y Bones 2015). Diversos 

estudios documentan que esta diversidad está relacionada principalmente con la estrecha relación que tienen 

con las plantas vasculares, con las que han tenido una relación relativamente estable en por lo menos 300 

millones de años (Labandeira 2013). Durante el tiempo que se ha desarrollado la relación planta-insecto éstos 

últimos han evolucionado en diferentes direcciones formando diversos grupos funcionales como son 

herbívoros, detritívoros, parásitos, parasitoides, presas y polinizadores. La alta diversidad en los papeles 

ecológicos que los artrópodos desempeñan sugiere que este grupo biológico puede modificar la estructura y 

funcionamiento de las comunidades lo que finalmente puede tener impacto a niveles ecosistémicos (Maguire 

et al. 2015, Noriega et al. 2018, Schowalter et al. 2018). 

 

Diversidad de avispas cinípidas 

Con cerca de 1,300 especies descritas, Cynipidae (Hymenoptera) es la segunda familia en orden de importancia 

en número de especies inductoras de agallas, solo detrás de Cecidomyiidae (Diptera) y el principal grupo de 

insectos que ha radiado a partir de un solo subgénero vegetal (Ronquist y Liljeblad 2001, Csóka et al. 2005). Los 

datos sugieren que la radiación de Cynipidae se dio en el Cretácico, hace aproximadamente 85 millones de 

años (Raman 2005). Los cinípidos posiblemente divergieron en América, seguido por múltiples colonizaciones 

hacia la región Paleártica y algunas reinvasiones en la Neártica (Stone et al. 2002, Liljeblad 2002). 

Posiblemente, la mayor riqueza de especies de cinípidos se encuentre en la región neártica (principalmente en 

México, Raman 2005), donde se sugiere que pueden existir hasta 700 especies (Nieves-Aldrey 2001).  

Los cinípidos han encontrado condiciones óptimas de vida en los encinos (Quercus), ya que prácticamente la 

totalidad de las especies conocidas de esta familia viven en ella (Liljeblad et al. 2008). Además, la diversificación 

y especialización en Cynipidae parece estar fuertemente relacionada con el área de distribución de las especies 
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hospederas (Avise 2007, Hardy y Cook 2010). En especies de encinos con una amplia distribución geográfica las 

avispas cinípidas son más diversas en comparación con aquellas especies no cinípidas (especies hermanas 

como los parasitoides [Hardy y Cook 2010]). En contraparte, los encinos con una distribución geográfica 

restringida pueden presentar una baja diversidad de especies de cinípidos, sin embargo, presentan una alta 

proporción de especies endémicas (Avise et al. 2007). Dado lo anterior, los patrones de similitud entre los 

cinípidos y los hospederos en diferentes sitios sugiere que ha habido flujo genético recientemente (Avise et al. 

2007). Además, las diferencias en las comunidades de cinípidos puede deberse a que las diferencias genéticas 

intra e interespecíficas son tan fuertes que forman una barrera que impide el cambio de hospedero, incluso 

dentro de la misma especie (López-Vaamont et al. 2002, Avise et al. 2007). 

La preferencia que tienen los cinípidos por los encinos puede atribuirse al hecho de que los encinos presentan 

crecimiento lento y tienen brotes que permanecen frescos por mucho tiempo, pudiendo dar refugio a una y 

hasta dos generaciones sucesivas de insectos en una temporada (Malyshev 1968). En este sentido, las avispas 

cinípidas atacan únicamente especies relacionadas dentro de una misma sección con ms, fisiología y fenología 

similar (Cornell 1986, Stone et al. 2002, Abrahamson et al. 2003), y existen muy pocas especies de algunos 

géneros (Andricus y Callirhytis) que alternan hospederos (Stone et al. 2008). Finalmente, aunque algunos 

estudios han sugerido que el perfil químico presente en los hospederos puede ser sumamente importante en el 

desarrollo de esta interacción (Abrahamson et al. 2003, Price 2004) y que dicho perfil es fundamental tanto en 

la elección del hospedero como en el rendimiento y supervivencia de la progenie (Abrahamson et al. 2003) aún 

no se explica la forma en que actúa cada uno de los ms que conforman el perfil químico de cada hospedero, en 

su relación con las diferentes especies de cinípidos. 

 

Importancia de los parasitoides de Cynipidae 

Las agallas forman una comunidad asociada muy estrecha de inquilinos (que incluye a los cinípidos, moscas, 

palomillas y escarabajos) y parasitoides, particularmente calcidoideos (Eulophidae, Torymidae, Eupelmidae, 
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Ormyridae, Eurotomydae y Pteromalidae [Pujade-Villar 2013]). Los parasitoides que atacan a los cinípidos son 

avispas que están clasificadas en tres superfamilias: Ichneumonidae, Braconidae y Chalcidoidea. Esta última es 

la más importante en términos de riqueza de especies y mortalidad infringida a Cynipide (Raman et al. 2005) 

Aunque se ha sugerido que las comunidades tienen bajas tasas de mortalidad por el ataque de parasitoides 

(Price 1988), algunos estudios documentan que los parasitoides pueden provocar una mortalidad que oscila 

entre el 31 y el 100% (Washburn y Cornell 1981, Wiebes-Rijks y Shorthouse 1992, Stone et al. 1995, Gibson 

2006). 

La estructura de la comunidad de parasitoides está determinada principalmente por la estructura de la agalla, 

la localización de la planta hospedera y la estación de crecimiento (Askew 1984). Por lo que, las especies de 

cinípidos que se desarrollan en la misma especie vegetal al mismo tiempo (cada ciclo) y que generan 

estructuras y tamaños similares constantemente tienden a presentar una comunidad de parasitoides similar 

(Askew 1984). Recientemente, se ha sugerido que el color, olor, forma y tamaño de la agalla también son 

factores importantes (Raman 2005). Asimismo, los parasitoides son capaces de localizar a su presa entre una 

gama de compuestos químicos liberados por plantas relacionadas con el hospedero pero que no contienen al 

herbívoro (Erb et al. 2010, Wäschke et al. 2014). 

Finalmente, el éxito de los parasitoides de gallícolas radica en el hecho de que durante los primeros estadios de 

desarrollo las agallas son más blandas y pequeñas lo que las vuelve más vulnerables al ataque de los 

parasitoides (Nieves-Aldrey 1998). Dicha vulnerabilidad ha propiciado una presión “top-down” que ha 

permitido la radiación de diferentes especies de cinípidos y diversas formas de agallas (Price 1988, Stone y 

Schönrogge 2003, Bailey et al. 2009a). 

 

Agallas como microcosmos evolutivo-ecológico 

Se ha sugerido que las agallas de los cinípidos representan “hotspots” de diversidad que incluye a artrópodos, 

hongos, aves y mamíferos que se ven favorecidos directa o indirectamente en su desarrollo por la presencia de 
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las agallas (Askew 1984, Ronquist y Liljeblad 2001, Hayward y Stone 2005). En este sentido, las comunidades 

generadas a partir de un solo recurso como es el caso de los cinípidos son un sistema modelo para estudiar la 

estructura y función de las redes tróficas basadas en un solo recurso (Raman 2005). Una forma de estudiar la 

estructura de la comunidad es mediante el entendimiento de las causas que la estructuran a través de las 

interacciones tróficas (Berlow et al. 2004, Borer et al. 2005). Como resultado de la herbivoría las plantas 

pueden modificar mediante cambios en la aleloquímica la estructura celular y fisiología entre otros (Ohgushi 

2008).  

Muchos compuestos de defensa química vegetal son inducidos y no constitutivos (Karban y Baldwin 1997). Lo 

que sugiere que en los encinos la producción y/o incremento en el número de compuestos de defensa puede 

estar siendo determinado por el establecimiento de los cinípidos. Estas modificaciones pueden provocar 

grandes cambios “bottom-up” del genotipo de la planta o con respecto a la abundancia y/o preferencia de los 

herbívoros y los depredadores en los diferentes sitios en donde se encuentran las plantas hospederas (Ohgushi 

2008). Por otra parte, existe evidencia de que los cambios “bottom-up” inician con las modificaciones que 

provocan los herbívoros y que se reflejan en las plantas hospederas y en los depredadores y/o parasitoides 

(Nakamura et al. 2006, Kaplan et al. 2007). Asimismo, dichas modificaciones incrementan la disponibilidad de 

los recursos para nuevas especies provocando un incremento en la riqueza específica (Martinsen et al. 2000, 

Lill y Marquis 2003, Nakamura et al. 2006). 

Las interacciones tritróficas (planta-herbívoro-parasitoide) mediadas por compuestos químicos tienen 

importantes implicaciones ecológicas y evolutivas (Becerra et al. 2009, Wilson et al. 2012). La relación entre la 

diversidad genética vegetal y los niveles tróficos superiores está parcialmente regulada por los cambios en la 

diversidad química de las plantas (Richards et al. 2015). Estos cambios son heredables (Johnson et al. 2009, 

Barbour et al. 2015), y son capaces de responder a los cambios en el ambiente con consecuencias en las 

comunidades bióticas que se encuentran asociadas a ellas (Bailey et al. 2006, Tovar-Sánchez et al. 2018, 

Valencia-Cuevas et al. 2018). Los herbívoros son capaces de adaptarse a un perfil químico particular dentro de 
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una población. Dicha adaptación puede impedir que los artrópodos migren a otras poblaciones de hospederos, 

aunque sean de la misma especie (Wilson et al. 2012). En este sentido, las altas concentraciones de ms pueden 

afectar a los insectos herbívoros especialistas, beneficiando indirectamente a los parasitoides (Poelman et al. 

2009, Richards et al. 2012, Glassmire et al. 2016). Lo que, en última instancia puede modificar la estructura y 

funcionamiento de las comunidades por las modificaciones en las interacciones que pueden llevarse a cabo con 

diversos grupos biológicos. 
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JUSTIFICACIÓN 

Considerando que, los encinos presentan una alta propensión a la hibridación cuando están en simpatría, y que 

este proceso puede incrementar la diversidad genética de los taxones involucrados, se desconoce si la cercanía 

geográfica entre Q. glabrescens, Q. rugosa y Q. obtusata propicia eventos de hibridación. Asimismo, en caso de 

haber eventos de hibridación se desconoce el impacto que tiene este proceso sobre los siguientes aspectos: 1) 

si los niveles de hibridación entre Q. glabrescens, Q. rugosa y Q. obtusata son los mismos en los sitios de 

estudio, 2) si el impacto de la hibridación sobre los mecanismos de defensa química foliar (cualitativa y 

cuantitativa) es el mismo en los sitios de simpatría de los complejos Q. glabrescens × Q. rugosa y Q. glabrescens 

× Q. obtusata, 3) la influencia de la diversidad genética y el  perfil metabólico del encino hospedero sobre la 

comunidad de cinípidos y parasitoides asociados y 4) el efecto del taxón hospedero (Quercus rugosa, Q. 

glabrescens e híbridos) sobre la estructura de la comunidad de cinípidos y parasitoides asociados. 
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OBJETIVO GENERAL 

Evaluar el efecto de la hibridación, la diversidad genética y la defensa química del complejo Quercus 

glabrescens × Q. rugosa y Q. glabrescens × Q. obtusata, sobre la estructura de la comunidad de cinípidos y sus 

parasitoides asociados al dosel en la región centro de la Faja Volcánica Transmexicana. 

 

Objetivos particulares: 

1. Caracterizar los niveles de hibridación entre Q. glabrescens, Q. rugosa y Q. obtusata en cuatro zonas de 

sobrelapamiento. 

2. Caracterizar la expresión química de las especies parentales (Q. glabrescens, Q. rugosa y Q. obtusata) y los 

individuos híbridos.  

3. Caracterizar la estructura de la comunidad de cinípidos y sus parasitoides (en términos de abundancia, 

riqueza, diversidad y porcentaje de infestación) asociados al dosel de Q. glabrescens, Q. rugosa e híbridos. 

4. Evaluar el efecto del genotipo de la planta hospedera (parentales e híbridos) sobre la estructura de la 

comunidad de cinípidos y sus parasitoides asociados al dosel. 

5. Conocer la influencia de la diversidad genética y expresión (cualitativa y cuantitativa) de los metabolitos 

secundarios sobre la estructura de las comunidades de cinípidos y parasitoides asociados al dosel de Q. 

glabrescens, Q. rugosa e híbridos. 

6. Evaluar si existen modificaciones (cualitativas y cuantitativas) en la configuración química de Q. glabrescens, 

Q. rugosa y Q. obtusata como resultado de sus diferencias genéticas. 

7. Determinar si Q. glabrescens, Q. rugosa y Q. obtusata presentan más de un marcador químico específico 

dependiendo de la familia de metabolito secundario que se analice (flavonoides, terpenoides y/o cumarinas). 
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HIPÓTESIS 

Si los hospederos genéticamente más diversos ofrecen una gama más amplia de recursos y condiciones para 

ser explotada por sus comunidades dependientes, se espera encontrar una relación positiva y significativa 

entre la diversidad genética de las poblaciones de Quercus y la diversidad de cinípidos asociados dado que 

estos últimos (Familia Cynipidae) son considerados especialistas de la especie hospedera, órgano y tejido que 

atacan. 

Si la defensa química de las plantas ante la herbivoría está regulada por sus características genéticas, entonces 

se espera que las poblaciones más diversas genéticamente registren una mayor variedad de compuestos 

químicos. 

Se espera que diferentes taxones de encinos (Quercus rugosa, Q. glabrescens e híbrido) presenten diferente 

estructura en la comunidad de cinípidos asociados dadas las diferencias genéticas que provocan cambios 

químicos y estructurales entre los taxones (variación interespecífica). 
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Sistema de estudio 

Quercus glabrescens, Q. obtusata y Q. rugosa son tres especies dominantes de los bosques templados de 

México que, cuando se encuentran en alopatría pueden distinguirse fácilmente por sus caracteres 

morfológicos. Sin embargo, cuando estas especies se encuentran en simpatría muestran una morfología foliar 

atípica sugiriendo que parte de esa variación puede ser explicada por eventos de hibridación. A continuación, 

se describen algunos rasgos característicos de las especies parentales con base en las descripciones de 

Romero-Rangel et al. (2015) 

Quercus glabrescens Benth. Es un árbol de 6 a 20 m de altura. Sus hojas tienen forma oblanceolada o elíptico-

oblanceolada y un margen fuertemente revoluto, generalmente de dos a cuatro dientes de cada lado hacia la 

mitad apical de la hoja. Su haz es brillante y glabro, así como el envés, pero éste no es brillante y glabro en la 

nervadura. Sus amentos masculinos tienen 2 cm de largo en tanto que los femeninos contienen hasta tres 

flores de 1-1.8 cm de largo. Su fruto es solitario de 15 mm de largo. 

Quercus obtusata Humb. & Bonpl. Es un árbol de 3 a 20 m de altura. Sus hojas tienen forma obovada, 

largamente obovada o elíptica y un margen engrosado y ligeramente revoluto regularmente presenta de tres a 

ocho dientes u ondulaciones de cada lado. Su haz es lustroso y tomentoso cerca de la base. Por su parte el 

envés es pubescente y con pelos glandulares. Presenta amentos masculinos de 3 cm de largo con muchas flores 

distribuidas a lo largo del raquis, los amentos femeninos de tres a seis o más flores distribuidas en la mitad 

distal de un pedúnculo de 2-3.5 cm de largo. Tiene frutos de uno a tres de 17 a 20 mm de largo c/u. 

Quercus rugosa Née. Es un árbol de 3 a 25 m de altura. Tiene hojas con forma cóncava por el envés, obovadas 

o elíptico-obovadas y un margen engrosado generalmente con tres y hasta 17 dientes u ondulaciones hacia la 

mitad distal de la hoja. Su haz es lustroso y glabro el envés es tomentoso con pelos ramificados y pelos 

glandulares abundantes. Sus amentos masculinos tienen de 17 a 31 flores de 15-20 mm de largo pubescentes 

mientras que las flores femeninas se presentan de 2 a 20 en pedúnculos pubescentes. El fruto puede ser 

solitario o en grupos de 2 a 3, de 10 a 25 mm de largo c/u. 
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Tomando como base lo anterior, este trabajo de tesis se divide en tres capítulos, cada uno de los cuales aborda 

una línea de investigación como se describe a continuación: 
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Capítulo 1. HIBRIDACIÓN NATURAL ENTRE Quercus glabrescens, Q. rugosa y Q. obtusata (FAGACEAE): 

MARCADORES MICROSATÉLITES Y METABOLITOS SECUNDARIOS. Los objetivos de este estudio fueron; 1) 

caracterizar los niveles de hibridación entre Q. glabrescens, Q. rugosa y Q. obtusata empleando marcadores 

genéticos y 2) identificar la expresion química de las especies parentales (Q. glabrescens, Q. rugosa y Q. 

obtusata) y los individuos híbridos. Para alcanzar dichos objetivos, se utilizaron ocho primers de microsatélites 

(nSSR´s). En cada sitio alopátrido se colectaron 20 individuos por taxón reconocido morfológicamente. En cada 

sitio simpátrido, se colectaron 30 individuos que presentaban características morfológicas típicas de alguna de 

las tres especies parentales de manera aleatoria. Los resultados muestran que el porcentaje de hibridación 

varía entre sitios y entre combinaciones genéticas. Además, dentro de la caracterización química los taxones 

parentales mostraron la presencia de al menos un ms diagnóstico “exclusivo” mientras que los taxones híbridos 

no mostraron un ms, pero si mezclas de ms provenientes de los taxones parentales. 

Capítulo 2. LA DIVERSIDAD GENÉTICA Y QUÍMICA DE LOS ROBLES BLANCOS AFECTA LA BIODIVERSIDAD DE 

LOS INSECTOS HERBÍVOROS DEL DOSEL Y LOS PARASITOIDES ASOCIADOS. Los objetivos de este capítulo 

fueron: 1) caracterizar la estructura de la comunidad de cinípidos y parasitoides asociados al dosel de tres 

taxones de encinos blancos, 2) evaluar el efecto del genotipo del taxón hospedero (parental e híbrido) sobre la 

estructura de la comunidad de cinípidos y parasitoides asociados al dosel y 3) conocer la influencia de la 

diversidad genética y expresión de los ms (cualitativa y cuantitativa) sobre la estructura de la comunidad de 

cinípidos y parasitoides asociados al dosel de tres taxones de encinos blancos. Para lograr los objetivos 

previamente mencionados se analizaron los mismos individuos del capítulo 1 con excepción de los individuos 

pertenecientes a Q. obtusata y aquellos que formaban parte del taxón híbrido formado por Q. glabrescens × Q. 

obtusata (debido a que el número de individuos híbrídos formados por dicho complejo, no fue suficiente para 

realizar las pruebas de ms y en consecuencia no se podría cumplir con los objetivos planeados en este 

capítulo). Los resultados muestran que la diversidad genética del taxón híbrido es mayor que la de los taxones 

parentales. Además, existen diferencias cualitativas y cuantitativas en la expresión de los ms entre taxones. 
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Finalmente, los resultados muestran que existe un efecto del taxón sobre la abundancia, riqueza y porcentaje 

de infestación sobre la comunidad de cinípidos y sus parasitoides asociados al dosel de Q. rugosa, Q. 

glabrescens y Qg × Qr. 

Capítulo 3. Caracterización química de Q. glabrescens, Q. obtusata y Q. rugosa (Fagaceae: Quercus) dentro 

del Cinturón Volcánico Transmexicano. El objetivo de este capítulo fue: 1) caracterizar el perfil metabólico 

(flavonoides, terpenoides y cumarinas) de Q. glabrescens, Q. rugosa y Q. obtusata. Los resultados muestran 

que, algunos flavonoides son altamente específicos mientras que los terpenoides y las cumarinas se expresan 

de manera indiscriminada en los tres taxones de estudio. 
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CAPÍTULO I. 

 

Hibridación natural, diversidad genética y expresión química en dos complejos de encinos 

blancos (Q. glabrescens × Q. rugosa y Q. glabrescens × Q. obtusata) en la región centro de la 

Faja Volcánica Transmexicana. 
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.""...... .n Q, ~"" .nd Q, ¡Wo .... '" ~ Q, ...,... 
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h .. """' ~ ,11.>, h¡t>M; .. bon ..... i,.,_ltwI, in 
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<I<pmd o ..... iJm'", el "" ~ ti .. , ""'" ............. .. 
r"''''''-'' I(lIriO "O:¡'" lOO" l<p>i'"'' lOm . 

...... jo ¡, ,ul!!l"l«l ti ... , ,Jiff""",, Jn 'bo ~ ....... 
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_"" , ..... ''''''poo",,' -. "' . .............. jo 'OY 01 .... 
......... ¡nd"' ....... ~ """' .... of '1Iti' 5<""'i< mi>. '"'" ..... 
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CAPÍTULO II. 

Efecto del genotipo, diversidad genética y metabolitos secundarios del complejo Quercus 

glabrescens × Q. rugosa sobre la estructura de la comunidad de cinípidos y sus parasitoides 
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Resumen 

La hibridación es un fenómeno recurrente en encinos que modifica la diversidad genética, la morfología y los 

perfiles químicos de los taxones involucrados. Dichas modificaciones pueden tener impacto en la estructura de 

las comunidades asociadas al dosel particularmente en organismos especializados como los insectos inductores 

de agallas y sus parasitoides. Quercus rugosa y Q. glabrescens son encinos bien representados en los bosques 

templados de México y presentan eventos de hibridación cuando se distribuyen en simpatría. En este estudio se 

evaluó el efecto de los niveles diversidad genética (He) y la variación cuantitativa de seis metabolitos secundarios 

(compuestos fenólicos) de Q. rugosa, Q. glabrescens e híbridos putativos (F1) sobre la estructura de la comunidad 

de avispas inductoras de agallas y sus parasitoides asociados. Este estudio se llevó a cabo en 100 árboles con un 

estatus genético conocido, identificados con marcadores genéticos (microsatélites).  

La comunidad de insectos inductores de agallas está compuesta por 24 especies contenidas en seis géneros de 

Cynipidae los géneros con mayor riqueza fueron: Andricus > Atrusca = Cynips. La comunidad de insectos 

parasitoides de agallas está compuesta por seis géneros de Chalcidoidea, contenidos en cuatro familias: 

Eulophidae, Eurytomidae, Ormyridae y Torymidae. Los géneros más representativos fueron: Galeopsomyia > 

Torymus > Ormyrus > Sycophila = Eurytoma > Baryscapus. En general, la diversidad de insectos inductores de 

agallas registró el siguiente patrón: Q. rugosa = híbrido > Q. glabrescens. En contraste la diversidad de 

parasitoides mostró que Q. glabrescens > híbrido, mientras que Q. rugosa no difiere de ambos taxones. Con 

respecto a la abundancia, porcentaje de infestación y riqueza de especies inductores de agallas y sus parasitoides 

se encontró el siguiente patrón: Q. rugosa > híbrido = Q. glabrescens. La He de la planta hospedera es la variable 

que registró la mayor influencia sobre la expresión cuantitativa de ms (66.7%) y sobre la riqueza y abundancia 

de insectos inductores de agallas y sus parasitoides (100%). La influencia de ms sobre la comunidad de inductores 

de agallas y sus parasitoides mostró el siguiente patrón: escopoletina > quercitrina > rutina = ácido cafeico = 

quercitina. Se documentó una positiva y significativa relación entre la riqueza de insectos inductores de agallas 

y la riqueza de parasitoides, así como la abundancia de ambos gremios. La variación que como resultado de 
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hibridación se da en los patrones de expresión genética y química puede tener efectos sobre la estructuración 

de las comunidades de herbívoros especialistas, así como de sus parasitoides. 
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Introducción 

Los encinos (Fagaceae: Quercus) son considerados el grupo leñoso más importante del hemisferio norte 

(Cavender-Bares et al. 2016) con un estimado de 500 especies a nivel mundial (Govaerts y Frodin 1998). 

Particularmente México destaca por contener el 32.2% de esta diversidad (161 especies) y es considerado el 

centro de diversificación más importante para el género (Valencia 2004). Además, se estima que los bosques de 

encino ocupan el 7.5% del territorio nacional (Jardel-Peláez 2012) siendo particularmente dominantes a través 

de la Faja Volcánica Transmexicana [FVT]. 

En términos ecológicos los encinos son relevantes dado que cumplen diversas funciones en los lugares en donde 

se distribuyen tales como la fertilización de suelo, el ciclaje de nutrientes y el balance de agua (Shrestha 2003, 

Bargali et al. 2014). Debido a su dominancia en los ecosistemas forestales y a su complejidad estructural también 

funcionan como hábitats para diversos grupos biológicos, entre los que se encuentran: plantas epífitas, 

mamíferos, aves, hongos y artrópodos (Bargali et al. 2015, Skarpaas et al. 2017). Entre los que podemos 

encontrar a los Cynipidae (Hymenoptera: Cynipidae: Tribu Cynipini) un grupo de avispas inductoras de agallas en 

género Quercus, atacando tejidos, órganos y especies de encino, siendo organismos específicos (Stone et al. 

2002).  Desde una perspectiva antropogénica los encinos son una fuente importante de recursos, por la 

obtención de madera, combustible, alimento, por mencionar algunos (Kremer et al. 2012 Petit et al. 2013, Bargali 

et al. 2014). 

Una de las características distintivas de Quercus es la alta frecuencia de eventos de hibridación e introgresión 

entre especies de la misma sección (e.g., Tovar-Sánchez et al. 2004, Núñez-Castillo et al. 2010, Petit et al. 2013, 

Valencia-Cuevas et al. 2015; Ortego et al. 2017). Se atribuye a débiles mecanismos de aislamiento reproductivo 

entre especies (Manos y Standford 2001) resultado de la alta similitud filogenética y baja divergencia específica 

intrasección (Hubert et al. 2014, Pollock et al. 2015). Debido a que la hibridación es una forma de intercambio 

genético, varios estudios en encinos han documentado un incremento en la diversidad genética de las especies 

involucradas en estos eventos (González-Rodríguez et al. 2004; Tovar-Sánchez et al. 2008, Peñaloza-Ramírez et 
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al. 2010; Valencia-Cuevas et al. 2015). Esta condición puede promover variación en la expresión de características 

morfológicas, químicas (calidad nutricional, metabolitos secundarios [ms]), fenológicas, entre otras (Curtu et al. 

2007, Yarnes et al. 2008a, b, Cheng et al. 2011; Song et al. 2015), en las especies de encinos interactuantes. 

Teniendo consecuencias importantes a nivel de la estructura de las comunidades asociadas a éstos y en los 

procesos ecosistémicos en los que participan dichas especies (Whitham et al. 2003, 2006, 2012; Crutsinger, 

2016). Se ha reportado que los artrópodos responden a características como: biomasa, calidad nutricional foliar 

y ms de su planta hospedera atributos que tienen una base genética (Dyer et al. 2014, Tovar-Sánchez et al. 2015, 

Kostenko et al. 2017). Lo anterior puede tener implicaciones en las preferencias de oviposición y alimentación 

de los artrópodos asociados a encinos modificando su distribución y abundancia (Becerra 2015, Moreira et al. 

2016). 

En el caso particular de los ms los estudios han reportado que la hibridación natural modifica las rutas 

metabólicas de las especies interactuantes generando diferencias en su expresión (tipo, concentración, mezcla 

y calidad) (Arnold y Martin 2010). Se ha documentado que la expresión de ms en híbridos puede variar a nivel 

cualitativo y cuantitativo (Rieseberg y Ellstrand 1993). A nivel cualitativo los híbridos pueden expresar todos, 

algunos o nuevos ms con respecto a los taxones parentales siendo el primer patrón de expresión el más 

frecuentemente reportado (Orians 2000, Cheng et al. 2011). En términos cuantitativos la variación en la 

concentración en los ms puede ser mayor, intermedio, menor o similar a uno o ambos parentales (Orians et al. 

2000; Cheng et al. 2011). En este caso los patrones de expresión más comunes son concentraciones similares a 

uno de los taxones parentales o intermedias con respecto a ambos (Cheng et al. 2011). Los ms son compuestos 

químicos de bajo peso molecular derivados del metabolismo primario que no están involucrados en el desarrollo 

y/o crecimiento normal de las plantas (Irchhaiya et al. 2014). No obstante, dichos compuestos están fuertemente 

relacionados con su supervivencia y aptitud (Sepúlveda-Jiménez et al. 2003, Irchhaiya et al. 2014) y cumplen con 

diversas funciones (protección contra la luz UV, pigmentación, perfil aromático y hormonas vegetales) (Crawley 

y Harborne 2005). En la mayoría de los casos los ms están relacionados con la defensa contra la herbivoría 
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(Betsiashvili et al. 2014, Caseys et al. 2015, Glassmire et al. 2016). La variación en los ms generada por hibridación 

puede repercutir en la resistencia a la herbivoría. Se ha propuesto que la resistencia en híbridos puede seguir los 

mismos patrones de expresión ya mencionados en términos cuantitativos de los ms siendo una menor resistencia 

a los herbívoros el patrón más común (Fritz et al. 1999; Orians et al. 2000; Cheng et al. 2011). El perfil metabólico 

puede ser considerado un vínculo importante entre la genética de la planta hospedera (modificada en un 

escenario de hibridación) y la organización/dinámica de las comunidades de herbívoros asociados (Cheng et al. 

2011). 

Estudios en Quercus han registrado que la hibridación promueve variación en la expresión cualitativa y 

cuantitativa de ms (Klaper et al. 2001, Madritch y Hunter 2002, Li et al. 2016, Usié et al. 2016). Los ms más 

frecuentemente encontrados en las hojas de encino son flavonoides, terpenoides, taninos y compuestos 

alifáticos (Makkar et al. 1998, Chauhan et al. 2004, Yarnes et al. 2008a, b, Moctezuma et al. 2014, Noori et al. 

2015, Castillo-Mendoza et al. 2018). Los cuales pueden actuar como atrayentes de insectos, inhibidores de la 

alimentación, reguladores de la cadena respiratoria (terpenoides-taninos), citotóxicos, reguladores del 

desarrollo larval (flavonoides) y toxinas (compuestos alifáticos), que pueden afectar a una gran cantidad de 

herbívoros generalistas y algunos especialistas (Jansen et al. 2009, War et al. 2012, Irchhaiya et al. 2014). 

Se ha propuesto que el nivel de sensibilidad de los cinípidos les permite detectar los pequeños cambios a nivel 

de desarrollo, fisiológico, químico o fenológico que presentan sus encinos hospederos lo que les permite “elegir” 

el sitio de oviposición y/o consumo (Stone et al. 2002, Abrahamson et al. 2003, Raman 2007, Evans et al. 2012). 

Por lo que se ha sugerido que cada especie de cinípido establece una relación única con su especie de encino 

hospedero y los recursos y condiciones que de ésta obtiene (Abrahamson et al. 1998). Por ejemplo, la comunidad 

de insectos inductores de agallas asociados al dosel del complejo Q. crassipes × Q. crassifolia Tovar-Sánchez y 

Oyama (2006a) evidenciaron que la identidad taxonómica del encino hospedero (parental vs hibrido) tuvo un 

efecto significativo sobre la composición, densidad y diversidad de las comunidades de estos insectos. En 

particular, se detectó que el taxón híbrido actúa como un centro de biodiversidad albergando un mayor número 
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de especies incluyendo especies de ambas especies parentales, así como un número considerable de especies 

raras. 

Las agallas producidas por cinípidos forman un microcosmos de gran actividad ecológica (Hayward y Stone 2005) 

en donde se alberga una comunidad muy estrecha de inquilinos (Hymenoptera: Cynipidae: Synergini), cinípidos 

que no inducen agallas, así como parasitoides de las familias Eulophidae, Torymidae, Eupelmidae, Ormyridae, 

Eurotomydae y Pteromalidae (Pujade-Villar 2013). Los parasitoides asociados a cinípidos son específicos para el 

grupo (Hayward y Stone 2005), y se ha documentado que sus comunidades pueden verse afectadas por los 

atributos genéticos o los mecanismos de defensa de las plantas (Ode 2006, Stireman 2016), a través de efectos 

genéticos indirectos (Shuster et al. 2006). Por ejemplo, Valencia-Cuevas et al. (2018) documentaron que el 

incremento en la diversidad genética individual del encino hospedero Q. castanea (resultado de eventos de 

hibridación) tuvo un efecto positivo y significativo sobre la riqueza y la densidad de su comunidad de insectos 

endófagos asociados al dosel y que este efecto se extendió sobre la comunidad de parasitoides asociados. Los 

autores sugieren que la diversidad genética de la planta hospedera tuvo un efecto indirecto sobre la riqueza y 

densidad de la comunidad de insectos parasitoides mediado por el efecto positivo de la diversidad genética de 

la planta sobre la riqueza de insectos agalleros. Sin embargo, aún son escasos los trabajos que han abordado el 

estudio de este tipo de interacciones en encinos p. ej., Wimp et al. 2007, Tovar-Sánchez y Oyama 2006a, Tovar-

Sánchez et al. 2015). El entendimiento de los procesos que estructuran a las comunidades de parasitoides cobra 

relevancia debido a su contribución en términos de su biodiversidad y porque participan de manera importante 

en la regulación de las comunidades de sus insectos huésped (Wash-Burn y Cornell 1981, Wiebes-Rijks y 

Shorthouse 1992, Stone et al. 1995). Bajo este escenario los encinos, cinipidae y parasitoides representan un 

excelente sistema para estudiar las consecuencias de la variación genética y química que son el resultado de 

eventos de hibridación sobre las comunidades de cinípidos y sus parasitoides asociados. 

Como parte del proyecto doctoral, en el primer capítulo Castillo-Mendoza et al. (2018) reportaron evidencia 

genética (microsatélites) y química (flavonoides) de eventos de hibridación en un complejo de encinos blancos 
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formados por Q. glabrescens y Q. rugosa en el centro de México. Los autores detectaron marcadores químicos 

específicos para cada uno de los taxones parentales (ácido cafeico y flavonol 2 en Q. glabrescens y flavonol 5 en 

Q. rugosa) y un patrón complementario en la expresión cualitativa en los híbridos es decir la presencia de 

flavonoides presentes en las especies parentales. 

En este segundo capítulo, el objetivo fue determinar la importancia relativa de la diversidad genética y ms 

(variación cualitativa y cuantitativa) del complejo Q. glabrescens × Q. rugosa sobre la estructura de la comunidad 

de insectos inductores de agallas y parasitoides asociados al dosel en términos de riqueza (S) y diversidad (H’) de 

especies, así como en el porcentaje de infestación. En particular se plantearon las siguientes preguntas: 1) ¿la 

hibridación entre Q. glabrescens y Q. rugosa promueve diferencias cuantitativas en el patrón de expresión de 

compuestos fenólicos?, 2) ¿existe relación entre la  variación genética y química (cualitativa y cuantitativa) del 

complejo Q. glabrescens × Q. rugosa y la comunidad de insectos inductores de agallas (Cinipidae)?, 3) ¿Cuál es la 

magnitud y dirección de la relación entre la genética, química y la comunidad de cinípidos? y 4) ¿El efecto de los 

atributos genéticos y químicos del encino hospedero escala a la comunidad de parasitoides asociados a 

cinípidos? Esta investigación es relevante porque relaciona de manera cuantitativa y cualitativa la relación 

existen entre la diversidad genética y la expresión de ms y como este binomio tiene impacto sobre la riqueza y 

diversidad de cinípidos y sus parasitoides asociados. 

 

Materiales y métodos 

Especies de estudio 

Quercus glabrescens Benth. es un árbol de 6 a 20 m de altura que se reconoce por la escasa pubescencia de las 

ramillas y envés de las hojas, presenta dientes mucronados en el borde de la hoja hacia la parte apical. En los 

sitios de estudio florece de febrero a junio y fructifica en octubre. Se distribuye en nueve estados de la República 

Mexicana (Valencia 2004). Quercus rugosa Née. es un árbol de 3 a 25 m de altura que se reconoce por presentar 

hojas coriáceas y cóncavas mucrones largos y envés con tricomas glandulares y depósitos de mucilago. En los 
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sitios de estudio florece en agosto y fructifica de septiembre a noviembre. Se distribuye en 21 estados de la 

República Mexicana (Valencia 2004). Ambas especies se distribuyen principalmente en las cadenas montañosas 

de la FVT (Valencia 2004). Son elementos dominantes del dosel de los bosques donde habitan (Castillo-Mendoza 

et al. 2018). En el primer capítulo de esta tesis y, mediante el uso de marcadores moleculares (microsatélites) y 

químicos (flavonoides) Castillo-Mendoza et al. (2018) documentaron eventos de hibridación entre ambas 

especies en sitios de simpatría en la FVT. 

 

Sitios de estudio y muestreo 

Las poblaciones muestreadas en este estudio son las mismas en donde previamente Castillo-Mendoza et al. 

(2018) detectaron eventos de hibridación natural entre Q. glabrescens y Q. rugosa en la FVT (Huitzilac, Morelos 

y Omitlán de Juárez, Hidalgo) mediante el uso de marcadores genéticos y químicos. Se muestrearon 100 

individuos, 40 pertenecientes a dos poblaciones alopátridas [una por especie parental (20/sitio)] y 60 individuos 

pertenecientes a las dos zonas de simpatría (30/sitio), en donde fue variable el número de individuos parentales 

e híbridos por sitio (Tabla 1). Los individuos muestreados fueron individuos maduros que no presentaban ningún 

daño aparente. Para minimizar la influencia del ambiente y factores espaciales sobre ambas comunidades de 

insectos todos los sitios presentaron las siguientes características en común: bosques maduros con clima 

templado subhúmedo, suelo de origen volcánico o derivado de rocas ígneas o sedimentarias. En los sitios no hay 

evidencia de disturbios a nivel local, todos los sitios comparten la misma historia geológica (están incluidos en la 

FVT). 

Datos moleculares 

Ocho primers nucleares de microsatélites (nSSRs) fueron utilizados para la caracterización genética previa de los 

100 individuos analizados en el primer capítulo de esta tesis (Castillo-Mendoza et al. 2018). Dichos marcadores 

permitieron evidenciar que los individuos colectados en las poblaciones alopátridas de cada especie son 
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individuos puros. Los autores reportaron tres poblaciones simpátridas con individuos con ancestría mezclada 

entre Q. glabrescens y Q. rugosa. 

 

Datos químicos 

Además de la caracterización genética de los individuos del complejo Q. glabrescens × Q. rugosa Castillo-

Mendoza et al. (2018) realizaron la caracterización química cualitativa de los ms mediante HPLC, evidenciando 

la presencia de nueve flavonoides y una cumarina. En general, el patrón de expresión detectado mostró 

marcadores químicos específicos para cada uno de los taxones parentales (ácido cafeico y flavonol 2 en Q. 

glabrescens y flavonol 5 en Q. rugosa) y un patrón complementario de expresión en los híbridos es decir la 

presencia de flavonoides presentes en las especies parentales. Siguiendo la metodología empleada en el primer 

capítulo de esta tesis, en este estudio se identificaron cualitativamente dos compuestos más (kaemferol y 

escopoletina). Considerando que los eventos de hibridación promueven variación en la expresión cuantitativa 

de los ms (Orians 2000, Cheng et al. 2011) y que los insectos pueden responder a estos cambios, en este trabajo 

se midió la concentración de seis ms, cuatro identificados previamente para el complejo Q. glabrescens × Q. 

rugosa (ver tabla 2, Castillo-Mendoza et al. 2018) y los dos ms caracterizados en el presente capítulo. Finalmente, 

el resto de los compuestos documentados en el primer capítulo no fueron analizados cuantitativamente debido 

a que no fue posible identificar a nivel especifico a estos compuestos (flavonoles 1-5, alkil cumarato, ver Tabla 2 

en Castillo-Mendoza et al. 2018). Para este capítulo, 48 individuos [Q. glabrescens (n= 18), Q. rugosa (n= 18), 

híbridos (n= 12)] del complejo Q. glabrescens × Q. rugosa fueron analizados cuantitativamente usando los 

mismos extractos a partir de los cuales se hizo la caracterización cualitativa en el primer capítulo. Tales extractos 

fueron purificados mediante cromatografía de columna obteniendo 10 mg de compuesto puro/población. 

Para determinar las concentraciones de los flavonoides se elaboraron curvas de calibración utilizando estándares 

comerciales conocidos de cada uno de los compuestos mediante HPLC [ácido cafeico, quercitina, rutina, 

quercitrina, kaemferol y escopoletina (Sigma-Aldrich chemical Co., St. Louis, MO, EUA)]. El método estándar 
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interno que se utilizó para la construcción de las curvas de calibración presentó las siguientes concentraciones: 

12.5, 25, 50, 100 y 200.0 μg/mL-1 realizándose por triplicado. La separación química se llevó a cabo en una 

columna supelcosil fase reversa (rp-18, 25 cm, 4 um) con un gradiente TFA/acetonitrilo. flujo= 0-9 mil/min; vol 

inyección 10 ul, longitud de onda 350 nm. Posteriormente se realizó la medición del área de cada uno de los 

estándares conocidos y se trazó una gráfica relacionando el área del pico con su masa. Finalmente, la 

concentración de cada compuesto puro aislado por taxón estudiado fue analizada mediante HPLC. Se efectuó 

una regresión lineal de las áreas que fueron medidas frente a las concentraciones obtenidas. Las concentraciones 

de cada uno de los compuestos en las dos poblaciones se determinaron por extrapolación de la curva de 

calibración que se obtuvo a partir de los compuestos estándares puros. La concentración de los ms fue calculada 

como promedio ± error estándar en μg/mL-1 sobre la base de peso seco. Para la realización de los análisis 

estadísticos, las muestras donde no se detectó la concentración del ms, se utilizó la mitad de los valores de límite 

de detección para cada ms. 

 

Comunidades de cinípidos y parasitoides asociados 

Después de la caracterización genética y química de los taxones del complejo Q. glabrescens × Q. rugosa la 

comunidad de insectos inductores de agallas (Cynipidae) y los parasitoides asociados fue muestreada por taxón 

en 100 individuos [Q. glabrescens (n= 40), Q. rugosa (n= 40) e híbridos (20)]. Con la finalidad de tener bien 

representada a la comunidad de insectos agalleros y parasitoides se realizaron dos colectas la primera en el mes 

de abril y la segunda en diciembre del 2016. Los árboles seleccionados para el muestreo fueron aquellos cuyo 

dosel no se traslapará con el de otros individuos con una talla de entre 10-12 m y con una cobertura del dosel de 

17-19.5 m. La comunidad de insectos fue muestreada en cuatro ramas elegidas al azar en la parte media del 

dosel (tomando como referencia los cuatro puntos cardinales). Para cada árbol hospedero el porcentaje de 

infestación fue estimado (número de insectos cinípidos/200 hojas × 100) sobre las cuatro ramas. Las agallas 

colectadas en cada encino hospedero fueron separadas a nivel de morfoespecie, colocadas en recipientes 
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etiquetados de plástico y transportadas al laboratorio en donde se esperó que los insectos adultos (agalleros y 

parasitoides) emergieran. Ambos grupos de insectos fueron identificados al nivel taxonómico más fino posible. 

 

Análisis estadísticos 

Diversidad genética del encino hospedero 

Para estimar la diversidad genética del complejo de encinos Q. glabrescens × Q. rugosa se utilizó el parámetro 

heterocigosis esperada (He). Esta medida permitió comparar los resultados de otros trabajos en encinos debido 

a que es frecuentemente empleada para evaluar la magnitud de la diversidad genética (e.g., Tovar-Sánchez et al. 

2013; Valencia-Cuevas et al. 2014). Los estimados de He fueron obtenidos con el programa Popgene v. 1.31 (Yeh 

et al. 1999). Un análisis de varianza de Kruskal-Wallis fue usado para determinar el efecto del taxón sobre los 

índices de diversidad genética. 

 

Estructura de la comunidad y niveles de infestación de los insectos inductores de agallas y parasitoides 

asociados al dosel 

Un análisis de varianza (ANOVA) fue realizado para evaluar diferencias en la S y abundancia de las comunidades 

de insectos entre taxones de encino (Zar 2010). La diversidad de la comunidad de insectos fue estimada usando 

el índice de diversidad de Shannon-Wiener (H’). Posteriormente este índice fue comparado entre pares de 

taxones de encino con un proceso de aleatorización descrito por Solow (1993). Esta prueba re-muestrea 10 000 

veces a partir de la distribución de las abundancias producida por la suma de las dos muestras. 

Por otro lado, cada valor de infestación del encino hospedero fue estimado como: [(número de agallas /200 

hojas) × 100)] sobre las cuatro ramas. Análisis de varianza (ANOVA, Modelo III; Zar 2010) fue usado para 

determinar diferencias en los niveles de infestación entre taxones (Q. glabrescens, Q. rugosa e híbridos). Los 

datos de infestación fueron corregidos como X= arcsin (%)1/2 y datos discontinuos fueron transformados como 

X= (x) 1/2 + 0.5 (Zar 2010). Finalmente, una prueba de Tukey fue usada para identificar entre que datos existían 
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las diferencias significativas entre los valores promedio de las poblaciones (Zar 2010). El paquete usado para los 

análisis estadísticos fue STATISTICA 8.0 (Statsoft 2007). 

 

Influencia de la diversidad genética y metabolitos secundarios del complejo Q. glabrescens × Q. rugosa sobre 

la estructura de la comunidad de insectos asociados al dosel. 

Se construyó un modelo de ecuación estructural (análisis de redes) para estimar las relaciones causales entre la 

diversidad genética del complejo de encinos (He), los ms y dos variables de la estructura de la comunidad: S y 

abundancia de insectos cinípidos y parasitoides. Previamente se propusieron las rutas causales que pueden ser 

importantes tomando como referencia un trabajo previo (Castillo-Mendoza et al. 2018) y revisión de literatura. 

Para el modelo, la diversidad genética del encino hospedero fue considerada como variable independiente. Las 

variables dependientes que fueron examinadas fueron: ms, S y abundancia de los insectos inductores de agallas 

y sus parasitoides.  

Una relación causal (X → Y) se cuantifica utilizando el método de regresión lineal donde una variable 

independiente A produce efectos en la variable dependiente B. El factor de correlación se usa comúnmente en 

el análisis de regresión simple para indicar si la variable independiente responde a los cambios de la variable 

dependiente. Sin embargo, nuestro objetivo es cuantificar la tendencia de las relaciones causales. Por lo tanto, 

la tendencia estará representada por la pendiente de la línea recta interpolada derivada del método de regresión 

lineal. La línea recta interpolada se representa mediante la expresión (1) a continuación: 

Y = Bo + B1X --------------- (1) 

dónde, Bo representa el valor de Y cuando X = 0, y B1 representa la pendiente de la línea recta interpolada. 

El coeficiente B1 es una constante que representa el valor tangente de la pendiente de la línea recta interpolada 

que se muestra en la ecuación 1. Por lo tanto, no tiene unidades asociadas (kilogramos, kilómetros, etc.). Sin 

embargo, el valor de la pendiente puede cuantificar la tendencia de la relación en una dirección ascendente o 

descendente. Aprovechamos esta característica para situar las tendencias de las relaciones dentro de un 



56 

 

contexto de zonas con cierto nivel de influencia donde los valores de las tendencias podrían caer facilitando así 

su interpretación. Este concepto se deriva del siguiente método: la pendiente B1 se da en valores tangentes, que 

se representan entre 0 y ∞ (para valores positivos). Sin embargo, los valores de tangente se pueden transformar 

en valores angulares utilizando la siguiente función: angtan (α) = θ o tg-1 (α) = θ, que se puede leer de la siguiente 

manera: θ es el ángulo cuya tangente es α. Por lo tanto, en lugar de usar valores entre 0 y ∞, usaremos valores 

entre 0° y 90°, que es más fácil de interpretar. Del mismo modo los valores del rango [0°, 90°] se pueden convertir 

en valores normalizados entre 0 y 1 de la siguiente manera: tendencia-valor-normalizado = θ/90, donde θ 

representa el valor angular actual de la pendiente a ser normalizado 

 

Una función sigmoidal para analizar el comportamiento de las relaciones. 

Está claro que los cambios en las relaciones entre las variables dependientes e independientes no coinciden con 

un comportamiento lineal. Hemos seleccionado la función sigmoide representada en la Figura 1 para modelar el 

comportamiento de las relaciones que definen cinco zonas que representan la influencia de la variable 

independiente X en la variable dependiente Y. Se describe a continuación: 1) en el rango [0°, 20°] la influencia de 

A en B es muy baja; 2) en el rango [20°, 40°] la influencia es baja; en el rango [40°, 60°] hay una influencia media; 

4) en el rango [60°, 80°) la influencia es alta; en el rango [80°, 90°] la influencia es muy alta. El comportamiento 

de la influencia de X en Y es exponencial en el rango [0°, 40°), que se compone de la muy baja influencia y las 

zonas de baja influencia. Un comportamiento exponencial similar se observa en el rango [60°, 90°], que está 

compuesto por las zonas de influencia alta y muy alta. En particular, en la zona muy baja, los cambios de la 

variable independiente X no ejercen efectos importantes sobre la variable dependiente. Sin embargo, un 

comportamiento exponencial tiene lugar en el rango [20°, 40°]. Se produce un comportamiento lineal en la zona 

de influencia media. Finalmente, un comportamiento exponencial tiene lugar en el rango [60°, 90°]. 

 

RESULTADOS  
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Diversidad genética de los tres taxones de encinos hospederos 

Los análisis genéticos del complejo Q. rugosa × Q. glabrescens usando ocho microsatélites nucleares mostraron 

que los niveles de diversidad genética medida como He presentaron el siguiente patrón: taxón híbrido (0.669) 

> Q. rugosa (0.637) > Q. glabrescens (0.447). El análisis de varianza de Kruskal-Wallis reveló que existen 

diferencias significativas en estos valores, mientras que la prueba de Tukey evidenció que los valores más altos 

encontrados en el taxón híbrido difieren estadísticamente de ambos parentales (Tabla 2). 

Variación cualitativa y cuantitativa de los metabolitos secundarios 

En este estudio se identificaron cualitativamente un compuesto fenólico (kaemferol) y una cumarina 

(escopoletina) que se suman a otros cuatro compuestos fenólicos (flavonoides) reportados para el complejo Q. 

rugosa × Q. glabrescens en un estudio previo (Castillo-Mendoza et al. 2018). En total se tienen identificados seis 

compuestos presentes en los tres taxones analizados (Tabla 2). Asimismo, se realizó la caracterización 

cuantitativa de estos seis compuestos a nivel de taxón (mg/g extracto). En particular se encontró que Q. rugosa 

y Q. glabrescens presentan diferencias significativas en la concentración de todos los compuestos analizados, 

además de que Q. rugosa presentó los mayores valores en la concentración de todos los ms. Cabe mencionar 

que los compuestos más importantes en términos de concentración para Q. rugosa son: quercitrina, kaemferol 

y escopoletina, mientras que para Q. glabrescens son: quercitrina y kaemferol (Tabla 2). Con respecto al taxón 

híbrido se encontró que la concentración de ácido cafeico difiere de Q. rugosa pero no de lo encontrado para Q. 

glabrescens, mientras que para el caso del kaemferol el patrón fue inverso. Con respecto a la quercitina su 

concentración fue intermedia con respecto a ambas especies parentales. Por su parte, quercitrina y escopoletina 

presentaron concentraciones por debajo de lo encontrado en ambas especies parentales. Es importante 

mencionar que los ms más importantes en términos de concentración en el hibrido son: kaemferol y la quercitina, 

respectivamente. Los resultados sugieren: a) un efecto del taxón en la expresión cuantitativa de los ms analizados 

y b) tres patrones de herencia en esta expresión cuantitativa en el taxón híbrido: un patrón de herencia 

dominante en dos compuestos (ácido cafeico y kaemferol) pues sus concentraciones son similares a lo 
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encontrado para alguna de las especies parentales, un patrón de herencia intermedia en la expresión de la 

quercitina y un patrón de subexpresión para el caso de quercitrina y escopoletina. 

 

Composición de la comunidad de insectos inductores de agallas y sus parasitoides 

La comunidad de artrópodos asociados al dosel de complejo Q. rugosa × Q. glabrescens se caracterizó a partir 

de 1082 agallas pertenecientes a 24 especies de avispas agalleras (Cynipidae). En Q. rugosa se documentó la 

presencia de 29 especies, en Q. rugosa × Q. glabrescens 18 especies y en Q. glabrescens 10 especies que están 

agrupadas en seis géneros (Tabla 3, Fig. 2). Los géneros más representativos en términos de las especies que 

albergan son: Andricus con 11 especies y Atrusca y Cynips con cuatro especies cada una. En términos de 

abundancia, las especies que más individuos presentaron fueron: Disholcaspis sp. 3 (386), Neuroterus sp. 1 (339) 

y Andricus georgei (177). Asimismo, en el 2.5% del total de agallas colectadas emergieron avispas inquilinas 

Synergus sp, las cuales no fueron incluidas en los análisis. Del total de agallas colectadas el 24.3% presentó 

parasitoides. Las familias, Eulophidae y Eurytomidae fueron las más representativas al presentar dos géneros 

cada una. Se encontraron seis géneros, todos representados por una sola especie (Tabla 3). 

 

Efecto del taxón y la expresión de metabolitos secundarios sobre las comunidades de insectos inductores de 

agallas y parasitoides 

Los resultados muestran que Q. rugosa es el taxón que presenta los mayores valores en todos los parámetros 

analizados y que éstos difieren estadísticamente de lo reportado para Q. glabrescens y el taxón híbrido (Tabla 4). 

En contraste, este último no muestra diferencias significativas en ninguno de los parámetros de ambas 

comunidades con respecto a Q. glabrescens. Los resultados sugieren: a) un efecto del taxón hospedero sobre los 

parámetros de la comunidad de inductores de agallas y parasitoides y b) un patrón de herencia dominante en la 

susceptibilidad del taxón híbrido a sus artrópodos asociados al dosel pues no difiere de lo encontrado para su 

especie parental Q. glabrescens. 
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Los resultados del análisis de redes muestran que la diversidad genética del complejo Q. glabrescens × Q. rugosa 

tuvo un efecto significativo sobre la expresión cuantitativa de cuatro de los seis ms analizados. En particular, 

quercitina, kaemferol y escopoletina se vieron influenciadas positivamente mientras que para el ácido cafeico la 

influencia fue negativa (Fig. 2). Asimismo, se encontró que He tuvo un efecto positivo y significativo sobre la 

abundancia y S de especies de insectos inductores de agallas y parasitoides. Sin embargo, de acuerdo con los 

valores de Bn la diversidad genética del encino hospedero presenta el siguiente patrón en la magnitud de su 

influencia: abundancia y S de insectos agalleros > abundancia y S de insectos parasitoides > ms (Fig. 2). Por otra 

parte, se evidenció que el 83.33 % (cinco de los seis ms analizados) tuvieron influencia sobre alguno de los 

parámetros de la comunidad de agalleros. Específicamente se encontró que escopoletina, quercitina y ácido 

cafeico tuvieron una influencia positiva y significativa sobre la abundancia de estos insectos. De manera similar 

rutina y quercitina afectaron positivamente la riqueza de especies de inductores de agallas. En contraste, 

quercitrina y rutina tuvieron una influencia negativa sobre la abundancia de insectos agalleros (Fig. 2). Cabe 

mencionar que en términos de magnitud (Bn) la influencia de los ms presenta el siguiente patrón: abundancia > 

S de insectos agalleros independientemente de su dirección. Finalmente se encontró que sólo el 33.33% (dos de 

seis) de los ms analizados tuvieron influencia sobre los parámetros de la comunidad de insectos parasitoides. 

Específicamente se encontró que quercitrina tiene una influencia positiva sobre la abundancia y S de parasitoides 

mientras que la escopoletina afecta de forma negativa a ambos parámetros (Fig. 2). Cabe mencionar que en los 

casos en donde se listan dos o más ms éstos fueron presentados considerando el valor de Bn (magnitud de la 

influencia de mayor a menor) de He y ms sobre los parámetros de la comunidad de insectos. 

 

DISCUSIÓN 

Diversidad genética y expresión de metabolitos secundarios 

En este trabajo se analizó de manera simultánea el impacto que tiene la diversidad genética (modificada por la 

hibridación) y la expresión (cualitativa y cuantitativa) de seis ms en tres taxones de encinos sobre la estructura 
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de la comunidad de avispas inductoras de agallas y sus parasitoides asociados. Los resultados muestran que tanto 

la diversidad genética como la expresión (cualitativa y cuantitativa) de compuestos fenólicos en las especies 

hospederas tienen influencia sobre el establecimiento de las avispas agalleras y sus parasitoides. Recientemente 

diversos trabajos han analizado la diversidad genética (He) de algunos taxones de encinos mexicanos en donde 

se ha registrado que dicha diversidad oscila entre 0.25 y 0.88 (Valencia-Cuevas et al. 2014, Wehenkel et al. 2017, 

Oyama et al. 2018). En este trabajo se documentó que Q. rugosa, Q. glabrescens e híbridos presentan una He de 

0.43, 0.47 y 0.69 respectivamente. Los resultados muestran que el taxón híbrido tiene una diversidad genética 

(He) más alta que cualquiera de los taxones parentales. Los resultados son consistentes con los presentados en 

otros estudios donde se ha analizado el efecto de la hibridación sobre la diversidad genética (p. ej., Rieseberg 

1997, Mallet 2007, Valencia-Cuevas et al. 2014). 

Estos tres taxones se encuentran distribuido dentro de la FVT la cual ha sido propuesta como centro de 

diversificación para el género (Nixon 1993, Tovar-Sánchez et al. 2008, Peñaloza-Ramirez et al. 2010, Hipp et al. 

2018) dadas las condiciones orográficas, climáticas y de simpatría de diversas especies filogenéticamente 

cercanas. En este sentido diversos estudios muestran que la diversidad genética de los encinos mexicanos es en 

promedio más alta que la presentada por algunas especies de encinos europeos (p. ej. Müller-Starck et al. 1993, 

Gomory et al. 2001, Zanetto et al. 1994, pero ver: Curtu et al. 2014, Antonecchia et al. 2015). Cabe señalar que 

la hibridación no homogeniza los niveles de divergencia en todo el genoma (Wolf y Ellegren 2017) y que la 

información adquirida mediante hibridación no necesariamente tiene impactos inmediatos ya que dicha 

información puede almacenarse de forma críptica y expresarse cuando las condiciones ambientales cambien 

(Paaby y Rockman 2014). No obstante, aunque la hibridación no dé como resultado la formación de un nuevo 

taxón, la incorporación de genoma exoespecífico tiene la capacidad de modificar la estructura genética de los 

taxones involucrados. 

En este estudio se documentó que la hibridación afecta la expresión cualitativa y cuantitativa de diversos 

compuestos fenólicos, aunque no se detectó la presencia de nuevos ms. Lo anterior podría deberse a que los 
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compuestos que de manera novedosa se expresan en los híbridos generalmente lo hacen en concentraciones 

demasiado bajas por lo que muchas veces no pueden ser detectados (Kirk et al. 2005). Además, tomando como 

base la arquitectura genética de las especies parentales se pueden formar genotipos híbridos que presentan 

características muy particulares, aunque también se puede evitar el traspaso de ciertos genes que se encuentran 

ligados (Bouck et al. 2005, 2007), lo que explicaría la expresión novedosa (el incremento o reducción de la 

concentración también puede ser considerado expresión novedosa en los taxones híbridos) y/o la supresión de 

diferentes rasgos en los individuos híbridos. 

Aunque diversos trabajos se ha reportado gran variedad de ms en encinos como resultado de la diversidad 

genética, en dichos trabajos no se realizó el análisis correspondiente (p. ej., Madritch y Hunter 2002, Yarnes et 

al. 2008a, b). Debido a lo anterior, en este trabajo se analizaron compuestos fenólicos (flavonoides y cumarinas) 

debido a que se ha documentado que su expresión y su heredabilidad (medida de la reproducibilidad del fenotipo 

dentro de un conjunto de genotipos (Lynch y Walsh 1998]) están determinadas fuertemente por factores 

genéticos (Scioneaux et al. 2011, Barbour et al. 2015, Caseys et al. 2015, Tsai y Schmidt 2017, Barker et al. 2018). 

En este sentido, y desde nuestro conocimiento existen pocos trabajos en donde de manera directa se ha 

intentado evaluar de manera objetiva y cuantitativa la relación existente entre la genética y el perfil metabólico 

de los encinos. Klaper et al. (2001) encontró que al menos siete compuestos fenólicos tienen una alta 

probabilidad de ser heredables. Es decir, su expresión obedece a la constitución genética aditiva. Por su parte, 

Zanetto et al. (2013) documentó que existe mayor heterocigosidad en las enzimas que codifican para el 

metabolismo secundario que para el metabolismo primario. Lo anterior sugiere dos cosas: 1) que la expresión 

de los ms en encinos está regulada por factores genéticos y 2) que las rutas metabólicas que regulan la expresión 

pueden ser extremadamente complejas en el sentido que no necesariamente sigue una linealidad con respecto 

a la diversidad genética. 

Se encontró que el taxón híbrido muestra tres patrones de herencia (dominante, intermedia y subexpresión) 

dependiendo del ms analizado. Los resultados encontrados en este estudio pueden ser explicados mediante 
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diferentes mecanismos. Por ejemplo, Rehill et al. (2006) documentan que la heredabilidad en la expresión de los 

compuestos fenólicos en Populus está controlada por genes dominantes. Por otra parte, algunos estudios 

sugieren que en los híbridos la expresión de compuestos fenólicos puede estar regulado por controles de 

expresión aditiva (Crawford 1974).-La no detección de rutina, así como la subexpresión de la quercitrina y la 

escopoletina puede explicarse bajo tres escenarios posibles: a) la baja concentración que dicho compuesto 

presenta en el tejido foliar que la hace indetectable (límite de detección), b) la hibridación modificó la ruta 

metabólica que conduce a su expresión y c) mutaciones puntuales en genes biosintéticos como resultado del 

flujo genético interespecífico. Lo anterior debido a que se ha sugerido que la hibridación es el principal factor 

que determina la calidad y la cantidad de los compuestos fenólicos (Rehill et al. 2006, Scioneaux et al. 2011). 

 

Caracterización de las comunidades de agalleros y sus parasitoides 

En este estudio se documentó la presencia de 24 especies de avispas gallícolas y seis especies de parasitoides. 

De acuerdo con una revisión realizada por Pujade-Villar y Ferrer-Suay (2015) existen 183 especies de avispas 

agalleras asociadas especies de encinos mexicanos. Los géneros más importantes en términos de riqueza de 

especies son Andricus, Atrusca y Cynips. En este estudio, se documentó el 13.11% de especies de avispas agalleras 

siendo los géneros más importantes los mismos mencionados en el trabajo de Pujade-Villar y Ferrer-Suay (2015). 

Aunque falta de la avispa inductora impidió la descripción específica de cada una de las morfoagallas se pudo 

caracterizar a morfoespecie a los integrantes de los diferentes géneros esto bajo la premisa de que cada avispa 

agallera desarrolla una forma particular de agalla. Tomando como base que México ha sido considerado como 

el principal centro de diversificación del género Quercus puede sugerirse que el número de especies de cinípidos 

asociados a encinos mexicanos puede incrementarse considerablemente, si se realizan más estudios con un 

enfoque taxonómico cuidadosamente dirigido. 

De manera general existen pocos ecológicos en donde se describa de manera fina la riqueza específica en la 

mayoría de los trabajos se describe únicamente a nivel de morfoagalla (p. ej. Maldonado-López et al. 2016, 
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Pascual-Alvarado et al. 2017, Rodríguez-Rivera et al. 2017). Lo anterior dificulta la comparación y la obtención 

de patrones de riqueza y diversidad entre los distintos taxones de encinos mexicanos. Sin embargo, en dichos 

trabajos se ha documentado que existe una alta especificidad a nivel genérico entre las avispas agalleras y sus 

taxones hospederos (Abrahamson 1998). Que el mayor número de especies de agalleros está asociado a la 

sección Quercus (Pujade-Villar et al. 2009) pudiendo ser aproximadamente el doble (en comparación con la 

sección Lobatae) (Rodríguez-Rivera et al. 2017). Que el establecimiento de avispas agalleras depende de 

diferentes factores entre los que se encuentran el rango de distribución del taxón hospedero (Stone y 

Schonrogge 2003), variables ambientales, altitudinales y geográficas (Clark-Tapia 2013, Rodríguez-Rivera et al. 

2017), el grado de perturbación (Maldonado-López et al. 2015) y si entre las especies hospederas existen eventos 

de hibridación (Pérez-López et al. 2016). 

Dentro de la sección Quercus, Q. rugosa ha sido la especie donde se registrado el mayor número de avispas 

agalleras (33 especies [Pujade-Villar et al. 2009]) mientras que para Q. glabrescens solo existen dos trabajos en 

donde se ha reportado la presencia de cuatro especies pertenecientes al género Atrusca y una especie de 

inquilino (Pujade-Villar et al. 2016, Lobato-Vila y Pujade-Villar 2017). Los resultados obtenidos en este trabajo 

confirman la alta prevalencia de avispas agalleras establecidas en Q. rugosa. En contraparte, Q. glabrescens con 

una menor prevalencia de establecimiento, aunque las especies colectadas pertenecían al mismo número de 

géneros que Q. rugosa. Cabe señalar que en un trabajo realizado por Pascual-Alvarado et al. (2017) se menciona 

que no se encontraron agallas asociadas a Q. glabrescens por lo que es muy posible que las morfoespecies 

encontradas en este estudio sean nuevos registros y/o nuevas especies. Para el taxón híbrido se documentó una 

prevalencia intermedia entre ambos taxones parentales. En este taxón las especies de agalleros fueron 

agrupadas en seis géneros y dado que nos hay estudios previos para este taxón puede mencionarse que las 16 

especies de agalleros son al menos registros nuevos. 

La variación en la riqueza de avispas asociadas podría deberse al intervalo de distribución que presentan las 

especies de encinos. Por ejemplo Q. rugosa se distribuye en 21 estados en México y a través de diferentes 
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ambientes lo que puede facilitar el establecimiento de diferentes especies de agalleros a través del continuo 

flujo genético intraespecífico que mantiene una gama de recursos y condiciones similares y que pueden otorgar 

microambientes para un amplio número de avispas agalleras. Mientras que Q. glabrescens se distribuye en nueve 

estados en México y en altitudes superiores a los 2500 m, lo anterior podría limitar el establecimiento de las 

avispas agalleras debido a la potencial reducción de las áreas de colonización. Asimismo, dadas las condiciones 

ambientales y geográficas en las que se distribuye Q. glabrescens las especies de agalleros que se establecen 

deberían presentar características muy particulares que les permitan establecerse. Para el taxón híbrido, aunque 

solo fueron analizados dos sitios de estudio, la riqueza de avispas agalleras encontrada hace suponer que la 

hibridación ha jugado un papel fundamental en el traspaso de información genética a los individuos híbridos que 

provoco la formación y/o modificación de los recursos y/o condiciones que pueden ser aprovechados por 

diferentes especies de avispas agalleras. Posiblemente las condiciones ambientales de los sitios de estudio 

presenten una serie de condiciones que favorecen su establecimiento.  

Un trabajo realizado por Serrano-Muñoz (2016) documentó la presencia de nueve géneros (agrupados en cuatro 

familias) de parasitoides asociados a seis géneros de avispas agalleras (en 17 especies de encinos). Asimismo, en 

un trabajo realizado por Valencia-Cuevas et al. (2018) se documentó la presencia de 10 géneros (agrupados en 

siete familias) asociados a 18 especies de agalleros (en Q. castanea). En este trabajo se encontraron seis géneros 

de parasitoides (agrupados en cuatro familias) asociados a 24 especies de agalleros. La variación en la riqueza de 

especies de parasitoides puede estar directamente relacionada con el recurso (agalleros) que obtienen. Se ha 

documentado que responden a los cambios en las especies vegetales (Schädler et al. 2010) por lo que si el recurso 

alimenticio no está disponible difícilmente podrán establecerse. Existen tres géneros (Torymus, Ormyrus y 

Eurytoma) que se encuentran en los tres estudios previamente mencionados además de Sycophila que también 

ha sido reportado en encinos rojos por lo que podría suponerse que se trata de géneros generalistas en el sentido 

de que atacan a los agalleros independientemente de si se establecen en encinos rojos o blancos. Para el caso 
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de Baryscapus y Galeopsomyia se encontraron asociados a agalleros establecidos únicamente en encinos blancos 

por lo que puede suponerse cierto grado de especificidad genérica. 

 

Efecto de la diversidad genética y química sobre la comunidad de insectos inductores de agallas y sus 

parasitoides 

En este trabajo se documentó que las comunidades de agalleros y parasitoides responden significativamente 

tanto a la diversidad genética como a la expresión cualitativa y cuantitativa de los ms en cada uno de los taxones 

hospederos. Diversos estudios han documentado que la diversidad genética vegetal repercute en diversos 

aspectos y tiene implicaciones ecológicas y evolutivas que incluyen desde el individuo hasta el ecosistema y que 

además dicha diversidad no es afectada por factores ambientales (Vellend y Geber 2005, Hughes et al. 2008, 

Bailey et al. 2009b, Lamy et al. 2017, Des Roches et al. 2018). Aunque dicho impacto difiere dependiendo del 

nivel biológico de organización, así como los taxones estudiados (Raffard et al. 2018). Se ha documentado que el 

impacto ecológico de la diversidad genética a está relacionado con el ensamblaje de la comunidad y a nivel 

ecosistémico se ve reflejado principalmente en los artrópodos (Raffard et al. 2018). Por otra parte, los 

compuestos fenólicos regulan la interacción que las plantas tienen con el ambiente, los procesos ecosistémicos 

y con diversos organismos (Moore et al. 2014). Por lo anterior, el análisis tanto cualitativo como cuantitativo de 

diferentes ms puede ser importante para determinar la actividad específica y la dirección del flujo metabólico, 

así como el uso de los recursos (Arnold y Schultz 2002, Yarnes et al. 2008b). La diferencia en la expresión 

específica de diversos ms puede resultar adaptativa al permitir que las plantas superen las disyuntivas de la 

transferencia de información química y la relación que esta tiene con depredadores y mutualistas (parasitoides) 

que están mediadas por la misma expresión (Kessler y Halitschke 2009, Heil y Karban 2010).  

La variación en la expresión cualitativa y cuantitativa, que en principio está regulada por la diversidad genética 

de la planta hospedera puede tener impacto no solo sobre los herbívoros que dependen directamente de ella, 

sino que también pueden afectar el establecimiento y desarrollo de los parasitoides ya sea por la detección de 
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presas potenciales, por la calidad nutricional que los herbívoros pueden presentar y por la producción de ms que 

pueden tener efectos negativos sobre su desarrollo. 
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Legenda de figuras 

Figura 1. La función sigmoidal que modela el comportamiento de las relaciones representadas en la red en 

relación con las influencias positivas. 

Figura 2. Especies de avispas y agallas inducida en el complejo Q. glabrescens × Q. rugosa. 

Figura 3a. Análisis de red para relacionar la influencia positiva entre variables de la planta de encino hospedero 

[diversidad genética (He), metabolitos secundarios (rutina, ácido cafeico, quercitina, quercitrina, kaemferol, 

escopoletina)] y la riqueza y abundancia de insectos inductores de agallas y sus parasitoides. 

Figura 3b. Análisis de red para relacionar la influencia negativa entre variables de la planta de encino hospedero 

[diversidad genética (He), metabolitos secundarios (rutina, ácido cafeico, quercitina, quercitrina, kaemferol, 

escopoletina)] y la riqueza y abundancia de insectos inductores de agallas y sus parasitoides.  
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Figura 2 

 

1) Andricus georgei 2) Andricus nr georgei 3) Andricus sphaericus 

4) Andricus nr validum 5) Andricus nievesaldreyi 6) Andricus nr maesi 
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Continuación figura 2 

15) Atrusca sp4 

16) Atrusca sp5 
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Figura 3b. 
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Tabla 1. Nombre de localidad, tamaño de muestra (N), altitud (m), coordenadas geográficas y taxón de encino 

[Quercus glabrescens, Q. rugosa y Q. glabrescens × Q. rugosa (Qg×Qr)] por localidad en la Faja Volcánica 

Transmexicana. 

Tabla 2. Análisis no paramétrico de varianza (Krusskal-Wallis) para evaluar el efecto del taxón sobre la diversidad 

genética (He) y concentración [promedio ± d.e.] de compuestos fenólicos (flavonoides y cumarina) en el complejo 

Quercus glabrescens × Q. rugosa. 

Letras diferentes denotan diferencias significativas P<0.05. *= P<0.05, **P=<0.01, ***P=<0.001. ND = no 

detectado. 

Tabla 3. Listado de avispas inductoras de agallas y sus parasitoides asociados al dosel del complejo Q. glabrescens 

× Q. rugosa. 

P es igual a presente, sin letra es igual a ausente. 

Tabla 4. Promedios (±d.e.) y análisis de varianza para detectar el efecto del taxón (Q. glabrescens, Q. rugosa e 

híbrido) sobre la abundancia, riqueza y porcentaje de infestación de cinípidos y parasitoides asociados al dosel. 

Análisis de delta para detectar diferencias significativas entre pares de índices de diversidad (Shannon-Wiener, 

H’) de insectos inductores de agallas y sus parasitoides. 

NOTA: letras minúsculas diferentes denotan diferencias significativas con una P < 0.05 (prueba de Tukey). Letras 

mayúsculas denotan diferencias significativas con una P < 0.05 (Solow, 1993; δ test). 
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Tabla 1  

Localidad 
 

N 
Estado 

Altitud 
(m) 

Coordenadas 
(N-W) 

Taxón 

Sitio alopátrido 
 

    

Tlaxco  20  Tlaxcala  2,588  19°41'44.7'' - 98°4'49.1''  Q. glabrescens  
Coajomulco 20 Morelos 2,667 19°2'3.5'' - 99°11'54.1'' Q. rugosa 

 
Sitio simpátrido 

 
  

  
  

 
Huitzilac 

 
30 

 
Morelos 

 
2,318 

 
19°1' 57'' - 99°16' 34'' 

 
Q, glabrescens, Q. rugosa, híbrido  

Omitlán de Juárez 30 Hidalgo 2,522 20°9'57'' - 98°39'16'' Q, glabrescens, Q. rugosa, híbrido  
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Tabla 2   

 Taxón  Diversidad 
genética 

(He) 

rutina 

(H2, 48) 

ácido cafeico 

(H2, 48) 

quercitina 

(H2, 48) 

quercitrina 

(H2, 48) 

kaemferol 

(H2, 48) 

escopoletina 

(H2, 48) 

Límite de 

detección (mg/g) 

  3.701 1.232 3.234 1.348 2.374 1.455 

 Q. rugosa 0.637 a 4.90±0.20 a 3.59±0.35 a 5.78±0.23 a 16.46±1.53 a 10.65±2.00 ab 8.25±0.96 a 

 Q. glabrescens 0.447 b 3.37±0.40 b 2.75±0.35 ab 3.55±0.03 b 6.64±0.39 b 5.95±0.51 b 2.62±0.16 b 

 híbrido 0.699 c 0.0       c 1.87±0.44 b 4.17±0.12 c 2.44±0.09 c 8.47±0.29 a 1.49±0.24 c 

 Kruskal-Wallis 73.794*** 28.852*** 6.411* 37.880*** 38.470*** 7.639* 34.455*** 
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Tabla 3 

Superfamilia Familia Género Especies Q. rugosa Q. glabrescens Qg × Qr 

  
 Avispas agalleras  

  

Cynipoidea Cynipidae Andricus A. georgei P 
 

P 

      A. nievesaldreyi P P  

      A. nr georgei P 
 

P 

      A. nr maessi P 
 

 

      A. nr validum P 
 

 

      A. sphaericus P 
 

P 

      A. sp1 P 
 

P 

      A. sp2 P 
 

 

      A. sp3 P 
 

P 

      A. sp4 P 
 

P 

      A. sp5 P 
 

 

    Atrusca A. grupo bulboides P P P 

      A. sp1 P 
 

P 

      A. sp2 P 
 

P 

      A. sp3 P 
 

 

    Cynips C. sp1 P 
 

P 

      C. sp2 P P P 

      C. sp3 P 
 

P 

      C. sp4 P 
 

 

    Disholcaspis  D. sp1 P P P 

      D. sp2 P 
 

P 

      D. sp3 P P  

    Dros D. perlentum  
 

P 

    Neuroterus  N. sp1 P P  P   
Parasitoides  

  

Chalcidoidea Eulophidae Galeopsomyia Galeopsomyia sp P P P 

    Baryscapus Baryscapus sp P 
  

  Eurytomidae Sycophila Sycophila sp  P 
  

    Eurytoma Eurytoma sp  P P 
 

  Ormyridae Ormyrus Ormyrus sp  P P 
 

  Torymidae Torymus Torymus sp  P P P 
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Tabla 4 

Taxón  Abundancia Porcentaje de 

infestación 

Riqueza Diversidad 

(H´) 

 Avispas 

agalleras 

    

Q. rugosa  31.85±4.44 a 15.95±2.22 a 6.30±0.51 a 2.492 A 

Q. glabrescens  12.35±2.20 b 6.17±1.10   b 1.90±0.39 b 0.821 B 

Híbrido  5.35±1.35   b 2.67±0.67   b 2.25±0.39 b 2.429 A 

Anova (F2,97)  14.979*** 15.717*** 29.644***  

 Parasitoides     

Q. rugosa  6.50±1.15 a 23.16±3.49 a 1.42±0.14 a 0.620 AB 

Q. glabrescens  0.70±0.27 b 9.46±3.88   b 0.25±0.07 b 0.905 A 

Híbrido  0.75±0.42 b 11.38±5.80 b 0.25±0.09 b 0.362 B 

Anova (F2,97)  41.359*** 6.282* 89.138***  
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CAPÍTULO III.  

Caracterización química de Q. glabrescens, Q. obtusata y Q. rugosa (Fagaceae: 

Quercus) dentro de la Faja Volcánica Transmexicana 
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Resumen 

El estudio fitoquimico de las tres especies de encinos blancos (Fagaceae: Quercus rugosa, Q. glabrescens y Q. 

obtusata) permitió el aislamiento e identificación de nueve compuestos conocidos: β-sitosterol (1), β-amirina 

(2), ácido usólico (3), rutina (4), quercitina (5), ácido cafeico (6), escopoletina (7), glucósido de kaemferol (8) 

quercitrina (9). Las técnicas de identificación fueron CCF, HPLC y RMN de 1 y 2D. 
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Introducción 

De manera natural las plantas producen una gran cantidad de metabolitos secundarios que, aunque no están 

directamente relacionado con funciones esenciales si se encuentran asociados con otras funciones que 

impactan en su sobrevivencia y capacidad reproductiva. Por ejemplo, los metabolitos secundarios pueden 

cumplir con las siguientes funciones en las plantas que los producen: protección contra la luz UV, 

pigmentación, perfil aromático, hormonas vegetales, cofactores en funciones enzimáticas (catalíticos), 

compuestos alelopáticos, defensa contra la herbivoría o tener influencia sobre otro tipo de interacciones que 

establecen las plantas con diversos grupos biológicos [1-3]. Considerando la estructura química su solubilidad, 

así como la ruta biosintética a partir de la cual se desarrollan, los metabolitos secundarios pueden agruparse en 

familias tales como: terpenoides, flavonoides, compuestos fenólicos y polifenólicos aliados, alcaloides que 

contienen nitrógeno y compuestos que contienen azufre [4]. 

A nivel mundial el género Quercus (Fagaceae) está representado por aproximadamente 500 especies [5]. Se 

distribuye principalmente en las zonas templadas, subtropicales y semiáridas [6]. México contiene el 30.3% de 

esta diversidad (161 especies) y es considerado uno de los principales centros de diversificación para el género 

[7]. Además, se estima que los bosques de encino ocupan el 7.5% del territorio nacional [8] siendo 

particularmente dominantes dentro de la Faja Volcánica Transmexicana [FVT]. Recientemente se ha sugerido 

que la diversificación de este grupo vegetal en México está relacionada con la heretogeneidad geológica, 

gradientes climáticos y disponibilidad de hábitats que pueden ser ocupados por poblaciones de encinos 

provocando una alta variabilidad del género [7, 9, 10]. Finalmente, los encinos interactúan con diversos grupos 

biológicos (p. ej. plantas epifitas, artrópodos, aves, mamíferos pequeños), cumplen diversas funciones 

ecológicas (p. ej. reguladores climáticos, aportan biomasa para el ciclaje de nutrientes y balance hídrico) y son 

importantes en términos económicos para las poblaciones humanas (p. ej. alimentación, combustible, 

construcción) [5, 11-15].  

A pesar del uso extensivo de algunas especies de encino en la industria vinícola, maderera y de alimentación 

animal (aves de corral y cerdos) [p.ej., 16-18] existen pocos estudios en donde se haya caracterizado su perfil 
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químico. En general, en dichos trabajos se ha documentado la presencia (cualitativa) de diversos metabolitos 

secundarios mayoritarios particularmente: taninos, fenoles, flavonoides, compuestos alifáticos, esteroides, 

glucósidos, hidrocarbonos y triterpenos [p. ej., 19-22].  

Considerando que México ha sido propuesto como uno de los principales centros de diversificación del género 

Quercus y que existe un conocimiento limitado sobre la diversidad de metabolitos secundarios que este género 

puede presentar. El análisis de los perfiles metabólicos que presentan los encinos es una tarea de gran 

importancia dada las implicaciones ecológicas y económicas que dichos perfiles pueden tener, así como por las 

potenciales aplicaciones a la salud humana. 

Quercus rugosa, Q. glabrescens y Q. obtusata son tres especies de encinos blancos (sección: Quercus) que se 

distribuyen ampliamente en México principalmente en la FVT a través de un amplio gradiente altitudinal (entre 

620 y 3300 msnm), filogenéticamente cercanas [10] con una alta diversidad genética y con reportes de 

hibridación interespecífica [23-24]. Nuestro grupo de investigación ha trabajado en el aislamiento, purificación 

e identificación de diversos metabolitos secundarios que tienen implicaciones ecológicas, principalmente en la 

interacción planta-insecto. Con base en lo anterior, el objetivo de este trabajo fue caracterizar el perfil 

metabólico (compuestos mayoritarios) de tres especies de encinos blancos mediante el empleo de técnicas de 

identificación química (TLC, HPLC y RMN). Particularmente el estudio se centró en la expresión química de tres 

grupos de metabolitos secundarios: flavonoides, terpenoides y cumarinas. 

 

Materiales y métodos  

Material vegetal 

Las poblaciones muestreadas en este estudio son las mismas previamente analizadas por Castillo-Mendoza et 

al. (23). Se utilizaron como poblaciones parentales (alopátridas) para evidenciar un proceso de hibridación 

natural entre Q. glabrescens, Q. obtusata y Q. rugosa en la FVT (Tlaxco, Chamilpa y Coajomulco) mediante el 

uso de marcadores genéticos y químicos. En total, se muestrearon 60 individuos (20/sitio/taxón). Todos los 

individuos muestreados fueron individuos maduros que no presentaban ningún daño aparente. Para la 

caracterización de los perfiles metabólicos se colectaron únicamente hojas maduras ya que se ha documentado 
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que este tipo de hojas presentan una alta concentración de metabolitos secundarios. Finalmente, para 

minimizar la influencia del ambiente así como de factores espaciales en la expresión de los metabolitos 

secundarios todos los sitios de colecta en donde se muestreo el material vegetal presentaron las siguientes 

características en común: bosques maduros con clima templado subhúmedo, suelo de origen volcánico o 

derivado de rocas ígneas o sedimentarias, en estos sitios no hay evidencia de disturbios a nivel local y todos los 

sitios comparten la misma historia geológica (están incluidos en la FVT). 

 

Obtención de los extractos de acetona 

Para identificar los compuestos mayoritarios, las hojas obtenidas de individuos de cada especie/sitio Q. rugosa, 

Q. glabrescens y Q. obtusata  fueron secadas a temperatura ambiente y se trituraron para obtener 300 g de 

polvo fino de cada especie. El material seco y molido se extrajo con acetona (1.5 L, MERCK) mediante 

maceración dejándolo reposar 24 horas. Posteriormente el disolvente se eliminó con destilación a presión 

reducida con un evaporador rotatorio BUCHI R-114, este procedimiento se realizó por triplicado y de la misma 

manera para las otras dos especies. El extracto de acetona fue disuelto en una mezcla de acetona/metanol 

(1:1) y fue analizado por cromatografía en capa fina (CCF). Se utilizaron gel de sílice 60 y placas cromatográficas 

de Merck KGaA (Darmstadt, Alemania). El rendimiento obtenido para cada una de las especies  fue de 8% para 

Q. rugosa (eaQr), 10% para Q. glabrescens (eaQg) y 11 % para Q. obtusata (eaQg]). 

 

Separacion química de los tres extractos de acetona de (Quercus rugosa, Q. glabrescens y Q. obtusata) 

Los extractos eaQg, eaQr y eaQo fueron sometidos a un proceso de fraccionamiento químico aplicando 

técnicas cromatográficas convencionales en forma consecutiva, se utilizó el modelo de cromatografía en 

columna abierta (CCA) para la obtención de compuestos mayoritarios presentes en Quercus rugosa, Q. 

glabrescens y Q. obtusata utilizando silica gel fase normal (70-230 mesh, Merk) y de fase reversa POLYGOPREP® 

50 C18 (fase reversa, MACHEREY-NAGEL).  Para el método de cromatografía en capa fina (CCF) se utilizaron 

placas de aluminio recubiertas de sílica gel 60 F254 (fase normal, Merck) y sílica gel RP-18 F254 (fase reversa, 
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Merck). Para la fase móvil se utilizaron diferentes solventes en mezclas como metanol (CH3OH, BAKER), 

acetona (CH3COCH3, Merck), diclorometano (CH2Cl2, Baker), acetato de etilo (AcOEt, J. T. BAKER), n-hexano 

(Hex, Merck), metanol-HPLC (CH3OH-HPLC, TECSIQUIM), agua-HPLC (H2O-HPLC, Merck), acetonitrilo-HPLC 

(CH3CN-HPLC, TECSIQUIM) y ácido trifluoroacético-HPLC (TFA, Merck). Las placas fueron reveladas con una 

lámpara de luz ultravioleta (UVGL-58, UVP, 254-365 nm UV, Cambrige, UK) y para la detección física de 

terpenos y flavonoides se utilizaron los reactivos de Komarovsky (KOM), sulfato sérico y NP/PEG (Natural 

Products-polyethylenglycol). El reactivo KOM contiene 1 ml de ácido sulfúrico-etanólico al 50% y 10 ml de 4-

hidroxibenzaldehído metanólico al 2% los cuales son mezclados antes de ser usados. Una vez rociada la placa 

de aluminio con el reactivo KOM o sulfato sérico se calienta a 65°C durante 1-2 min, estos reactivos dan 

pruebas positivas para terpenos, saponinas etc. El reactivo NP-PEG contiene difenilboroloxietilamina (NP) y 

polietilenglicol-400 (PEG) disueltos en 40 ml de etanol. Después del revelado las CCF son puestas en la lámpara 

de UV-365 nm en donde si dan positivos para compuestos fenólicos y flavonoides hay una fluorescencia 

(Wagner y Bladt 1996). 

También se utilizó el método HPLC que consta de un sistema cromatográfico de módulo de separación (Waters 

2696) y un detector de serie de fotodiodos (Waters 2996) y una columna Licrosphere® (100 rp-18, 250 x 4 mm, 

5 µm). se utilizaron como estándares de referencia al ácido cafeico, ácido ursólico, rutina y escopoletina. Se 

utilizó un método (flavonoides) en HPLC para analizar los extractos acetónicos de las tres especies de encinos, 

las fracciones y los compuestos. Una muestra (3 mg) de cada especie fue disuelta en metanol y fueron 

analizadas por separadas eaQg, eaQr y eaQo. Tanto las fracciones y los compuestos  fueron disueltos a una 

concentración de 0.5 mg/ml. El tiempo de duración del método fue de 30 min con un flujo de 0.9 ml por 

minuto y la inyección de la muestra fue de 10 µl (ver cuadro 1). Se realizó un barrido de longitud de onda (λ) de 

200-600 nm.  
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Cuadro 1. Método en el HPLC para flavonoides. 

 Tiempo 
(min) 

Flujo %A %D 

1  0.90 100.0 0.0 

2 1.00 0.90 100.0 0.0 

3 2.00 0.90 95.0 5.0 

4 3.00 0.90 95.0 5.0 

5 4.00 0.90 70.0  30.0 

6 20.00 0.90 70.0 30.0 

7 21.00 0.90 50.0 50.0 

8 23.00 0.90 50.0 50.0 

9 24.00 0.90 20.0 80.0 

10 25.00 0.90 20.0 80.0 

11 26.00 0.90 0.0 100.0 

12 27.00 0.90 0.0 100.0 

13 28.00 0.90 100.0 0.0 

14 30.00 0.90 100.0 0.0 

 

Aislamiento e identificación de los compuestos (1-9). 

El fraccionamiento cromatográfico de eaQr, eaQo y eaQg, se realizó de la siguiente manera (Columna 1, fase 

normal); se disolvieron 5 g de eaQr en acetona y se adsorbieron en 7 g de sílica gel fase normal. Se realizó dicho 

fraccionamiento en una columna de vidrio (30 x 1 cm) empacada con 60 g de silica gel (malla 70-230, Merck) 

con un sistema de gradientes, iniciando la elución con 100% diclorometano y un aumento de polaridad de 5% 

con metanol. Se realizaron colectas de 180 ml y se concentraron. Se obtuvieron 43 fracciones las cuales fueron 

analizadas por CCF y se reunieron de acuerdo con la similitud de sus compuestos (cuadro 2) obteniendo 9 

reuniones (eaQrC1R1 A eaQrC1R9). 

Cuadro 2. Resumen cromatográfico de eaQr 

Sistema de elución 

CH2Cl2-MeOH 

Fracciones 

reunidas 

clave 

100:0 17-21 eaQrC1R1 

95:5 22 eaQrC1R2 

90:10 23-24 eaQrC1R3 

85:15 25-26 eaQrC1R4 

80:20 27-29 eaQrC1R5 

75:25 30-31 eaQrC1R6 

70:30 32-35 eaQrC1R7 

50:50 36-42 eaQrC1R8 

0:100 43 eaQrC1R9 

 

La presencia de los terpenos conocidos como β-sitosterol (1), β amirina (2) y ácido usólico (3) fue establecida 

por CCF en las fracciones QrC1R1 y QrC1R2 por comparación directa de estándares. Estos compuestos también 
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se encuentran  presentes en las otras dos especies (Q. glabrescens y Q. obtusata). En la fracción eaQrC1R5 de la 

columna 1, se identificaron por HPLC, a la llamada rutina (4), a la quercitina (5) y al ácido cafeico (6) y por 

comparación directa en CCF con una muestra estándar, la presencia de una cumarina denominada 

escopoletina (7), en la fracción eaQrC1R8 se identificó por HPLC a la quercetrina (9) con un estándar comercial y 

por RMN de 1H y 13C. 

La fracción eaQrC1R4 se le realizó una separación cromatográfica en una columna, con un sistema de gradientes 

en fase reversa agua-acetonitrilo, con colectas de 10 ml. Se obtuvieron 37 fracciones. El análisis cromatográfico 

se muestra en la siguiente tabla: 

Cuadro 2. Resumen cromatográfico de eaQrC1R4 
Sistema de elución 

H2O-C2H3N 
Fracciones 
reunidas 

clave 

100:0 17-21 eaQrC2R1 

95:5 22 eaQrC2R2 

90:10 23-24 eaQrC2R3 

85:15 25-26 eaQrC2R4 

80:20 27-29 eaQrC2R5 

75:25 30-31 eaQrC2R6 

0:100 32-35 eaQrC2R7 

100 37  

 
Debido al contenido mayoritario de los compuestos se decidió separar a la fracción eaQrC2R6 en una columna 

en fase reversa (C2FR2) quedando el análisis cromatográfico de la siguiente manera: 

Cuadro 3. Resumen cromatográfico de eaQr. 
Sistema de elución 

H2O-C2H3N 
Fracciones 
colectadas 

clave 

100:0 1-5 eaQrC3FR1 

90:10 6-10 eaQrC3FR2 

80:20 11-15 eaQrC3FR3 

70:30 16-20 eaQrC3FR4 

60:40 21-25 eaQrC3FR5 

50:50 26-30 eaQrC2FR6 

40:60 31-35 eaQrC2FR7 

30-70 36-40 eaQrC2FR8 

20:80 41-45 eaQrC2FR9 

10:90 46-55 eaQrC2FR10 

5:95 56-67 eaQrC2FR11 

0:100 68-70 eaQrC2FR12 

 
En la fracción eaQrC2FR4 se observó un polvo amarillo soluble en metanol y de acuerdo a RMN de una y dos 

dimensiones se identificaron a la mezcla de glucósido de kaemferol (8) y quercitrina (9) en menor proporción. 

Para las otras dos especies en estudio (Q. glabrescens y Q. obtusata) se les realizó el mismo procedimiento. 
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Análisis con HPLC 

El análisis de los compuestos puros obtenidos se realizó en un módulo de separación Alliance 2695 (Waters) 

equipado con un detector de matriz de fotodiodos Waters 2695 y el software Empower Pro (Waters, Milford, 

MA, EE. UU.). La separación química se logró utilizando una columna Supelcosil LC-F (4,6 mm, 250 mm de 

diámetro, 5 µm de tamaño de partícula; Sigma-Aldrich). La fase móvil consistió en una mezcla de ácido 

trifluoroacético al 0.5% (disolvente A) y acetonitrilo (disolvente B). El sistema de gradiente empleado fue el 

siguiente: 0–1 min, 0% B; 2–4 min, 10% B, 5–7 min, 20% B; 8–14 min, 30% B; 15-18 minutos, 40% B; 19–22 min, 

80% B; 23-26 min, 100% B; 27–28 min, 0% B. El flujo se mantuvo a 0,9 ml min-1, y el volumen de inyección de la 

muestra fue 10 µl. 

Los cromatogramas obtenidos de los extractos de acetona de Quercus spp. fueron comparados (Q. rugosa, Q. 

obtusata y Q. glabrescens). Cada compuesto tenía un tiempo de retención único y un espectro UV. La 

distribución de los compuestos fenólicos, los tipos de compuestos presentes en estos extractos y sus tiempos 

de retención se muestran en la Tabla 2. El análisis por HPLC de los extractos acetónicos a 312 nm mostró la 

presencia de seis metabolitos polifenólicos. Estos se identificaron por comparación directa de sus tiempos de 

retención y espectros UV con los de los estándares comerciales (Sigma-Aldrich). 

 

Resultados 

El β-sitosterol (1), fue obtenido como un polvo incoloro. Su fórmula molecular es C29H500. El análisis de los 

espectro de RMN 1H en CDCl3 (600MHz, TMS, ppm) mostro señales en: δ 3.53 (1H, m, H-3), 5.35 (1H, d, J= 

5.35Hz, H-6), 0.68 (3H, s, H-18), 1.01 (3H, s, H-19), 0.92 (3H, d, J=6.8 Hz, H-21), 0.81 (3H,d, J=6.8 Hz, H-26), 0.82 

(3H,d, J=6.32 Hz, H-27), 0.84 (3H, t, H-29), y en el espectro de RMN 13C mostró los siguientes desplazamientos 

(150 MHz, CDCl3; ppm): δ 37.25 (C-1), 31.66 (C-2), 71.81 (C-3), 42.30 (C-4), 140.75 (C-5), 121.72 (C-6), 31.91 (C-

7), 31.91 (C-8), 50.13 (C-9), 36.51 (C-10), 21.09 (C-11), 39.77 (C-12), 42.32 (C-13), 56.77 (C-14), 24.30 (C- 15), 

28.24 (C-16), 56.06 (C-17), 11.86 (C-18), 19.40 (C-19), 36.14 (C-20), 18.77 (C-21), 33.95 (C-22), 26.08 (C-23), 



95 
 

45.84 (C-24), 29.15 (C-25), 19.03 (C-26), 19.81 (C-27), 23.07 (C-28), 11.98 (C-29). (ver espectros en anexos 

Fig1A-5A). Los datos espectroscópicos fueron comparados con los descritos en la literatura (25-26). 

 

1 

La identificación de β-amirina (2) y ácido ursólico (3) fue a través de CCF comparada con muestras comerciales.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

2 R1=CH3 

3 R1 = COOH 

Fase normal 

Sistema 8-2:  

n-hexano-acetato de etilo 

Fase normal 

Sistema 7-3:  

n-hexano-acetato de etilo 

Β
-a

m
ir

in
a,

  
re

fe
re

n
ci

a 

Q
. r

u
g

o
sa

 

Q
. g

la
b

re
sc

en
s 

Q
. o

b
tu

sa
ta

 

Á
ci

d
o

 u
só

lic
o

,  
re

fe
re

n
ci

a 

Q
. r

u
g

o
sa

 

Q
. g

la
b

re
sc

en
s 

Q
. o

b
tu

sa
ta

 



96 
 

Finalmente, la identificación de los compuestos rutina (4), quercitina (5), ácido cafeico (6), escopoletina (7), 

glucósido de kaemferol (8) y quercitrina (9). Se realizó a través de HPLC. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tabla 1.  compuestos fenólicos mayoritarios presentes en tres especies de encinos blancos y referencia 

comercial. 

Especie quercetin-3-

rutinósido (1) 

ácido cafeico (2) quercitina (3) 3-O-glucosido de 

kaemferol (4) 

3-O-ramnósido de 

quercitina (5) 

escopoletina (6) 

Q. rugosa 9.152 9.358 9.631 9.803 10.035 10.583 

Q. obtusata 9.105 ND ND 9.590 9.997 10.529 

Q. glabrescens 9.151 9.320 9.662 9.957 10.105 10.586 

Referencia 

comercial 

9.071 9.226 9.530 9.960 10.067 10.524 
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Cromatograma 2.  Picos generados por las referencias comerciales utilizadas para la confirmación de la 

presencia de metabolitos secundarios mayoritarios presentes en tres especies de encinos blancos. En la 
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imagen: (1) rutina, (2) ácido cafeico, (3) quercitina, (4) glucósido de kaemferol, (5) quercitrina y (6) 

escopoletina.  

El compuesto 8 y 9, fueron obtenidos como un polvo amorfo amarillo identificados como la mezcla de 

glucósido de kaemferol (8) y quercetrina (9) en menor concentración.  

El análisis de RMN de 1H en CD3OD (600MHz, TMS, ppm), mostraron señales características de un flavonol; δ 

8.06 (2H, d, J=8.39 Hz, H-2’ y H-6’), 6.89 (2H, d, J=8.39 Hz, H-3’ y H-5’), 6.38 (1H, br, s, H-8) y 6.19 (1H, br, s, H-

6): adicionalmente un azúcar en  δ 5.24 (1H, d, J=7.6 Hz, H-1’’), 3.46 (1H, dd, J=9.1, 9.1 Hz, H-2’’), 3.42 (1H, dd, 

J=9.1, 9.1 Hz, H-3’’), 3.31 (1H, m, H-4’’), 3.23 (1H, m, H-5’’), 3.69 (1H, dd, J=2.2, 12.2 Hz, H-6a’’) y δ 3.56 (1H, dd, 

J=6.1, 12.2 Hz, H-6b’’) correspondiendo a la glucosa. Los datos del espectro de RMN de 13C mostraron los 

siguientes desplazamientos δ 157.57 (C-2), 134 (C-3), 178 (C-4), 161.6 (C-5), 98.6 (C-6), 165.1 (C-7), 93.4 (C-8), 

157.1 (C-9), 104.1 (C-10), 121.3 (C-1’), 138.8 (C-2’ y C-6’), 114.6 (C-3’ y C-5’), 160.14 (C-4’), 102.7 (C-1’’), 74.3 (C-

2’’), 76.0 (C-3’’), 69.9 (C-4’’), 76.97 (C-5’’), 61.20 (C-6’’). ver espectros en anexos (Fig. 6A-11A). 

 

Discusión 

Los cambios en la expresión metabólica de las tres especies se encuentran en la tabla (1). A nivel mundial 

existen diversos trabajos donde se ha documentado la expresión de diferentes metabolitos secundarios 

presentes en las hojas de los encinos. Aunque la caracterización de los perfiles metabólicos se ha realizado 

empleando diferentes técnicas y con diferentes propósitos de manera general, dichos estudios se han realizado 

desde dos perspectivas: por un lado, se ha caracterizado de manera muy fina la expresión de diferentes 

metabolitos secundarios. Por ejemplo, una revisión llevada a cabo por Glasby (19) documentó el estudio de 23 

especies de encinos en donde las familias de metabolitos secundarios presentes son: compuestos alifáticos, 

esteroides, triterpenoides, hidrocarburos, taninos, compuestos fenólicos y benzofuranos.  

Asimismo, Yarnes et al. (20-21) reportan la diversidad de metabolitos secundarios presentes en individuos 

híbridos del complejo Q. gambelii × Q. grisea: fenóles (ácido cumarilquinico, ácido vescavaloninico, ácido 

castavaloninico etc.) y flavonoides (quercetina, glucósido de kaemferol, etc.). además, Noori et al. (27), con 
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Quercus brantii, reportó una amplia diversidad metabolitos secundarios flavonoides: apigenina, glucósido de 

kaemferol, rutina, etc.). En contraparte, Makkar et al. (28) documentaron la presencia de diversos metabolitos 

secundarios, pero solamente a nivel de familia. Entre ellos se encuentran: fenoles totales, taninos 

condensados, Procianidólicos, flavonoides, flavan-4-ol, gallotaninos y proantocianidinas. Finalmente, una 

revisión hecha por Vaca-Sánchez et al. (29) documentó la presencia de diferentes taninos expresados en 17 

especies: ácido castavaloninico, ácido. vescavaloninico, acutisimina A/B, castalagina, catequinas, cocciferina, 

elagitanina, gallotaninos, mongolinina A, oenotenina B, pedunculagina, proantocianidinas, procianidinas, 

prodelfinidinas y vescalagina. 

Para el caso de encinos mexicanos, pocos estudios han documentado la presencia de metabolitos secundarios 

tanto a nivel fino como a nivel de familia. A continuación, se presentan en orden cronológico dichos trabajos. 

Yarnes et al. (30) en 12 especies de encinos documentó la presencia de 23 tipos de metabolitos secundarios 

pertenecientes a 3 distintos grupos: ácidos fenólicos, elagitaninos y glucósidos flavonoides. Por su parte, 

Moctezuma et al. (31), mencionan la presencia de taninos y flavonoides presentes en Q oleoides de forma 

detallada: Hexahudroxydifenoilglucosa, Di-hexahidroxydifenoilglucosa, Vescalagina, Flavan-3-oles, catequinas, 

glucósido de kaemferol y quercetrina.  

Asimismo, Maldonado-López et al. (32) describieron la presencia de diversos metabolitos secundarios a nivel 

de familia. Entre las que se encuentran: fenoles totales, taninos condensados, Procianidólicos, flavonoides, 

flavan-4-ol, gallotaninos y proantocianidinas. Por último, Castillo Mendoza et al. (23) documentaron la 

presencia de 10 diferentes tipos de compuestos fenólicos (p. ej. rutina, ácido cafeico, quercetina, quercetrina) 

en tres especies de encinos blancos. Lo anterior dificulta la comparación con los resultados obtenidos en este 

estudio, aunque de manera general se puede concluir que los encinos presentan una amplia diversidad de 

flavonoides, taninos y terpenoides.   

El análisis de los metabolitos secundarios mediante el empleo de diferentes técnicas permitió observar de 

manera fina la constitución de los compuestos mayoritarios que presentan las especies de estudio. Aunque es 

posible que diversos grupos o familias de metabolitos secundarios falten por ser caracterizados en las especies 
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analizadas en este estudio, el acercamiento alcanzado en este trabajo resulta importante pues abre la 

posibilidad de realizar más análisis para estas u otras especies de encinos. Lo que a corto o mediano plazo 

contribuirá a conocer las variaciones cualitativas y en los perfiles metabólicos de los encinos, así como sus 

posibles implicaciones ecológicas y/o económicas. 

En pocos trabajos se ha realizado el análisis específico del perfil metabólico que presentan las especies de 

encinos, posiblemente por las dificultades técnicas, económicas, así como la falta de conocimiento (en estudios 

ecológicos) pueden limitar fuertemente el análisis de los metabolitos secundarios (mayoritarios) que 

conforman a las diferentes especies de encinos. La identificación específica de cualquier metabolito secundario 

requiere de: a) el aislamiento y purificación de dicho compuesto (mediante cromatografía de columna) y b) una 

concentración mínima de cada compuesto puro (para realizar cromatografía líquida de alta resolución y 

resonancia magnética nuclear [HPLC, RMN]). Por lo que, en los análisis donde se requiere conocer la identidad 

específica de cualquier metabolito secundario, se realiza únicamente con la identificación de compuestos 

mayoritarios. 

Dependiendo de la especie de estudio, así como la parte analizada dentro de la misma (rama, tronco, hojas o 

frutos), las especies de encinos muestran variaciones cualitativas en el perfil metabólico que presentan (33-38). 

De manera general, se ha reportado que las especies de encinos presentan metabolito secundario con diversas 

actividades biológicas que tienen impacto en su relación con otros grupos biológicos: atrayentes de insectos, 

inhibidores de la alimentación, reguladores de la cadena respiratoria, citotóxicos, reguladores del desarrollo 

larval (39-40). 

En conclusión, en las hojas de los encinos puede encontrarse una amplia diversidad de metabolitos secundarios 

que pertenecen principalmente a tres grupos: taninos, flavonoides y terpenoides. La similitud en la expresión 

de los compuestos en las diferentes especies de encinos puede estar relacionada con: a) la cercanía 

filogenética que presentan (10). Por lo que podría suponerse que comparten las mismas rutas metabólicas. B) 

dados los frecuentes eventos de hibridación que se presentan dentro del género (23) podría haber un 

constante flujo de información que conduce a una expresión similar en diversos metabolitos secundarios y c) 
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condiciones ambientales similares podrían favorecer la expresión de perfiles metabólicos similares. Dado lo 

anterior, el análisis del perfil químico en los encinos puede ayudar a entender diversos procesos biológicos o 

ecológicos en los que están involucradas tanto las especies vegetales como los organismos asociados a ellas. 

Por ejemplo, Castillo-Mendoza et al. (datos no publicados) encontraron que la expresión cualitativa y 

cuantitativa de diferentes metabolitos secundarios puede afectar de manera positiva y/o negativa tanto a las 

comunidades de insectos herbívoros especialistas como a los parasitoides asociados.  
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Anexos 

 

Figura 1A. Espectro de RMN 1H (600 MHz, CDCl3) del β-sitosterol (1) 
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Figura 2A. Espectro de RMN 13C (150 MHz, CDCl3) del β-sitosterol (1) 
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Figura 3A. Espectro de RMN 1H-1H (COSY, 600 MHz, CDCl3) del β-sitosterol (1) 
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Figura 4A. Espectro de RMN de 1H-13C (HSQC, 600 MHz, CDCl3) del β-sitosterol (1) 
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Figura 5A. Espectro de RMN de 1H-13C (HMBC, 600 MHz, CDCl3) del β-sitosterol (1) 
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Figura 6A. Espectro de RMN 1H (600 MHz, CD3OD) del 3-O-glucósido de kaemferol (8) 
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Figura 7A. Espectro de RMN 13C (150 MHz, CD3OD) del 3-O-glucósido de kaemferol (8) 
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Figura 8A. Espectro de RMN 1H-1H (COSY, 600 MHz, CDCl3) del 3-O-glucósido de kaemferol (8) 
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Figura 9A. Espectro de RMN 1H-1H (TOCSY, 600 MHz, CDCl3) del 3-O-glucósido de kaemferol (8) 
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Figura 10A. Espectro de RMN 1H-13C (HSQC, 600 MHz, CDCl3) del 3-O-glucósido de kaemferol (8) 
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Figura 11A. Espectro de RMN 1H-13C (HMBC, 600 MHz, CDCl3) del 3-O-glucósido de kaemferol (8) 
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DISCUSIÓN GENERAL 

El género Quercus ha sido muy estudiado debido a las características que presenta que lo han definido como 

un género ampliamente propenso a eventos de hibridación. Debido a la dificultad que representa la detección 

de este proceso en condiciones naturales, su análisis se ha llevado a cabo utilizando diferentes características 

que presentan los taxones involucrados (genéticas, químicas, morfológicas etc.) a través del empleo de 

diferentes técnicas (RAPD´s, SSR´s, RAD, EST-SSR, SNP, caracterización química, secuenciación etc.). En este 

sentido, Ortego et al. (2017) sugieren que en los estudios sobre hibridación, la presencia de individuos dentro 

de una misma localidad con diferentes niveles de ancestría indica que la mezcla genética encontrada es 

resultado de hibridación. 

En este estudio se analizaron eventos de hibridación en dos complejos formados por tres especies de encinos 

blancos (Q. glabrescens, Q. rugosa y Q. obtusata) mediante el empleo de nSSR´s y ms (compuestos fenólicos) 

que presentan una alta heredabilidad (definida como la medida de la reproducibilidad de un fenotipo al 

interior de un grupo de genotipos y/o la fracción de la variación fenotípica total explicada por un locus 

específico  [Lynch y Walsh 1998, Soltis y Kliebestein 2015]), por lo que se pueden emplearse como marcadores 

específicos en eventos de hibridación. Por otra parte, se analizó el efecto que tiene la hibridación y la expresión 

de diversos ms sobre la comunidad de cinípidos y sus parasitoides asociados (en términos de riqueza, 

diversidad, porcentaje de infestación y abundancia). Este trabajo aporta información valiosa con respecto a las 

consecuencias que tiene la hibridación sobre la diversidad genética y la expresión de ms asimismo cómo el 

binomio formado por estos componentes regula de manera importante la configuración de la estructura de las 

comunidades de avispas inductoras de agallas y sus parasitoides asociados. 

 

Hibridación en tres especies de encinos blancos 

Con la finalidad de documentar si la simpatría entre tres especies de encinos blancos (Q. glabrescens, Q. rugosa 

y Q. obtusata) generaba eventos de hibridación, en este estudio se emplearon ocho nSSR´s y 10 ms 
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mayoritarios. Los resultados muestran que en los sitios de simpatría existen eventos de hibridación 

formándose tres complejos (Q. glabrescens × Q. rugosa, Q. glabrescens × Q. obtusata y Q. glabrescens × Q. 

rugosa × Q. obtusata). Aunque la hibridación es frecuente entre diferentes especies del género existe evidencia 

que los patrones de hibridación cambian según las especies involucradas y dentro/entre poblaciones, 

existiendo muchas zonas híbridas formadas principalmente por individuos híbridos F1 (De la Torre 2015). Los 

resultados obtenidos en estudio (capítulo 1) muestran una alta variación (entre complejos y entre sitios) en los 

porcentajes de hibridación, sin embargo, la totalidad de los individuos híbridos fue catalogada como híbridos 

F1. Lo anterior podría deberse a que existen barreras pre y postcigóticas que pueden impedir tanto la 

formación de retrocruzas avanzadas o que la introgresión uni o bidireccional genera combinaciones genéticas 

que no son capaces de desarrollarse y/o establecerse en los diferentes sitios donde se lleva a cabo este 

proceso. Además, existe la posibilidad de que el tamaño de muestra analizado en este estudio no haya sido lo 

suficientemente grande para confirmar que no existen generaciones híbridas posteriores a F1 y en caso de 

existir, conocer su abundancia relativa. Sin embargo, la variación en el número de híbridos obtenidos en este 

estudio hace suponer que puede existir variación en las mezclas genéticas que se dan entre estos taxones. 

En este sentido, la hibridación repercute en la formación modificación y/o alteración de diversas 

combinaciones alélicas que los híbridos presentan y que pueden modificar el área de distribución de distintos 

genets en diferentes áreas donde se encuentran diferentes especies favoreciendo un comportamiento invasivo 

a través de la “invasión del genoma” (Mallet 2005). Aunque el éxito de dicha invasión puede verse 

minimizado/incrementado por las condiciones ambientales donde los individuos híbridos pueden establecerse 

potencialmente (Lihová et al. 2007, Tucker y Behm 2011, Ortego et al. 2017). Por otra parte, este estudio 

encontró que el contacto entre taxones genéticamente compatibles no garantiza que habrá eventos de 

hibridación. Lo anterior podría deberse al hecho de que las condiciones ambientales particulares de cada sitio 

pueden tener una fuerte influencia sobre la formación y/o desarrollo del híbrido o como se mencionó 

anteriormente, ciertas combinaciones genéticas que se dan entre los mismos taxones parentales no generen 
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individuos híbridos capaces de establecerse. Lo anterior podría también explicar el relativamente bajo número 

de híbridos encontrados.  

La estructuración de las zonas híbridas está determinada por las características particulares que presentan 

tanto las especies que hibridan como los sitios donde lo hacen (De la Torre 2015). En Quercus, se ha propuesto 

que la hibridación actúa como un mecanismo de dispersión (Petit et al. 2003). Si este proceso funciona como 

un mecanismo efectivo de dispersión entonces mediante el mismo, la información para adaptarse a diferentes 

sitios puede encontrarse fuertemente regulada. Dado lo anterior, las zonas híbridas están formadas por 

diferentes genotipos que son el resultado de la mezcla de dos o más genotipos en diferentes ocasiones y 

aunque sean las mismas especies parentales se pueden obtener diferentes combinaciones que pueden afectar 

la adecuación de los individuos híbridos provocada por la variación en la expresión de diversos caracteres. 

Los híbridos que logran establecerse pueden presentar una mezcla de características particulares y/o 

novedosas debido a las combinaciones genéticas exitosas que contienen. En este trabajo se encontró que las 

zonas híbridas estaban formadas únicamente por individuos híbridos F1. Sin embargo, los cambios en la 

expresión de diferentes caracteres que se expresan en mayor o menor grado pueden verse reflejados desde la 

primera generación. P. ej., Adams y Wendel (2005) encontraron que los patrones de expresión de los genes 

que codifican para enzima alcohol deshidrogenasa cambian inmediatamente después del primer evento de 

hibridación y diferentes alelos fueron silenciados en diferentes órganos. Por tanto, la hibridación puede actuar 

como un mecanismo con implicaciones ecológicas y evolutivas de efecto inmediato tanto en los taxones 

involucrados como en las comunidades asociadas a ellos (organismos generalistas y/o especialistas). 

 

Variación en la expresión de ms en encinos 

En este estudio se encontró que los taxones parentales tenían al menos un marcador químico específico 

mientras que los individuos híbridos tenían una mezcla de ms que presentaban las especies parentales. 

Además, no se detectó la presencia de ms novedosos en los híbridos. Los resultados muestran que la 
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hibridación tiene un efecto sobre la expresión cuantitativa pero no cualitativa de los ms. el patrón 

documentado en este estudio coincide con lo registrado por Cheng et al. (2011), donde se encontró que la 

expresión cualitativa en los ms es en más del 70% similar a las especies parentales. 

En general Q. rugosa presentó los valores más altos de concentración en los ms con respecto a Q. glabrescens y 

el taxón híbrido. Lo anterior podría estar relacionado con el intervalo de distribución que presentan las 

especies parentales en México (21 estados Q. rugosa, 9 estados Q. glabrescens, Valencia 2004) y a través de 

una amplia gama de condiciones ambientales, así como un amplio intervalo altitudinal. Posiblemente el flujo 

genético intraespecífico que de manera natural se da en Q. rugosa y en Q. glabrescens podría estar 

incorporando en diferentes poblaciones información genética que le permita expresar una mayor variedad 

(cualitativa y cuantitativa) de ms. En este estudio, se lograron aislar e identificar únicamente a seis compuestos 

mayoritarios, sin embargo, debido a las diversas funciones que tienen los ms es posible considerar que la gama 

contenida (principalmente de compuestos minoritarios y/o cuya puede modificarse cuando se extraen las hojas 

del árbol) en las especies parentales es mucho más amplia. Aunque en el taxón híbrido no hubo expresión 

cualitativamente novedosa, si se detectaron diferencias en la expresión cuantitativa con respecto a sus taxones 

parentales y dicha variación también puede ser considerada novedosa en el sentido de las posibles 

modificaciones a las rutas metabólicas que provocan patrones de expresión variados dependiendo del ms 

analizado. En este sentido, Los resultados podrían estar relacionados con el tipo de herencia que presentan los 

ms purificados en este estudio ya que se ha sugerido que la expresión de los compuestos fenólicos (flavonoides 

y cumarinas [Clarke 1995, Irchhaiya et al. 2014]) está regulada por genes dominantes (Rehill et al. 2006) y que 

en procesos como la hibridación presentan un tipo de herencia aditiva (Crawford 1974). Finalmente, se ha 

sugerido que la hibridación es el principal factor que determina la calidad y la cantidad de los fenólicos (Rehill 

et al. 2006, Scioneaux et al. 2011) (capítulo 1 y 2). 

Aunque se ha sugerido que la expresión de los algunos ms en las plantas es afectada por variaciones en las 

condiciones ambientales, interacciones sinérgicas o antagónicas con otros ms, así como interacciones 



119 

 

alelopáticas (Hamilton et al. 2001, Baldwin et al. 2006, Mithofer y Boland 2012). La elección de ms con las 

características que presentan los compuestos fenólicos puede ayudar a entender como diversos procesos 

(como la hibridación) que incrementan la diversidad genética pueden tener un impacto directo sobre la 

expresión cualitativa y cuantitativa de los ms. Además, este estudio analizó sitios dentro de la FVT que 

presentaron condiciones homogéneas (dentro de las posibilidades, cuando se hace un estudio de campo) y que 

también pueden contribuir a la obtención de conocimiento específico sobre los efectos que tienen tanto de la 

diversidad genética como la expresión química (no afectada por el ambiente) sobre las interacciones que se 

dan entre planta-herbívoro-parasitoide (capítulo 2). 

De manera general, existen pocos trabajos en donde se haya documentado de manera fina la variación en la 

expresión de ms en encinos. Aunque se ha sugerido que la expresión de los ms tiene una fuerte base genética 

la dificultad para separar, purificar e identificar a los diferentes ms parece ser la limitante principal en los 

estudios de identificación. Como se mencionó previamente, la elección de los ms (flavonoides y cumarinas) en 

este estudio fue considerando la heredabilidad que presentaban dichos compuestos, además de las 

implicaciones ecológicas que presentan en las plantas (defensa contra estrés ambiental, alta intensidad 

lumínica, bajas temperaturas, infección por patógenos [bacterias y hongos], herbivoría (insectos) y deficiencia 

de nutrientes) (Lattanzio 2013). 

La constitución química que presentan los encinos tiene diversas implicaciones ecológicas y económicas (p. ej., 

Ríos-Villa 2006, Raffard et al. 2018). No obstante, existen pocos trabajos donde se haya realizado el análisis 

específico del perfil metabólico que presentan las especies de encinos, como se mencionó anteriormente las 

dificultades técnicas, económicas, así como la falta de conocimiento (para el caso de los estudios ecológicos) 

pueden limitar fuertemente el análisis de los ms (mayoritarios) que conforman a las diferentes especies de 

encinos. Aunque existen diversas técnicas que pueden ayudar a la identificación (casi siempre subjetiva, en el 

sentido de que se realiza por observación directa de la coloración y la comparación con estándares conocidos) 

de algunos ms presentes en concentraciones relativamente bajas (principalmente cromatografía en capa fina 



120 

 

[TLC]). La identificación específica de cualquier ms requiere de: a) el aislamiento y purificación de dicho 

compuesto (mediante cromatografía de columna) y b) una concentración mínima de entre 18 y 20 mg de cada 

compuesto puro (que será ocupado para realizar cromatografía líquida de alta resolución y resonancia 

magnética nuclear [HPLC, RMN]). Por lo que, en los análisis donde se requiere conocer tanto la identidad 

específica de cualquier ms, así como su concentración se realiza únicamente con la identificación de ms 

mayoritarios (capítulo 3). 

 

Influencia de la diversidad genética y los metabolitos secundarios sobre la comunidad de cinípidos y sus 

parasitoides asociados 

Diversos estudios han documentado que la variación genética de las especies vegetales tiene implicaciones 

directas e indirectas sobre la estructuración de las comunidades de insectos asociados (generalistas y/o 

especialistas) y que dicha variación puede llegar a afectar a las comunidades de parasitoides asociadas 

(interacciones tri-tróficas). En este estudio se encontró que el incremento en la diversidad genética (como 

resultado de hibridación) tiene una fuerte influencia (positiva o negativa) sobre la concentración del 66.66% de 

los ms mayoritarios identificados y sobre las comunidades de cinípidos y sus parasitoides. Finalmente se 

documentó que dependiendo del ms analizado este puede tener una influencia positiva/negativa sobre la 

riqueza y/o diversidad tanto de cinípidos como de parasitoides (capítulo 2). De manera general, los ms no 

actúan de manera aislada en la defensa contra la herbivoría ya que, dependiendo de las modificaciones a la 

ruta metabólica, diversos ms pueden actuar como precursores de otros ms (p. ej., ácido cafeico) 

potencializando las respuestas que las plantas tienen contra la herbivoría. Asimismo, existen reportes que 

indican que existe un sinergismo entre los ms y otros mecanismos como la calidad nutricional, complejidad 

estructural y una gran cantidad de compuestos con un alto peso molecular (p. ej., celulosa y lignina) (Bryant et 

al. 1987, Pastor et al. 1993). 
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La hibridación es una forma de recombinación genética que entre otras consecuencias favorece el incremento 

de la diversidad genética de las especies involucradas en dicho proceso. Diversos estudios con encinos 

muestran este patrón (p. ej., Tovar-Sánchez et al. 2008, Hata et al. 2011, Tovar-Sánchez et al. 2015, Valencia-

Cuevas et al. 2015, capítulo 2 de esta tesis). En general, dichos estudios han cuantificado la diversidad genética 

a nivel poblacional (p. ej., He, número de genotipos), e individual (p. ej., IR). El incremento en la diversidad 

genética puede estar relacionada con el hecho de que la mezcla de diferentes pools génicos incrementa las 

posibilidades de formar nuevas combinaciones, incrementando con ello la posibilidad de desarrollo de 

novedades genéticas que bajo un escenario de selección natural pueden establecerse y formar nuevas especies 

(Rieseberg y Willis 2007, Wisseman 2007). Por otra parte, la relativa adecuación de los genotipos híbridos 

permite potencialmente el establecimiento de individuos que eventualmente diversificaran y se podrían 

adaptar a nuevas condiciones (Arnold et al. 2012). Se ha sugerido que, para el caso de los genotipos híbridos, la 

interacción genotipo x ambiente impacta directamente en el tipo de adecuación relativa que presentarán 

(Arnold et al. 2012). Además, dependiendo del tipo y la cantidad de información que se mezcla dentro de los 

individuos híbridos se esperaría la adaptación a un ambiente particular por las características particulares que 

presentan. 

Los resultados obtenidos en este estudio (capítulo 2) muestran que la diversidad genética tiene un impacto 

directo sobre la expresión cualitativa de los ms y estos a su vez tienen una influencia directa sobre la riqueza y 

diversidad de cinípidos y parasitoides. Diversos estudios han documentado que los cambios en los ms son 

particularmente importantes debido a que interactúan directamente con el medio donde se desarrollan y por 

tanto están relacionados con los herbívoros, patógenos y competidores (p. ej., Moore et al. 2013, Hughes et al. 

2008a, b, Bailey et al. 2009, Des Roches et al. 2018). En este sentido, las agallas producidas por avispas de la 

familia Cynipidae pueden ser utilizadas como un modelo de estudio para interpretar las respuestas que las 

plantas presentan ante el establecimiento de los cinípidos y/o sus parasitoides asociados. Esto, debido a que el 

nivel de sensibilidad de los agalleros es tan alto que les permite detectar los pequeños cambios que presentan 
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las plantas a nivel fisiológico, químico, desarrollo y fenología para poder ovipositar en las especies y/u órganos 

específicos (Abrahamson et al. 1998, Raman 2005). En este sentido, Mccalla (1962) mostró que la formación de 

la agalla depende principalmente de la correcta colocación del huevo, la cantidad y tipo de compuestos 

presentes en la saliva del cinípido. Lo anterior supone que el establecimiento depende de la interacción 

química entre la especie hospedera y el cinípido, en donde cualquier modificación hecha por cualquiera de las 

partes involucradas puede alterar la relación y/o suspenderla, al menos provisionalmente.  

El perfil químico de Quercus está fuertemente relacionado con la distribución de Cynipidae (Abrahamson et al. 

2003, capítulo 2). Los cinípidos pueden formar comunidades únicas en las especies de Quercus a las que se 

establecen (Abrahamson et al. 2003, capítulo 2) y dichas comunidades pueden estar estructuradas con base en 

la filogenia que presentan las especies de agalleros (Li y Hsiao 1973, Solomon 1983, Abrahamson et al. 2003). 

Abrahamson et al. (2003) sugieren que uno o dos compuestos fenólicos (o la mezcla de fenólicos específicos) 

pueden ser claves en la oviposición de los cinípidos. Diversos estudios han sugerido que los perfiles químicos 

vegetales frecuentemente alteran el patrón de consumo de los herbívoros por lo que los cambios que 

presentan las plantas pueden estar dirigidos hacia un insecto fitófago particular (Schuman y Baldwin 2016). 

Dada la especificidad de la relación Quercus-Cynipidae se ha sugerido que el cambio de hospedero en cinípidos 

está influenciado fuertemente por el perfil químico de la planta hospedera (Kessler y Baldwin 2001). Lo 

anterior, refuerza la teoría de que la única forma de cambiar de hospedero es a través del mecanismo 

denominado “puente híbrido” (cambio de especie hospedera mediante introgresión bidireccional [Floate y 

Whitham 1993]). Ya que, se ha sugerido que las hembras de cinípidos son mucho más específicas como para 

“equivocarse” de hospedero (Ronquist y Liljeblad 2001). Por otra parte, se ha propuesto que la alta 

especificidad de los cinípidos sobre Quercus está regulada fuertemente por la presión top-down que ejercen 

los parasitoides (Ronquist y Liljeblad 2001). 

Todos los parasitoides asociados a cinípidos son específicos para el grupo (Hayward y Stone 2005) y solo atacan 

a los géneros que pertenecen a una sola tribu particular de cinípidos. Sin embargo, diferentes tribus de 
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cinípidos pueden atraer a una sola tribu de parasitoides (Jones 1983). Diversos estudios han documentado que 

la presión que ejercen los parasitoides ha provocado la modificación de los sitios de oviposición y/o consumo lo 

que ha provocado la diversificación de los cinípidos al reducir la competencia interespecífica e incrementando 

la coexistencia (Bruce 2014, Schuman et al. 2016). Por su parte, la estructura de la comunidad de parasitoides 

está determinada por la estructura de la agalla, la localización de la planta hospedera, la estación de 

crecimiento, el color, olor, forma y tamaño de la agalla (Askew 1984, Raman 2005). Las plantas pueden afectar 

a las comunidades de parasitoides asociados a los herbívoros mediante a alteración y/o modificación de la 

calidad nutricional o los mecanismos de defensa (Ode 2006, Stireman 2016). Finalmente, los estudios en la 

interacción Quercus-Cynipidae-parasitoides puede ayudar a dilucidar importantes procesos ecológico-

evolutivos que pueden extrapolarse en la teoría de la interacción planta insecto.  
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CONCLUSIONES GENERALES 

Con base en los resultados generales, se formulan las siguientes conclusiones: 

1. Los taxones híbridos (Q. glabrescens × Q. rugosa y Q. glabrescens × Q. obtusata [datos no mostrados]) 

mostraron los valores más altos de diversidad genética en comparación a los taxones parentales. 

2. Dentro de los compuestos fenólicos, existe al menos un marcador especie específico para cada taxón 

parental (Q. rugosa, Q. glabrescens y Q. obtusata). 

3. La expresión de los compuestos fenólicos está fuertemente regulado por la diversidad genética del taxón 

que los produce. 

4. Se encontró que, de manera general los metabolitos secundarios en los taxones híbridos varían cuantitativa 

pero no cualitativamente con respecto a los taxones parentales. 

5. La presencia, frecuencia y proporciones de mezcla (híbridos) entre las diferentes combinaciones entre Q. 

rugosa, Q. glabrescens y Q. obtusata difiere entre localidades simpátridas. 

6. La coexistencia de Q. rugosa, Q. glabrescens y Q. obtusata no es condición suficiente para que haya flujo 

genético interespecífico. 

7. La diversidad genética de los taxones (Q. rugosa, Q. glabrescens e híbrido) tiene influencia (positiva o 

negativa) sobre la expresión cualitativa y cuantitativa de los compuestos fenólicos.  

8. La diversidad genética de los taxones (Q. rugosa, Q. glabrescens e híbrido) tiene influencia (positiva o 

negativa) sobre la diversidad y abundancia de cinípidos y de los parasitoides asociados. 

9. La variación en la expresión cuantitativa de los compuestos fenólicos tiene influencia (positiva o negativa) 

sobre la diversidad y abundancia de los cinípidos y de los parasitoides asociados. 

10. Dada la especialización de los cinípidos dentro del género Quercus y la fortaleza de dicha relación, los 

cinípidos responden de manera puntual a los cambios genéticos y químicos que el taxón hospedero presenta. 

11. Las modificaciones en la diversidad genética y química del taxón vegetal pueden tener impacto sobre 

diversos niveles biológicos asociados a ellas (parasitoides) mediante efectos genéticos indirectos.  
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PERSPECTIVAS 

El presente estudio reveló que Q. rugosa, Q. glabrescens y Q. obtusata son tres especies de encinos blancos 

que cuando se encuetran en simpatría pueden tener eventos de hibridación. Asimismo, se documento que la 

hibridación entre estos tres taxones de encinos blancos puede modificar sus niveles de diversidad genética y 

modificar la expresión cuantitativa de los ms, lo que en última instancia puede tener impacto sobre la 

diversidad y abundancia de sus comunidades de insectos especialistas asociados. Estos resultados abren la 

posibilidad de abordar diferentes temas de investigación. Por ejemplo, sería interesante evaluar la influencia 

de la hibridación sobre las comunidades de insectos generalistas y/o pertenecientes a otros grupos funcionales, 

para conocer si dichos grupos funcionales tienen los mismos patrones de respuesta. Otro aspecto importante 

es determinar si las barreras reproductivas presentes en Q. rugosa, Q. glabrescens y Q. obtusata están 

impidiendo la formación de generaciones híbridas avanzadas (F2 y retrocruzas) o si las condiciones ambientales 

tienen impacto sobre la formación de dichos individuos. Por lo que, un monitoreo detallado de la fenología de 

las especies, experimentos de polinización y el análisis de su dirección mediante análisis de paternidad a nivel 

local, podrían ser de utilidad para identificar barreras al flujo genético interespecífico entre Q. rugosa, Q. 

glabrescens y Q. obtusata.  
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''''''' P'''''''''' 1ft .. "'" .'i>'<'" ~""' .. ""r ~gIIIli<>nI 
ion....,.. f,,,,,, """ ,,,,,,;"' . .... '''''1 ._ tho, >N' 
<lt.~~""" ., f""" >1'<""'" I .. ",p\".',," f",o~ >t, .. 'non! " 
,o.", ......... ·i~ Q < n '111 k' h;k .. ,",,~",u '1'<";'" ,10_ 
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"". M", lb " ..... )~ .. <".,.h itIdi,ido;ol .", ... """, ,,, 
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,"''''''': ' "", D, __ MI07.56. In " .. ..,.""",., . ~"Rue· 
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, ........ ,of f""";' ... "",,,,-... "',~ .. " O· ................ 
,....., uf f ....... ,"",,~ mi ..... >f''<'<> ',"~ • .lo. "" 
<'-<'<'1"." ,,~, <he p-,,,,,,,, N-..,,, ... , El T,!,,,,',,,, ,n.-n 
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,.""'¡¡'" (7' \1 ) .. ,"" PI:CM (''1''1.'' .... , Si",ibtl~. ~~ 
f, ...... oIw« (J, ""-''''''''' • Q. ,,,,,,i¡><> ~....." Oj lO! 

:.lid 17 I~ 'l' Q. ,.. ..... ,,, ", ... )1><' ," "'"' I"RT " .... b · 
'" •. 11 .. ,,)·. in " .. 1'0' I''I''' .... i,., f,_ Q. "" ........ Q. 
1"","'. I!/J \11. ,~." Q. '"'''''''''' x Q. ,,,,,,'i¡><, ¡,,, \1) 

""" .- Q. ca"""'" K {l. """iJ<oIia ' {l. ,,"',¡,.., 
OS ';¡, ")"';~ ... ";.0,..,,, •. "", """""<4. TIr "'" ~f ..... 
'oo;,,~,..¡,. ,>1" "' .. 1 ............ "' .... ',,<,< Q. "",-. J<". 
" ,('., (M \1 ,. 

Our rN<H, JlfO'i<l< 1<000' ,,""', ..... "'al {l. ,...,.,,",, ¡, 
,",'",,~ ,. , .. ~.gtr";"" h)Mdi",,"," ... _. ~"" 

{I, crw';P'" (J, I",,';"a. :.lid {l. mw;folill , 1M:< <lf oh< 
..... <001."" ,'" , ... """." ,¡.., ,,""," . ' ,,,, {I, ....... _ 
,n ,"" " •• ',,"" ........... uf Th< T' .... ,..,,"' .. '" ...... _,. 
IJ<" (1"'"8). l. ,,"r.~. h) .... '" ""'.«n Q. ,"'., ...... -' 
{I, ~,.ri«t .... «< ... f"""". "'W"""ll U,,, .. Ir"",,,,,,, ,n 
,"" ", ... """"., to.n.,,, .... ".~ .. ,,....,,,,, ", .. kl "" ,.,.,..,. 
.r .... AI~>. ~ '< f",,1I<l tI>;r"", ,t«w'l'< •• ,<. f......, ... ) .. d 

""m.""", ""'1'.'''"'' ,,1' t"" dirr"", .. "' ..... n ... .., 
",,~ .... n Q. """".", .,.¡ ,'" • ..Lo. '""""1< ""'''Ih ...... ioe.. 
... _1 """., ion .. "" ..... <Jf "'"' ....,""011 in ..".'>!o 
f"".", ... -ro.. ,)mJU'ri< I"'I"'''''''~ ~-"""y. "'U ",,,,,1<, 

'"~,.".. "' .. JI" wn:a", i. "'" 'i'«".' ,¡, .. h",,,, uf n:tI ... ¡ 
h-. ,"",,, .... ,,y f .. ',.., "'"' .. ............"Ii< .,tI< otu..' ......." 

(J <o"., ..... ",," ",",,,, """"',""" ..p«'"" h",'", '". "'" ,,_ 
<t", .... :. ,>1" dilr ....... ,'" ,0>1, """.o' .,'" {I, "" ......... 'n 
,,._"" ,,",,", i, Ot. ",fM" .. ro. h,MdU.",,(ol. o... 
"''''i-<> ""~ "" "'<1< ..... ,, :.lid ""w in~""" ... , h)"''''. 
''''''''" :.lid .""'1'"""';'" ~)"""'" ~ "." • ~ ... ,,'''" """ ,,,.1. ..-", " ,",(0<" "' ... oh. r.... .. 1 """",. Q. c ... _ ..... 

'"'" """l'IIt<I<.o(;,<", i<l<""Ii<><i"" o( 'f'''''''' ~'., "'.,..."..~ 
h,' ...... ,« .... 1)'''', h.><d u. '" ... %R, ,"" ""' .. ,,"'" "'" 
"""' ",_o o( .,.. .. " ",..,..,. ~""h ""1<0 ~ ,'" "'" 
no".,.. ,>1" .... i.,·,.,·""" ,h" <".r"". A, "'W~'" by 
E,~ ... , .. "', , !OO:'i ¡, , ..... ,,,,,,"~')' uf """pi, ... tw..II i<ld;· 

, ';,0,,>1,..,0 m,..' ,,, .... ), • n"o i. ,'" """," "''''''''''' uf 
,,., """,,.,. uf .. """" ,n ...... In ,h<, "'."'. ~ ... ", ,,, 
<"""'r «'''''''' F.....,..., .. iV."""' .... (· ........ " >l. !UOS: 
("'"u .. >l. )~tl ; S.'"ni ,,>1 , ))(1\1 , ..... . "<>«l<ft 001., 
II~ft""'J~ ·R'"'",J. " "' . .'IIIU , ~ .. ~ ",.,;<..ro ,¡.., 6"" ,. 

,¡, ."'R'_U" ."'i .... -ulfo;i, .... di",,,~,, .. ""'~« " 
...... ,,....,.,,, o. ti>< v<h<. h:orkI .... "'f rtt ,,1' ti>< """'" 
"""flli"l< ,,f ...... ,olot. b '''' ,h< ,., .. """ dctrt, .... 01 t'«<ti< 
J."'''' h" Iwn <l<omod(F.,,....> .. "'. ;:00" . I~)~~'n in 
,o.. ~""y. '''" .. .Ji""""", • . ,« "' ............ , "",,<Jly 

.. "V' ,,, , 'f"X'O<>. TIt"."" •. '" """ "" '" "" .n.,.... ti< 

J><II'I<I"' ..... , ... ·h 'fI«'" "",,io< d.;I<oo ..... ~ i" "",., 

""r«< of """'« """.ite....,. ,T<mpI""" ''''''' ' 
W" r,U'Id ,"" tI>< ....... ~ ",' ,,., ;<Id;,oJ .. l. In .. 

• ""1"""" ...... 1.0,,,.,, ,>I" ...... h "'~ """ ,,....,,,, I' tw; ...... ~ 
Q. '"'''''''''~ I ~ .«, ''''g",d 'o ... ng" ';<""'" gk"'p 
'{I ,. (t~) . • 1'..,. ,Iw, '"~.~,!"" ,h<", ........ I.,in', Iw,~ 
" •• ,ipo''''''''' ",,,,'k "' .... ""',;,'" fk ... ' ...... """i<> 
,1.<""" '" .l . , ...... ,,~,. ''''''''<'''''''< '"'1' ,,"'cr. "",fui .. 
..k",",,, (''''''".,"" 1""" ..... ·1<" .• h~h ...... '" "". 
." •• " ", ... ,,<.ny "'.",d '" "'"'I"'ri< <,,,,,,,, i, .. ~ 'h< 
.... "'" ..... < of .. "', ~'" 'y m,,,,,~ i<ld; ,,"""'. ~ <t" .. 'J. "" ¡. 

J."", "'''''' .. " ... ,"""','" ,It;tr ,1>< 1"00" ,~,L..""" 
,,,,,., Q, "', ........ ttd ",,~i.ro:d ~'" i. lO. 
«"1'''1<. 

Gc",,« «id<nct: ro. hlbri"'''''' .... uf {l .... ",""'" 
""'~, •• "uo'" $<"""n' '" ,,-.1 ,,.¡,, 

'n Oh" ~...,.. n" 8')~,i .. _l'" ",".~."" ti>< ~ 

,,f I~ h)Md _,'olot"" Oh., -.1'1<"..", ,."' ... ""~""" uf 

...... ,,"'" ... """, {l ......... '" ""~ ... "" , . . ...... h .. , 1"""" 
~"""" ,.",11 '" • Ohi, «".p ...... , n " '.'"",,,,, f"flUI"""'" 
",n~ ...... ""'1 1''''''''' ,,1' mi ,0;01. >1'<'."" ,,<In:>, 
<Filo , ¡o ,"",,,, «><>"_ "" NO"",,", .iOh • ~I"'fi.. ..... 
i"",,,,,, in,....,« oÍl""") """ in Q. ,",,,/(,,,,,, """" • 
, .. i, ... "',' .. n", ..... ,,",, 'i"X~' ",h""" """,av:> 

(""'''''';'.(.'''''''' <1 01, !Il 14 ), Th;, ""1tI<>!' ' haO Ol>;: (tt<. 

......,.. uf >ti"",,,, ",'" in "'" '1'.',....'" " .... 1..< ... , ~ ,1>< 
1'", ... ,It;tr ,... .... "" .. i",,,..., in ",,,,,,~. "',', ..... ~ 1.,,'01, 

,,f (J, "." ...... s,,", .... "".,,, .".,""""nn)",' s.¡o<h<., 
ün .. ,.'O. ~ J .. . ~"'" vI' ~t. .. "'" """oo.' ....,., .. '" 

~ ". Q. ,,""""',"' "" ..... 1><>',,,,,, (}w",",) ,. M""" 
~~,"'''''''. "'" """"'" Ji,~".y .... ~" 'V.""", • .(. ..... ,,., 
'" :.1, !/JIJ) -no..~ • ,...".."., """ ~PI<","" , "'''''''''''1'' 
~ ;Oh ti>< n"",,,,,, ,>I".).!trid ... " i ....... "'f""I<d .. "'" """y 
Ir ~ U. 'Il!: P "u.w!r 11,,,.'«',,. i: " i ......... 10 I'"n' 
(,.. <hoo ,'" ,.,,",,,,,,,,,,,,, of , ..... n:tI ,"" '('''.o' ~.h 
{l. "" ......... ""'",,..;1)" I<..Jo. '" .,1:0'<"',;<0,,,,, L:>,:<....., 
,lit, ...... ";.,. .!id .. ~ ,"'.~ ",n<r~' <1 """,,,', ,,..,,, t>ri.Ii<","" 

.,,,, , ...... ,.,.¡ "'" 'p«.¡.., """"., '" "'" " ''"''"''' " .. ~ 
Lil<~,,,,,. "'"' """"" <,,~ .. ,,.. .... , '""""",d "'"''''1 
Q. """ .... ><ol ,Iw« .... ;L' .. ~" ... "" ,,-.1 001. ..... «", 
'"11<>""'" 'h< ~bridi, ..... I"~~"'y .... " .... """'" ,,, 
'''''re "'" f'<I"'"'' of ", ,'(,,('".1 fol .... """",.,." .. 1 ,'"""' , ... """'n'''' i" ,).""",,", """",,,,,,,,,, ,>1" ,tu. ''''''''' •. 
A')I'~'" .. """, •• , ..... ,;tri .. " ... ha, ""'" ,ob,.;-n'" ¡o 
""" .• ~ud;'" to,'" ("" ~~"'" "'., "'"''" ,. ,,..,,,>1<)' 
lCi,,,,,A,·R.oJ'¡gI«'. <1 ... ). ... : T"".,,\"""'" ;ni Oy. 

.... 1(J(}>: c.,·"""",·B,,..,. """ P.IhI"h 100'1", "Ib.m... 
,"""".1 .'IJII~ "'~''''''~ ·It.,"I"" <1 .. , !/JIU) -' ,lit, 
r"", h ... """)' ""'" i .. "'1"""'" " ",,,,,, .. i .. ,"" 
hl"'''''''' ,( ;"«'f'«ifi< 1"'"' R._. In "'" f ... «. i, ~ .• ",~ 
h< i .... « .. io, ,,, " .... y "'" in"",,,,, ,01 h)"ioJ;, ... ,. ,. 
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""""'.os"" r""""" ,,( o ,"' ........ . , "'" ,h~ h,,,,.,,,,..,. 
lo fI"'l" , bo. ~ .... 1i¡' <1>0. ;".¡;"" ... "'" oh< ""'1'" pro

"' .... " "" "lood i ..... ,"' .. ~ ... ...., O. "".",,,,. O. 
''''''ipf', -' O. ".,,,,,,,~. Q. ""'ri"", l. <''''''''. 
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,<>"~, 1>:0,', t>."o """",,;1 ¡ . . .. Ib!o """ '1>«'''' «00""', 
'o [_ ,I.<p..,. ..... !OWI.<MI", '~u""'¡ """ ,p." .... 
,,,.""",,,, """ .. USA ¡[).odo! ..... Afaol ·lUlii .!O:IoI J ..... 
,_ io .\1 .... " \I\,~ .. " •. R> .. "" " .J. :>010, n., .1<6<" 
"r ' •. h)""di""' . .... 11:.0, ""'" "pi ....... , .. "'" "'-,,, .... 
P'<.')~"'" '<1"'_,,,., - .. ,,' .. , .. " •• ...,. .'" " 
h)"''''' . • "'"""_ .... 1"' ... .." "'" ,,,y,,,,,,,,, 
"1" ..... ",.(1)' ¡"' ....... ('''m "'''.fI'"<.v..I 'I"~'><> . In ", ... 
"'1", .... ". ~'" O'okh<.o ., ..... '" ''''w r-'''''' ,..,.,..", """ 
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"1'''' duo oh< "",,,,<tU,.. , o( h)·btid> ~~ "'<"" ., ,-.. ~ 
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'f"<'" rW< .0 oJ;ff",,", " '," "r . , 1<".,. ...... < ~."'it>u..,. 
.'" ..... r"",""" ;" ,,.,..,. \\' ;11 ..... " ", )_l) : l ..... <1 >l. 
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,-Mi ...... "'''':'''''·'' YI I\," ..... !IIJ~ : "" ..... <1 ... lOO!, 
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""'-, ' .• )' ~' ,,,, h.t>oo .. <0",);,._ ,,,,,,11,,,,,,, " ... .:m.: 
"' ..... _ " >l. :U;", ,,,,, .. ,,, r< ... ::IIIlI. I""v.pok 
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f....,,,,,,, " ,he ",'C"""n," ..... f""'''''''''1 , ... h,h''''' « .. hl 
h< '.......,ooxo,l hy "'" ,"' ... ",. ;. """"1"''' ..... I"'~ 
l, .. ".", .. 1 « .... " ... ' "',," '- ~ooy ~ .. ,. lb< TVB ¡, 
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....... ~~..-.,t,. MOl',....,_ ,"' ....... ,. i><>b',"~_'" 
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en., ..... .,;,,,,,,," .. "r """'. ''''< ..... "' .. " .... " .. .,.... 
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u<1> .. ""' ... 'CIo>lI"""", I_J .•• .,...¡ .. , .. , .... ,.., u, •• h 
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I",S-'"""" 1<<<" "f <he .. ,...,." .... lb< "","w .. g~'" 
, .... ,lo, "' .. ""' ... , ... ,,~~ .... , ........ __ 'o , ..... 
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I"'SI'"" ........ .,... ...... ,,>m<> 1" .. ".,..n;d 1""'"'''' 1 ... , 



150 

 

 

 

 

H' ....... _dQw ..... ...-'_ .. , 

,,..,, ,., .. ",,,,, oh< ""',"<R.n .. ,. ,,( ,11< ~''''"''' ~;\~""" 

"" ." ,,( Q. """"" .... ,,, ......,;, .... ,."""" .. "_, ""~ 
,...,..... ,Iuo Q, ...... ""'" "'~ ""oIo>N, <><"""', .. .." 
~ AA Q. ~Ifoo~ ~", ,~~ .. Q. ,,,,,,Vol ... Q. """"'1"" Q. 
, ... ,:.. """ Q. _~""""'. ~"""I' • ')",","""" 1l>" 
¡ .......... '" .h~ • . ¡", ti>< J ... ,,( ""','x .... «<.k~< .. ..J 

_o, "...,;<> ..... Q. ""'''''''' l'''I .. ,,.i,,,,, ~" ... "'" ""B "'r$<>' "'" .. """",,¡,..- f""" 11. .... i ... ¡ .......... ' 
, .... "" .... P">"""" !ligll ""'"'''' "","",,~ ." ... " 'n .... "" 
".&. '1><""'''· 
,,~ ... _ ......... __ ..-_-
-.. EI_ ............. c"'~ __ ..... __ ..... .... ,,, ........... ... , .... _'-'-, ... _,,--
0-'" ...... ""'_. '" .... _0 .... "" .......... ,_ _____ .... __ .. "-"',.; .. _, _ COI'ACYT· 

>l<u.., .. ,m, .. "-n. AM, <lo, __ o. , ......... .. 
_ .... roN...cYT-SU' M .... ioo .. I..VC. .. ' ..... _ 

' ............. "-""8 .... ~ .. ,UN~>I' 

A ........ . "", .. 'G. "'""_ •. "'- c. _ ... <-O" ,>l. 
K_ 1<. a..u.-. co/rl y ,lO':' ~ ,.;....,.~ ... "'_ .. _.....-.~._ ........ ,-
..,._ ...... "",.~. ,,,,,,,,", __ 1.. .. """""',.. .... 
, .... , ...... ¡., ........ >o,,,:r--m 

A«>ooo CA ,_)~_. __ "'_,'" 

""' . ... .- • O· ",",_ ... __ ............. , 
..... _ .. ~ c- .. c--.. ,,_"- >1< .. ,,,, B'& ,_ o u ......... "'~_ .. ~ N~ .... 
H ...... >I....-

_ ...... AL _o..-. 1.. V_A'· .... S. c_ 
'''''_P'' 1<.0)_ ~ (WiOl"'''_'-;..,_~ 
-_ •• .,_ ................... ...... _Qw ..... 
__ ,.. ..... Qor",o, "' . ..... ,_ .. , _ • 

................ i, M .. ",,- 1ot' .. Sci I1U,Q.-l1.! 
A_ PIl. M~"" rn. ... w. "'--"_ , ":ro,, ,""-",,, -""" ___ ..... or.....-_ Qor"~ ....... """" """ "',,...,. 
A_ .. , ,_ "'. ""'*'" CH. _So'''- , '20'" A ... _ .. _....n: ...... _ ... _ 

.. f_ .0;", ""' .... c-. _, :0_ r_ 
"",,,,-,, . 

..... ...".¡".v,¡ ..... \.G (J}'" ~,~-.Io •• " ...... '" ... """" .... _"' .... _~. __ .. o--.... 
"'_ .. ,. 0.-... , .... cw.- ,>1_", MI ..... , 

" . ~ t>._. ""..." .... s ........ _"'Mi ..... 
""'"'" "-W " .. "...." _ _ , .. ;0;.-,,_ .... _ 0.. .... 
c .. ......., ..... ,_v .... 

_N~'M')-..._ ... .-_"._""""_ 
)(I.ló)'-.1<4 

_ ... u:. Sil .. 'P. ""i> ' A ,XI(II) ~ ........ __ ..... 
"'" "'" (Qor ..... ,""" l, •. C",, ___ .... """<""'"' 
........ , So, '" Il<pml "'IOl ... 1!l 

lIo«lI< C 'nlO, Ii-<qo<" .--,' ......... , ........... ., __ 
....., f~ .. ,lxm-l/I7i 

-... CA. K ........ l H 'XI(IlI ..... .........,16< ,.. .... "" 
..-'-" .... _ .,_ ... _ .. o.po<Ioo. f.>'<>. 
-", ... ..,.¡, 

........ ~ C. ....... 7._ ...... .. '--" .. r_."
"",IU 5«<> lo, r .. l 'lOCIOI ,,,,,,",,,, "'00)_"_' 
....-- .. ""'. ,,,,,,,,". -., ... Q. ... " "'-'

'''','''--4'l' ...... " L' ,.,,, ... __ .... ,,""' ..... T .... ' H '-'O 
C."' ..... ·_. ~ ..... ~. A ,:mo, _ . __ "--' ---_ ... .-., ......... _ .... 

Qor .... ~,. __ o-" .. _ w ....... , _" .... 
"", ..... ,1'0:: ""'''-'' ,,-, ".""''''' ""''''' ..... "' ........... -........ , ..... _...-. ... ..-.'_00_ 
"-"_ "'" <, C ___ , Lho '" ~ .oodo<n,;,w 

~-"""" JA ,"W" .,.. ..... , ........ '" .. _ . ~_ 
~,~ 

C"'"' 'A. "" HA (lOOoI j ..... _ . S-. A""""" ... --""'o Al.. "" ... 0, _, • ,1M, """"" ,,, ,,, ._ ...... 
-' """"" ___ , ......-.... ... ,0-..-.. ',N 
_~ BMC t ..... ""UII 

' '''''' I S. "' ... ·2000 7. ,'''''''' So_ ... ~....,... '" • 
- ...... ;,. .... . ,.... _ . !-"",: .. -",,, ':, .. _ se. f_ DO " .. ), _ ... ..-o< __ .. _ .......... ~.," ;.,o~._ "' ___ A • 

... '""" s'" l-l,))7_l-ll 
~._ G.""_ So ~,,,,m, """' ..... _ .. 

' ..... n .. _ ..... , __ ......... STRUCTl1llO , 

..; .... -. ..,. . ......, '""" ... ,., ,-,.'" 
- " -"._", .... ,~"'" .... I«< ... _,,,. 

, IOjTl' •• ,. .............. " .. , ,,;.. ........ -.,.. .. _~'" _ .... ' , ._060. __ ... ......... 
u.",~ .... s __ .. >11 ...... >11,;" 

""-,,.r-- A. '""" .. _ ...... , MT. ""' ... l r.o.:on f. . ..... 
~ .. --''''' .. T_ .... ' ... Vol<_ ""e 
GooO'" _ .......... ".,>0-,,, 

c.-s.-.. ~ A ........ O ... , ..... ,~ ~. o,-. ~ (lQ'><, 
_, ... , ... llAPIl .... "... .. .,"""""_ ........ 
Qor, .... .,... ... Q.""" , .... "_, _ »OK_'" ..... "-- , .... , ""',---

0.0_ S' . ........... " ... , .)o;~.~,~~., .. _ .... _ __ ~'(_' .. '-..N __ ,a...o' 
..... :>J.IO-.», 

"" ...... _Ml'101J)EI~ .. ".. "" .......... 
~ .,;_, _ ..... _ .. ____ .. {/oo"..-u 

.... _ . _, .. , ......... C'IO ..... ........ ..., 
1:>0 •• _ 1,;._ N"- _ .. M""" -Hi_~, C_ n. G;I-.. k .... E j:rol' __ " ... ___ .... .,. ....... o-n' _. 
-.'aJo,; .... xu.-., .... , r .... 'I~j 

_ ... m .... ,,'" ..... ... ,,"_ ,. _, s. _ ....... " ,_, 
''- <f;","" ........... ;,-.1 ~. _ • ..,. ..... _ 
..._ ""'..-........... """'", _ .. e_ 
.,m_m 

,_ , ........ A. ,.~_ ,.11. O>od , '!W>l "'-_ 
....... Qw<-<-o, -.. .... 0·,.._ ... _"""'" ....... '--'- "'- _ S" •• ,,1'(W.. 

_ s. "'", ~, GIooo' '._0", H, , ... ,CIuo"O<ri""'" 
.. {<lA,. _ .... "'" .... Qor..-_, _ . _'" ,3,,&>-, .. 

...... "- _, ,lII<7I' _ ..... ". "' , _..-,. -....... '" "'-"' ..... '- """" --.. "'- ... ,(h""l)"" ' lIl_ 'W 

....... I<. ....... ,,...,, ...... "'''''..-. ..... ,.,, C .. _ 
"" ... _ ..... ~ ,,"' ... "' . ...... -.;0 -' a"""",,;. 



151 

 

 

 

 

>lo ... _ MU' .... O< _ ..... ~$IM ""'.w.. "'" T" . .... 

'''~ ''-oI'' ""- L ,,~ .. ~". _, f __ RJ ,:(>", ""-
.. .- I .- ................ , ...... _ fu>! 
1l,01l-<J6 ..... ,o..:-_S,:(>", . ... _ ... ____ .... 
~_ ... _ ... __ .¡_ ... "-.. _ ... .... ~, _'o r. __ .. " .... ,1"(I 

'"-' o ...... RJ . ......... "- ........ JO'. Al...., V ..... _ ". 
"""" S ,lOOO' S,..-;c. _ .. -. ........ _ .. 
_ .. o, .. _ ""'" 1O,'1l0-',., 

...... 0."-' (1. _ "- _ A ....... ' $ ,:(>,), """ ... .... .-..,. .. "",-.. -~ ...... --__ .... _ .......... ""'*._ Geo<o_ 
~ .. ' ... >J 

'-<,,·C. " .-. .. (1000, no."... .~ ... _ ...... _ ...... 
~,." .... -.-. .... _ ""'T_ ' s... B B" $<; 
'6JJOOl--JOJb '-'Ip-,--=- A, ....... ..-..- • • v ... """c.. ... L _, 
'_' '. V ... ..-. ~. T .. ..-..,' ~ ,:(>", T_~ "" ,-. ... _ ... , .... -- ..... "" .. _ .. 
• ""' ... r ...... __ , o-.j ro_ ........... ,A~ """ .. , ..... , .... PI Sjo~ ..... ,...1711_',., 

'-- AJ. _ D . ....... .. , .... k' 0'. "',....,C,,,,,., a.-~ .. _ ,_ .... '" .,.. .... 10<1_' _'" _ .... _ ............. ....., '''' -"-" 
_."-"'-!7J 

'--r DII. """"" ..... ¡ JI.. ... _ " M. ..... CA. ... -,., IH (21»0) 
n.. .......... _~ ..... .. _~< ....... _ .. _ ..... _ ..... t_. k B JoU __ ":1 

, ..... f.v. ,,",o. '. CIod- J$ .:0''-' r_~ ,,-. ......... 
~,,_ ......... 'o--~ .. '«O. "'-. ' '''''''''''' A_' 
""'~.91-'OO M'" (1. . ......... ce. $< ... _ e 'lO.lO' ~., _, .. 
_ ...... N_ ...... ' ... 

, ...... e 11"1' . ...... " .. _ .. O) .... ~.,. .. Qoo .... : I 
.......... __ .. ..-.... E' ........ " ,.. .. , 

__ C, .-..-; A, , ... So ..... _ ...... ,:(>", 
_ ..... 001.. , ... ; ........ ..- l H..,. _k" 

-" .. «_ .......... "' ...... _ ... "" .. 
--. _ ... "- .,... ... "- """" .... c".... A _,:, .. ; .. _Ilo.-'_"'"~,, 

Ni, .. . c " .. >Jo _ ... d_~"·._ .. Qo< .... 'Fq..--¡ 
... ~, ' '. " __ -. A .. s.; -.. ~-"'<-,., 

.... "- "JO' m,,..,, .............. ~. -... ... O "' __ • O """.'-10_ .. _,_ ... __ 
""'" s.; .... )1 ..... 

""'r ' ....... '''''''' - .~- ......... "'-
,,¡,...., _iI< .. L., ... _ .... ,a·;J" L' ... ·_ .. 
_ . ", -...." """ Il,lJ<-:J.l 

1"<&00> .... --.',., ,:o", t"~ .. .. _ .. _~ 
......... ... ...... Qw~u w ...... , .. ""-",,, _ , 
, __ . ~ .. _ N,,-A_" ,1/."" 

__ , 'M. ..... ;k .. ''' ...... " A ... ,." .. , .. n. .. ", L 
c_ ... ,,_ "- 0,- " ,,,,'O! ,_" __ .. 
• __ .... __ .. .. S ..... T_ .. 

''''óoo, _ ... ,(>J,",,) ' .... _ 

..... "'- _s. _s .... K, C1rddodi "- C .... I'.. ''''''u l''' ..... "'"' I . ..-.RJ. _ So . ........ So F_"', " e:-,"" l. __ ffi. _ • .>$. _ . ¡.n. ,-,,", AJ. 
_ .. S . ....,... G. _ IIC. p<...- F. SO"" 1). 

T_ .......... · ... (; .... l ••• ' .,.B._'L ... _A 
1>001, _ • .,. " ......... .-. ....... """"' ...... _ .. "-... _ ... , ....... _"" ...... 
..... ..-.,_. """'"v .... "-'" ,,,,-#-,' 

..... .... _ ... C. ""'''',., "- _ O. "'- A ,l\o)I, 
H~_ ... __ ..... ...,. ............ "'1" 
,.' 'j,-... ... 8M. ..... JIl "_, .. , ..... _ ..... ~ __ 

c.-., .~ , ,:>< ... ,!>:I 
_ .... ,1\. s..,..H M. _.,. .,>00» ,''_ ot,.".._ _ ..... __ ...,.,,.._.e:-.. _Il_ ...... 
"_, SR. ~<_ ECoo. 0:-;..,.-, A ,,.,.¡, "J """'" Qw ..... 
,_ .. , .. " ...... ti< "'''''' _ .. ,_ """ """ 

"."'-"¡ "_lN " .. " H,_ ori,. . ....... ,_o _ "" "'" 
s",!j~_ 

. _ COl ... ' ... '"',..,' ..... ,...:" __ • "''''0-0'' 
~_J LH. ~''- O. R_ ",t, .... 1_ 1 ...... _ ' . 

,~"""'T,~, L __ ~ AII. '-__ .... , ..... " 
e (>001, ""'" __ ..... __ .... 

..._ ... ' .... -..S. ....... lOl·'ll'_Il'. ._ .... ,:roo, IlIS'TRucr • __ ( .... _~ 

...... , .. ,........... _. _ ,~ .. _','))_UI 
. _ • .; ~ ' _"; oc '''''''''--'''' ___ ... , V~~ .. 

, .. -. ..................... C.o.- ... _ .. ,_ 
C .... "Ioo ~"'-' .... ~ c_ ... _, lO .. '" .. B;"';; •• --"'" ""',.; D. B"",~ p. '_ S. '"""""'P. o:¡... '-D. V..-
coG r.oo» s ..... ~ ......... _. 0--...., ,.. _ 
...... , ..... ,""Qo<Mu ........................ ..... 
.................. _d ... ·' p· ... .. B ... ,,,".., .. 

...... ,-00, ,, 0:0"" .......... , .. "'~ .......... ~ ... <1->' 
• __ ... ~,,/o .... .- .. -..-.. 
....,;_O'SC.-.......C ......... A_ ... r.
.......... >1/,,,,, 

S<tI>oo><o o ,:roo, H¡-_'" """"~, ........... T_ 
r ... r. ... 'o:' _ 

S~"""" S""'" " ...... " _~ •• ,..... ....... , .. Qw"'", 
__ l .... ~, "'".. (""" ....... ¡.., s.; "" .. ' 
"'-IJ"'W 

"' ............ _ ... T_~ ... ,Il. ...... C._'~ .... _A. 
...... "- 01&0 J """" ..... _ .......... .,.,;_ ol ,(;A.(;T". _ '" .,., _ ........ ,._. " .... "" 
~ ... )J" ""l--'''''' 

T< ....... A K ,,_ no. .............. _ ........ _ , 
..... "' .. _'" no._~ .. ..-.. ,,,", "-""'k,R) , ............ -..... _""'-_.-

T .. .,·_, E. 0,_ """", _ ., ................. _ 
-- ........ Qo<Mu , .. - ... Qw .... - .. " or_.J " ........ , _-.;00 "" __ """",,,. 
_, .... ~I''''!-IJoJ 

n .. ' •. I'h_ '" <l<I>O, _~ ol _ , ..... B.,. ..... 
................... _;,.¡¡. ___ .. >nI-

~- ---"' .... "., ",",,,,, -""", -..... 'HJ_" 
v~ "._ .. '''''-''' se. So" ,-...c-.C. 

.... " ............. I'G. "" l (lom' o.... _ .......... . 

... ... ... -""' ... 'oo ... (q-,.. ~"'-. lO' ... .... 

Qoo ...... ..-. " .... ¡ """-J .. ".'" ...... "'_ .. , .. ' ..... ".--ea- .... ..... ákL, .......... se. _ 01, (j, L ,lOO!, ,-...e ... -'"' .. ...., __ .. ......... _ 
... _ ~ ...... ""'""_. __ '.'lOI_,¡1t .' ... _s, ..... ,c.-_." ... _ ...... _.6< .... 
.~, "" __ O--~ .. _ f.<) .. : o' 
..._ H_ro _O, _ "' ....... k'.(i. 
__ ................... .. ..e Di...-, ~ ..... ,¡ . 
... _ A"-" ,""" .... ",,,,,, 



152 

 

 

 

 

v"""'~." .... c-_~,_ ....... ""' ..... 
( • .-", ... , ,_" <loo ...... ><i,,", c... ... _ 
"" ... _ '" b ... _ .. .,.,..... ... , 'o tJ.",~ .... 
.""-' _ .. W.- ... .... 

v ...... $I:rwo, ""'_.Id " .... _ .. __ Ikl ik< 
...... , "'~)">l 

v ...... -e..n. L ,,,, ,., D . ....... ~ Po V",-io-A,"",," 
T",,,.so.;,,,, .: ,3)", """'",. ot4 .... ~ ....... .. 
..... ~ .... _ ............ ", ""'"., .... -.. I .... O«MI 
.. """"" TIO< Ix- ""'-' '0."'--'" V. V_ L 11916) _______ ........ 

' ' '''' 'j,lJ.>-l)o 
v'-, ML(lIX>'>, To.- _, ......... ....,... ... """ "" 

.... _(O-- _"'I_,J~ :~"""_1I1Q 

..._ 00. "-' lit ,""" c __ .. _ .... ,._ .. -"' ... ., .............. .. _.-
ti ...... o~ ..... N_~ .... ",_,,. 

w",_ /H, __ ... , . _ ... In ,:all, .. "'-.;'" 
"",,""" jo ....... '~"'" -"''-' ,.;'" ~_ .. 
~.d.", .,"""' ___ """"'" 

" '''' ''''-T_ "- .~ ...... UI 'n> .. _ ........ ", 
,~""".. "'""'''' .), .. ,¡" ..... , C....,,_ lid 
'""0»-",,, 

V_ A, ...... T . .. "". T ,,_, .... _ ...... _ 

,.. . " 01_ fnt_ "" _. T_ 6«< 

e"," "A'l-I" 



153 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Anexo 2 



154 

 

 

, __ .. ",_~. __ ",,,,,.,, 
OOO,o.,,_M,'''''''''' I!) Revista Chilena 

de Historia Natural ._-
RESEARCH OpenAcceu 

Effect of host-plant genetic diversity on oak 
canopy arthropod eommunity structure in 
central Mexieo 
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.. """' • .,..; fuIaion el Ihr ~ by ,"",.... ~ ,ubio condO"", lo< _ 1POCin ~ 1I'O<Iu4Io;"g 
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ti>< """ ""'" 19,,08''' ' ' .oL 200& r"'nu <t .l. 10'21 
".. , .. , ,lo< ,k""", ,nd """ ... • ;"' .... y i"'re>'" .. 
ti>< _1'" """,1><, ..... ¡ ......... l •.• ,. _)-pK 
d~·.....,. (Illmp" al lllUS; r.m..-" 01, :101211 ~h<n ,lo. 
""""' d ..... ",y of ,1>< popIOlo'''" ¡" ....... I"'mp" .oL 
10M: T"""·Són< ..... """ Oy.omo 1)(l6/;< T"""·S;j"' ..... 
.. al :10131, ,. _ ,.,. .nd~-odo.o.oII.nt1kdt ... "" ... ,.¡ 
1"'''' .... (T,......sJn'''''' .. al. 10'3) n_ I""""""'~ 
....... pb_ ~ "", . n ¡"' ...... "' th< hoo, 
...... "n<tl< d~"".y con 1<"""1< ,Iu-v> 'n ,l><. ""'" 
pt.oI<<p:oIII._"",, .. 01. 1_. G"" .. ., .. I« ........ , .. .oL 

:100<: 1'''''''-\.1" .... """ Oy.n" :100<1. ~ 
(l1u"'''' .. al. '997). "'" pi ... , _«'''' (.~,,~.""'" 
".. \\1Iitlum , ... ~ l'<"1>tIum .. 01. 1'1'19; B.on".",,, al. 
2(05), .. ~·.II .. in 'MU ~ ,,,,",,,,'1" (roo l~ 
W""p" al. 2Il0l), no.-.. ,,,,,,",,,,,, «.,~ .", •• """ 
""'y ~....,..""" ,nd "",<1;,,,,,, ,Iut ton 1>< .. pI<>ot«l by """ """'''' ... ~""'-1_ ... u~. '''''''' ,Iu, ,1>< 
«1«1. of g"""'-'< dN<1>t'Y "" """,",","Iy fu"" .... <'" .,. 
«Iuol .,.. ."'"..- '" _ .. ,,,,," """'P""¡ ro 'p«i<> d" .... _ 

~ (Ilu&h<>" aL 2008), ~"'"' ,lo. i"""" .... ' roIt 
llu, I<""i< diI ... ",), no P"l' in ~ ~ n.. 
in<otp<nt_ of ttot.. ')PO .,( .. ..ru.. .... ti>< &.Id of 
_''''';'y ...... "k .. , """,01 " ... _ ,>f '''' '''''''r 
""""'P"I pt'<"iou, ""~"'<r .......... """'1"""" , .. , 
J<"""' di-w<y lo "'" of ti>< .. 00.. ........ in'd, uf lJi<o. 
""''''''Y (/!u&h<>" .oL 200II). 1-."""''''''' 01 """h.ni, ... , '¡,.' .... r lo. d'~'¡n~ ,lo. 
,,"""'",n. bd,,· .. n .. '''' ........... d pi'"" plop' ~ '" 
r<>I<;n o .... ond.,."nJing of ,h. ;ml"" of phn, vn
" ... dim,ily otO <l<ptnd< " ' . "hml">d ,,,,"muoi,,,,, 
hooo~ ... ,Ion< .... 'h.o""'. "'m"" p<o<orlr • .-..!n.tood 
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, __ .... _~. __ (>0,<1""-" 

(""""P" >l. ¡oon 11 .... I>«n __ .... , pI>t""'rPI'" 

,,,ót, ,tu, off ... "'M>pod ".""""IIi"" .. ~. 
poy<i<>l <k{"' ..... .,... "' .... <l.",,,,,.,. .... ".otu"" ,tu, 
..... ",n<ti< b" ... (~..,.¡ A".~:.I21lli, s..." 
..... Dl6l bu, ...... onIy ".-.Iy ..... ~nI.t</ ,. both pUm 

"""'" .... '''""",><1 """"'"""Y """'U" (" "" p ..... 
Mm~ Aho, ""'" .. <ribo, .. ~ '"''Y bt1~nn Il00, pUn' 
'1"<"" 11 __ "..¡ l\i<>k ~ rod ........ =~ 
M .. ~ "..¡ Uf 2<l11Jl. off"""" bo,oJ, thr q"'",,,y .... 
quiliy d ~ .. .a.t.tr 'o ... 1In>poob (Mu,,!:>'" 
.. .t:!OO?>- Un ... "" ..... , ti,. ~"'"C'0 or , ....... _,.-
"n.,,;, ,_ .... 'loor ""'"'" ...... 1wI< .... opp,.,..,. 
'n ,,, ........ .,.¡ , .. " .. , .... """ bt1~_ pl>o, .......... di-
,mi'l', ... ,i ...... "" ....... ,".ml" o;I "'"""'u"'" " .... " ..... . 

0.1:0 Ir"f"«'''. Qw ...... I ........... '1"''''' lO R..!y 
, ... trl'O. d """.pt.n, ~ "' .... i< d',~""y"" , .... 
"""" ...... e",,"I'I' """' .... "" ... l>1au .. d ,n.;. kish 
In-ri. el "" .... 0< ~tlon 1<-1 .. T ..... _Sónd><, ..... 
:lOOO!. \'Dm<,._C, • ..-.... >l, 2Ol'~. 2<l)5~ ..... , el thrio 
,,,,,,i<; ..... " • >ri<I< ...-v.¡>hi<>l d'~,i>u,¡"" ,lid ",n. 

"1'1' olnm.,. .. ,,.I\' ...... ,,,. :ltX»J ............. "u .. , .. Iub;-
'" el 4iffn'<nt .pr<'r>, T"' ............... d ......... .,.,. br 

~ .. row-oi.t .... 'I"<h unr""u"".ty ......... 
........ - ",ud ... ,tu, tu,~ ..... ".,t thr 1nlI...".. d thr 
NI: _ g<Mi< do .... i,.,. "" th", «IIDP!' ..... MpO<Io 
",..,..,u.~y. 1" _'ion, , ........ " d'""", .. ud ... tu,~ 
_ '''''', .. 'i .... r ...... m"" T",,,,·Sónch« .... 
(')y>m. (2OOt\/» • ..,...-..... """", ...... <ia.,;/k"" '>"l.> 
''''''hip bt1>m'11 """,,1,0'100 """, .. dO'm;', '" "'.,." 
Ojbrid..,.... rro", thr Q. ,,""¡p,, ' Q_ ",...¡j,/ .. ""'" 
pIt. i.n M,>i«I ..,.¡ "'" <"""VI en~ i.n>«I 
""""",unity ,j"..,.,.,.. ilim~"Iy. ti,. Q. ,."""" ...... Q. 
""''''pd plo"t> ...., __ ~<n<to<.tIy mo ... do'"",,, ""P' 

1"""" hio/><' ........... d',~ .. ;'r· .......... , ... "''''''r"'' 
ti>< < • ....". «<""" ..... in",,.,.. (T",~.SJn<""- ..... 
20llJI in <notr.d M«ioo, 1" ........... T.d <t ot, (2010, 

:IOI)J~.-..l ,tu, _"" ~"""'yN.I "lI< .,~""". "'" 
,'" ","'>ptu"",. 'n"" """",'u,",y .""""'''' '" Q. 
__ '. n"to.d ilimi", ",ul" ~ .... ''P'' .. .,;l l.,. 
c..~ .. .t12<l111. ,,""~"' ... ,tu, , .. """-pi,,,, 
1-<""'" .. tribu, .. ( ...... 0< d~~ .. ",. ,.-101«1 ....... .... 
~ ...... o< """",,1 dio! .. ~ tu •• • "sni6an! .Ir ... "" thr 

phl'~_' ''''''''' """",,u";'y "",'''u" (~ • 
..,.¡ «t~I_¡,,<d 'u Q. _ "'''''py iIl rr""""-
1' .. <"" ... ~ ' os ....... " d u.... ",""p"",' ohow ti,. 
""'" r".. fu~h«.<tu<!;.. ,tu, I><Ip '" ""...... ..... d ,¡", im· 
¡.,,, .... :. o( ,'" &<nd" dh-.i<¡- d .... """"'oc .... , O" 

.--"'t.vpod """ ...... ..... n... _. 01' ,IU. "ndy ~ ..... 'o ,n>J)"< ,o, GI""Pl' 

... ~ «>o''''u,"" """'u", d Qt. ....... """_ ...:1 
Q. _ ""'" • _i< ~"-... '" .,.."'" , .. 
rol,,",iOS q ...... ,""'~ JI Do., ,¡", _o< di, ..... ,.,. o( 

""" plo .. -'I>«'" .. fK1 ti>< .rthropod ...., .... "ity ,""". 

'''''' iIl ' <rO>< "''''''''' dA''''''' "'" blolnu,,' 1) I~,.. 

.... , .. " 

thr .. ....". "'~-<OO'''''''''''' ~,U<lu .. '"'" br· 
,~ ' .... "'" _ 'f'<cl<> "'" Ioctl" ... ~ W. p«<li<1 ..... 
"""'. ",.<lit"., di>,.,... """ plo .. , .......... "'PI"'" 
DIo« dhfl>< "'''''''''''~;.. _ ......,. oIIn • wld", 

""., el ,1SO<!K<t. "w! ,ood.üono '" h< .. pIott<d. 

M .. hod. 
S,tody .... . ....... . _ 

TI>< Man" \'d<y tu< .... 'tI "'H .. ",,<d ~ph. 

i<o/ "". of 7500 km' ""~.¡"'I~ ........ o( C<nt.-.t 
M.,i<o """"'~ by ,h. mm Me> ...... S ....... M,;· 
wdt.-.os" ¡;..,.., 2.no m '" 2.>00 m" , .. "'"',om .... 
'lUlO m 'n 5-':;1) m i" m, .. "'.,,o ..... ~ n....",,-, 'mp<>rt_ 
.., ,.~, ... '1 .... l. ,'" ~k .. aA \ ... ", .. < ~,*" 
/>;,.., ... d Qouo-t ... fo.-ot, (R,r& •• .-.I<I . ... Rudu~-,I., 

lOOJI. 1'n "''';m,.. ~ 1U" ... i< ond • .,;N'OO .... _ 
~ .... <f!«t~ ... , ..... ~, loal .... [P>rq .. No< ...... 
[J a..co (PN[Olin Hid.tl", .~, P'n¡ ... ~d< 
" a..bd do M .. i<o (Pf.CMlln Mu'" a..,. .• nd 1""""" 
.... 1",1uto....., in M."", SU .. ) (1,.... •• 1) , .. , tu.-. , .. _1 """'''''''' lr.,,~ ~ ... ,r.. ................ luto· 
loo')' [ti>< M • .u.-." \'d<y " ..... .r ti>< T ..... Moc" 
\'okaNc 8<1, (Ru.I.M.l.i ..... ~i 100)). "'" il> 

r"""" .... pnx"" brpR dur~ ti>< Qw« ......... """"" ... 
Ir~ \ "tbIr>nc. 199811 • ..-..thtr I~' lUbhu· 
"'"'J. á • ..s. (bt1w ..... ::;.M)", lO 7l2<l ..,j. ''<'S<IO''o" 
'l'¡>< (""'U,, """-1. ,,.. .. (bt1~""" 10 m ", '3 111). a.od 
"'" 'll'" l..-k""" """" ... <1< .... "" r ...... iprou ..... 
-""i".,,,,"'I' ....u). n- "" .. jHtO<fi' _ ... , I0<oI 
d .. ,wt...n<. in>idr thr r..-... ~ .. ......,. ..... w-.k-r pro-
""""" ><and.rtb <If bon .... tI, """} sut..tm. p"" ...... 

"'''''~u ....... I~_l fT"""))' 
0-.<"' , ... ~ lIumb." lIonpI. Il<>I>oo< .. ) .... Q. 

, ............ IQoo.-,,· ... I..., ......... "' 'P"' ...... ti>< r.-
.. ody ...... 80th ~ br """",...t <>"" 1" ti>< forid 
rmm il> Id <tu .. ",...,;"", ou< ............ .n.. <ofoc. 

............ ~. Q. "'''''1''' """",,, ' .... up ." 
,O 'n .......... 1 o' in ,,"ol d"o"" .. , 1.<»,.. ... <k<",u-

...... ",...., ....... """''''y tUi"h". "'" 1,0",..,,,.. It 
¡¡"",~'" , .. M.y "'" r... .. f""" fron< s.po...,,,,,, '" 
I •• ....y. " i, d"trlbu .. ,d ~·i,.in ,o. ""', .... " 1"" d 
,'" s. .. r. Mod", 0.""" ..... 01 ,'" 1'"", M"., ... 
"ole ...... 11<1, (1'''"1. ""~'''' .. 1_ 111 '" 3>00 111 .... l 
Q. ,."... Il'I<lud« I"V " .... o( ul' 'o 20 m in o",lO! 
""k. ,,"ol d'.o",,, 01 I 111, 1.<"" .. ' "'"&1''''''' 
.. ",I_d",id."",., ..... 'unl)': '~.,..I< 'hi<l • .-..l n&i<\. 
".~y "'JOS<. "'" """' .... lo <lIip,;<""""'"'' n.. 
1lo..~""II ......... i. ¡o AUlu," r""', ... ptud",.,;l." 
"",11y {N"'~ mbrr ,. M .. <1,}_ TO".p«in .. di .... ib
u,.,;l 'o ...., ....,... M .. ",," """'''' .. " un"" [S.\lo.. 
S ..... Mod .. 00< ..... "' .. (5M<"><I. so. ... ",.d .. d":;U, 
(SM'>l s...-.. ,,"". d< 0.,;0<0 (S~'()I. 0;0...; d< CIlio"", 
ISChI • ...r n'HI .... " al, ....... 01 ¡!lOO m '" 2900 m 
I~ ..... 'llml. 
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., .. lO '" 

_"',do" 
......... ~i<h ... ,""'_ do",.. """ , ... ,,'" r""" 
,~·t1\Ir ;ndJ>-.....,. jWf spe<w. ", ""h "udr ~I< IQ <nI<' 

"1'<' 1_ - 111)) on.J Q. ,_ 1_ - 80'1· ....... ,~ ........ 
'''''''n In lóqu'" ni""Po"" on.J ... .......,..'" '" ti>< """'" 
' ''''1' r..- [)NA ... ~ T ..... UNA~ ... """"",...r 

-'"'' 

punr...r br """1 ti>< ON..'T I'Ln' ~b"' K" (QUp-n. 
Vb.-.; ... CA. VSA~ 01<A qu.,,"¡!io'inn .... ;10.. by 
rluot"",ttric """,,<i<. ",d [}N~ Qu.olilr"'" ... tuit<d bf 
_M'8 ,1-.< ;n'"",,1}' '" b.uod. ~i,h ~""wn ""'.,¡,,-"'
<JI 1,,,,Iod. ONA on '&1m .. ~ I, " O.~ Gmrto< 

. .. ,,.... "'.'" .... fonn«l "'"'~ "'''''_'1 """,irOO<! 

,~, " 0"""""0. ...... 0_ 
0_""0 ... .. - _ ... ' ..... ...,. '"' • 0"""""0 ...... 0-..,., 
0_ -- _ ..... , ......... ,. • 0_0. .......... 0_ 
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, __ .. "'-_~. __ (>0,<).,1 

p<>I,,,,, ... ph., IlNA I~AP''') ,od m"""" .. m .. m"lo .. 
(so;lI.~ 

r".. IIA"'''. ""y ,o. ..... ".... Iph) ,....,." 01" ,...-.10 .. 
..... '""" I~ •• A.~. C; Opo,,,,, Tf<~. A~moda. 
e."""",",. USA) .... ". ... «<1. """ ..... of ..... m w .... 
..-It<, ... 0.."'; "" ' .... mpOr""' ............ ~ ....,..,.;u· 
<"""" . T'" .......... pri.,..,. ................ >UI <>1 m 
poIyrnnrploi< o...~~ I'C~ .............. ". ......... ... rTe· 
'00 p..,.,. ...... 1:>I< Thtrmol "'"'~~ ... 1M' _h 
'oc.) .. 101'0"" ,o .. ofONA t<mpI<t<. so m.\' Ka. ,n 
m.\' Tno·1I0 (pll 1.4).2 0\." Mg::I~ nI 0\." of...,. 
dNTP.1I.2 m." nf"""¡' pr< ...... .,... , u of Tdq p<>Il ..... • 
.".. in • rOl .. ,,,(wnt" or 25 ~I. 11.-..:'",. <ondi' ..... nr< 
, ... 0>10"".11''' jru,w 2 m ........ 'u", .... ,,,.p" ".,x:. 
roUaw«l .,. 4> <y<1<> al .... OC "'" 1 mi ... 1 mln .. :l6.c. 
rollo..«I .,. 'n ......... ;,,1 ","',.. .. '01< .. 7Te r ... JO • 
ond • n ...... " ... ,,¡,'" .. noc "'" , min. UNA ~ 
..... "1"'" .... ,"'-'" <I«,n~,.., _ s<k 
.. 2.ni. ... i ...... wilh _um broomot.. "'d ...... riopn! 
.... '" UV IW-' ...... Tht ",0I.",.&. ~.~ of "" DNA 
1...."....." .......... ,m,1«I by «>m¡»ri"", •• h. 1 U, 

IlN" W<I<r. 
Mkrooo1c\'" .. pri ....... ICcmpJ. Con"".nd Co:m ... 1l 

.... _in<d ~ ..... \\' ..... , ond Go,~ .... (1m). l'ell 

... .0<1,., ......... <loor .. loUaw'~ 15 nI 01" DN" 1<n..,u< •• 
SO ... \, ~ct 10 m.\\ Trio 110 Ipll U). 1 on.\\ MJO, 
o.ll . ,M ,.( ... h dl'o'Tp. l5 .,M of <o<h pr<",,", .• nd 0.8 
U 01" raq PO¡Ym<.-, )n, ~ ..... , ...... l< of 25 ... R<o<1ion 

o;:ond ...... ""'". ,. '''0.>1 "''''._ "'P" IIS"C "'" 5 
m;". "",..«1.,. 10 <y< ..... , .... OC h , mi" 1 min" "" _0" ..... >nro<>I ... "m"","u".. 1,,110-.1 .,. :lOo 
.. 72x:...-.I, r ....... .....", .. 7TC "'" a ...... " .......... 
' .. "~ ... ,""...., dj", .. d r~ , ... h prim" ...... oorc'" 
Co:"'pJ . ...-.: 1", Co:.'P1. .. d 55"C r", Co:mp-II I'CII 
pmd"". w«. ,.""'>«1 ... p<>Iy",il,m'd< vi> " ~ .. 
(7 M w .. ) .. 00 IX' roc l" ,. u"'" 'o <I<",ml .... ¡.., 
p<>Il"""pIIi< ",i"", ... IX' ...................... ~t" o( , ... 

.mpI,r .. d '"" ........ U" .. r .. got"." by ,uo.'.8 '" "i· 
qu'" of .""h I'CR pmdU<1 <Hl •• "'tom"'" l«1"m' .. 
AIIl ll00 ' ''ppliotd ..... ' ... m. CA. USA) .. l, IX' ro< 
80 mi. lO ')O m.O ........ 1<'><" 5'''. ROX· ~ IAppli«I 
8"")" .. ". c". US,,) •• ,,;>< .... ,.;....:1. AII<I<> " .... 
.."...¡ u .... , ... (;on,¡, .''"'PI'''' ...... l;J sor ...... (A¡>pIiod _ ......... c". USA). 

Co_'~'''''''''itio< 
Ttr >rthropod ",mm"""r '''''''UO< ........ n~ i. 
r."..y"'" of t>o<h ~ T", Ind.vid .. l, p<r .¡ot<'" 
.~ ,, __ mol ~ dwi"f. .. i"1 ''' .... u .. 1OOS1 
.~ d1)' (FtI>n.<>ry 200>1 .... ~"" "" .... h 1ocoI't)'_ 
s..'pIi .. ~'" _ """"""y. whkh ,I"'~~d "',io, • 
.... on<nUtNr ..... ..,¡ ---pi< o( ,¡.., ""'''I'"f ortIw-<opooIo>-
r ......... su"""", by p«Viouo ,,""'" .-hiclt ..... d<tn. 
""""' .... 1h>I tnoonOI.t)' mndi6n bo><h «om""""",, ond 

"'h ........ ",lo rr.wo'.so"" ......... Oyoo •• :.!OOf>o: 
T"",·S;"' ..... ~). Tht .. di..;,j .. 1 , ......... pI<d io tho. 
"udr h>d, hti#<' __ ,o m mol Il '" 1m". ,d. •• 
11.0 ,1).1) m). 

""hropo>d, ~ .... <o>Ioc,od .., .............. '" <aot • 

"I'"f or. ~ .... (J .. wlh 750 mi <ti ,.,.-...... ~"'., in -
",,'ki<!t (~I'\'. "10(",. Mni«>l. 110, ..... ,,,,id." 
,"""",....¡ <tfJO I pyrnhri ... ~..-.I ISO 1 "',....,oyI .... t 
o •• ,,~ ... -",,,,,..,,,," O(~ ,¡.. r ..... ..,h."""", 
r ....... ..,h r"r " .. ~ ..... ,"'1<<<<<1 in " ....... " ... )' 
, .. ,. o.:n ....... 1 koc.oI ... .. o<k:omlJ u ..... , ti.. <o,"""~ 
0.""""" <>1 t .... """'1«1 '" ' .. , .. ~~ ......... ,,,.¡ r~ ... 
oth<r ....... w .. .,....ib!<. by "oid ... ",,~,I>ppo ..... " 
m •• "". of , ..... pIoIt .... """'Pl' """""" "" ..... ""t ... 
br ..... hJpI¡i .. thr diIrt""" bd ....... t¡'" "" .. hrisht 
. 001 thr hciwht lO thr lo,,,,,,, btond1 wlh _ Inr 

"''''' o( ."h .... .,. ].2. ~'hio:h .. "" .... of «01.1«1"" 
'''f' rr"",,·$óot<¡"'. :¡oo,ll. Tht .. 'hoop<>do ~ ..... ", 
, ....... .. lO ~ ... >no! .... , .... «1 'o ........ ... 
&no AU so .............. ,,," 10 ... h«>po>o! .prtiol", lo.-
..... ,...,""" i<I<n"r"","",. "bu.don« o( "",h ..... pho . 
optd<o "". oko_ot«I 

T'" ........... of "''''''''- .. thropod, .. "",,,,«1 lo Q. 
(,....;¡... ,.,.¡ Q. _ .... , ..... l>t .......... , , ... rrw><ItI 
,.....,."...t .,. T ..... , ·S;I.,'h .. (lOOO) ro,. ... h lo , ... 
M .. k.,. \'''I<-y. A .. mplt of ,i, indi''id .. I.I ..... ~ ... 
,,,"-, .. d ,h ... put in. d,,,,,,.fO'C u.til 'x,.""., 
~·'iSh' . W.ipt ..... tl"l<tm,ntd on.n .n")1ic:ol "' ... 

$\Ot'~~ '''~ 
........, -.;r, d .... """ 1pt</o< 
0. ... ., ~"-~r of Q. ._ ....... Q. "'1"'" ~ ...... i-
m." ... ,,~ 5.<o< •• nd RArth "",,,~~, ~"" .... ' ... 

'''''lI' "p«1«I ..... ro,Il' ... .,. 111.). "' •• ""'" W. P" 
.. .... '" <ti _'" d,,...,.'.,. lo "'*' 'o <00""'" ,"" .... 
....J .. ,,;lh "''''''' " ..... lo ""b. Gmnl< d.ru ~ .... 
.....l"«I ~'ilh TfPGA >. J.J , nd I'OPG[NE ,_ I.J' . Tht 
...... ~ .... .,. .... 1""""" "'~, (~ ... 31101. mol .... """", 
l·""""""" lO ... mu.. doll".~ i. ,., ... ", "''''''''1 
.,..~"'". ,.,..-.... ~ ~f.<bI w •• " ,".ry,. .. ,.( """"" 
~-.. ""'" lo _om'" di«""",,, l. "'~ 'I'<"<b """'" 
di ....... )" "'''''J ,~.~ 1-..,( ...... rooky , ... ~ ... 'on· 
d""' ..... ' <1<0...,."", .igr1't\<;on, d."",",""", (~" 2Il'O~ 
S"""iG1I ...... , ........ ,""4u.<t«l .... '" sr"TISl1CA 
r ... w, ...... ·, >. B.O ""ftw ... (!iu,SoII =1. 

'--p<>d. 
, .. d;,'mI\)" of , ... "''''PY "''''''¡nd ,,,,,,muni\)" "'" 
... ;'",,«1 .. ..... """pltu ... """ Iro"¡ .,. u,i", ,"" 
S ..... """·w""'" , .... , IIfl· Thit .... ,~ ........ " .. -
",«<1 .,..~-.... po'" of Io<>l~;" ,,¡,h , ro"""",,,",,,",, ....... .....,rlb«I.,. _ ( '99J). Th .. t<t< .. _ ..... pI<> 
1O.(UI """" from • _ ..... 01 '1"""" obur.1onc .. 
pmdoo«<l ..,. thr >um ..- ..... '"O .... pI<>. lo ><Id ...... 
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• ...,--.." .. _.-.. .. __ (>0,0)." 

.. ,. _ ... ou ........ (,O.~ _ ,~ ~ ... _ ... 

~-... doIi""" .. ,"' .... <P«'" ~ ..,. r... .... ,"'o 
r .... , .... ¡-.~ ,o , ........... rr.,... .. -só.' ..... ,0<1 
Ü»n'o' 2OCII'oo j, 

" ...... "'~ 110> ..... (111 ~'"" ~okuI.ol«I ,."''''dO", 
'" T"""·SlIK .... , (100'11~ 

w .. (,---) (t''"') 

.'h<", w¡' ,¡". ~ ..... (dry .'."...).0<1 L. 
.... boóy 1m"" .. m~I' ......... " ...." .... ond "A-""' 
pt< _$O o/ 'h< """~<'" 1"'1"'10,,,," '. ,1>< 
...,.,a. .~ "';m,,«I from .... "u_ of lod.-Odwol .. 
.... _ ..... o/all "' ..... _"'..,., ..... ,1>< ""m"" 01 
¡O<I" ...... h .... , .... """ ~ .... 'fh;, .. ij_io. 

-..-.. ~ """ ""~ """"PI' """ropod bO>mo .. ¡" 
'm' ....... "".", from .... . \¡"."'" " .. ...,.. 

lwo-r __ "">tyo." 01 '><Ion<. (M"'¡"¡ 1 r".., ((. 
r«t>. 1 ..... :!<"n) .... , """d",,'''¡ 'o ,.,., dO ...... "'" ,. 
<>""PT >rtlu-op<.! boomo», ..,..c ... ";"hnno .... ",1><, ...-,.." op<cio."""" Iocol""" (1.), ,,.ro.. (S~...t 1" ... 
",,,,," l.. S. 110'. ~Y<' ,,, ..... ,,, .. .d,,,;,u.,w~ X' · "" 
X · 1 (1 .... 2010t TQ"" ..... ,,.. .., .. ..,.." dir .......... .. 
'1"_ rid, ......... ",1><, 01 ,.,0 """' ......... """"_ 
__ (oaI" ..... pta,,",", Tu~.., ... '.,"" roo.;!o<1«I 
(Z;,- l<l10~ So .. ;...,-.. . .... )' .......... "",d"".,j .... '" 
SnTISJ"lCA r", ..... ...". ••. 8.0 >Oh""",, (s..tSo('2W7I. 

c.......I u.....- Modoi (GI.M) """)'" 01 Co-.~ 
(1.1".1<1 1 6,.,;1 .I\-<u: z". l<lIO) "' .. ,..n""""", '" 
""",",,,,, , ..... ff"" nf , .... 10<"", (I.~.".l.- ' ....... (S). 
Gmrt>< d, ..... 1. ,0<1 inI ..... <t ... lD<aI"y • ool....., ... 
(1. • S) "" ~.......r .rtIu-opod biomo ... 0<1 s¡, ..... "'. 
W", • ..- oI;'''''''y ....... , 

DI'· .... 'f (In ..... I>iorn»o ( 11'1 I"lri>t>b .~'" _ 
""",1.1«I .. ~ h """h "''''''_ I.""'¡", '" .;\«.,..,., ... , .... orf· 
(",,, of 10<>1,.,.. ool .podn (O. '_'. Q_ """",1 , 0<1 
"",,-pIo," VfItIi< ,¡¡" ...... 'Y ( .. p<rud MI'",,-lPity ... 
""'''''' ."h """ ....... U, .. ,0<1 ~ M'(" do,.J <>n nn<IPl' ,"hMpod, d"""""Y ,,.¡.,. vn ,0<1 .......... ~ ..... P'" 
l",m«I , Cll..\l Tht ...,.,... u>«l , .... ".'" ...... di,m· 
,""",,, ond Iot I .. k fu"" ..... GIM oi<><ribrt ,1>< <Ir.-«. 
01 "',;"""" ... rno,oJ" ..... , ... mool<! ...... "', 1'ho, ..... "'~ 
h.", , .... "" ""Uge> [bo, ....... ( , ""w,., ...... ,.,.,. 
,tg<tir"",., orfh. "'" • ,..noI>It ............. 1>i<'<'I«I '" "ni,"';. 
"o .,...~ iI ""'r ,ull b< • >iplir",,,, ",iobI< In , 
mu~n·,';""..-..Id ,.,ti"S"t.m "',""",;'" 100- ,,,,...-i 
""' •• - ,,~ "' ... 1.0<,,,,,, (thll,br,O<I ..... 2OOli). w. 
p<><>kd ,1>< fOil"";", 11"""'" d." (,,,,,, 20 ,,..; . '1",," 
_h 10<, 10" ,h< ,<>n''''u,"ty .... ' q ..... ,r"", " tI>t ,W><I 
In..! , nd .... o<t"uITml< DI I.-.Ii,;,¡ .... ssst. ond RAro. 
m.ru-r. pr<S<fI' In 0,,11 loc-oIl'y. ,,,,.IU,. In • W'Ilq .. 

S'''''''' d;,~" .. y .... 100- _h ""'''''y. l.o><oI!tr ,.-.1 wk 
,p<ci<> .... ,""_ .. "~oI r....:l 1.>11".-. ond 

_'" tf;, .... "y. ""'''"",,", ""'.,. Sto,,,,i<oI .... 1,-..,. 

""O "",~,...t ...... ..,..;0. d ...... y ,.-.1 ri<1-<,." ' .... 
...... 3liJ. ,0<1 ""' , .... .,.¡ Unoo, M"'¡"¡ p".f""" ""l-<. 
sr"ll'>llCA r", " rO>dow • •. a.o...rt ...... ($uISo~, 2flO7I. 

R .. uru 
_ div""'y 01 Qlron", = ..... ond Q. '"-Q 
<i< .... ., oI;""~'y .......... ............., ,h.", ,h< <>1""1«1 

...... ""W"'lf " ... ,1",Uk"'llr hith<-r in o. """'1'" tJun 
Q. _ popol.,;"." ( ~"Pl» (, . 3.5~.1' < II.I)'J: ';S~. 
(, • M5. l' < 0,11$1 1 rrobl< ~). " ~",,,,"" W .. I1> .... ;-,... 
of "" ...... ,.¡,.",~ ,¡, nU"o<an, ddf ......... In l"""'" <1; • 

"'''tr ;" ........ VI, ) """"11 popuLo,.,.,. 01 o. ''''''''''' 
... d __ S """""" ..... ofQ. ,.~ .. (S5R'~ JI . 11.2\0, 
P • O,Of)~ I<APp,., If • ~S/. l' • OJ)O)':I~ 1\ mu('Ipa. 
" '"'IW;"'" Tu,.., "" I~""!" I '¡'"w.,;I [h .. o. '''1''><' 
. 0<1 o. "" ''''pd 1"_"' ,o. ft>!ltro""1 //. ,,001,,", 
r~[ch I'[o.! > liIot""", Ju ..... .....,. In,,1< SS¡" 
«si .... «l ,h. n." 11. (1""'. o. ""- rNlCk ~ 
P(CM > hlúl<-p« • ]",ho'<-p« .• .-.1 Q. ''"'~P<'' 
PN[Ch < PECoI-! > Id",o...., > 1 .. 11"""",. 

~ - "" (.""",,--, On<>py ."h...-,ptod """"""no,:.e.. ...... ,_, by • tnt;¡ 

.... 44b:l7 ""hropoolo '.doM 1.614 mo'pl .. ,..,«;.. 
b<1<>n&i~ ,n ,h< r.II" ....... 2. """'" " .. _. ""'10"1"-
Colropt .... c..,pt"".,., .... 1Jnm.>"", .. Oip<o .. , li"" 
"~. 1l",..,..,..Il~"""'I"<'" l>opl<ra.!.<pI. 
dopo< ... M«o ___ , ~""""-'pn> ... N=opI .... OpiI...oo.. 
CI<il>ot"",. Oo-thop< .... 1'odOoromot-p/'.., ....... ~ 
.....".,.... .. rk""S"",., ';ymphlpl:<.ono. 110) ... "'..,.. ... 
..... T""""""" ( ... m ... d ...... l>o....t '"' [_ 1 ... 2; 

r . .... _ .... ".,. ... _.10.-"_ <H .. """" m_ .. ' .... ""' ...... 0W1) _ .. ........ _ ...... 
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, ___ .... _~ .. __ (>0,0)." 

l!opI;;n 19'Y/: 0tNr\""'l! 1001; T,ipIthom ond 100""", -, 
Com""""'Y , .......... of "' ....... . _ .. ""' ...... ,. a. <><Wi>t'l ond 0 __ 

S/un ...... 11'" ...... , ,¡¡ ....... y (Ir) • • pro.. ri<tu.... (5), 

n"m"'" of "r< '1"<;" (lIS). ond I>o>mo .. (W) toLlo! 
,001 .... ,...... .. &nif ..... ,1)' .w.. .... (1' < {U),I bn"...., Q. 
'''''';P'' (Ir · >.2. s · _. ¡¡S . S7!i. IV · 560.20)"'¡ 
Q. ,_ (Ir · H. S · '1:;0. N$ · '1'111. ~' . lll.:I5). l. 
_0"",-).011 local.;.,. thn< .,.,. ....... " ...... h;p l. 
Q. ",,,..,,.. <Nn ). Q. ...,- (1' < o.os) (ToN. l), PSH:t! 

>nd )..mi''P'" ....... """'r """"-ni ~Ibnt ddr.,,,,,« 
lo. ''"s.RS. .... "'..,.,_ ... ".,.. ............. ' 'n«>",,-
PlCM •• d li"",1""< Io.>d >in"'" .01 ..... ''''"PIl", " in 
Q. ''''''p<>. ,0<1 f<$ I,w bo<h "'. '1""<;" n""", ll. rOl 
Q. "''''''1''' ond Q. '"''''''' ' 'h. ~"""-",. .. , di,. ... 
'''r inÓ .. (Ir) ddf .... d .;p.lf",,"ndr b<!,.,...., Io<>h,,.. 
(P. O~). "'''1'' ¡ro .. rlCM . O<I tI"h;«",," ro' Q, '''' 
_. 11.,..... .. ,. -.. .,.. h.-... 1000hld .. l, ...... "' ... 
, .. Wn< dj"''-''¡'r ,001 .... n';lbin .nd ''''''''t Ioeol" .. , 
ro< bo<h >pt<i<>. In """.1., >lal;>lK.tIy >ipt;fK .... ' 
,A«, .04 , .... Ioeollly (F,..", • al,l , P. o.IXlU. 'h ..... . 

, .... ¡r,.", • 2l-Wl. P < 0.001) 'nd ."",,,"," L , S 
(f,.,,, . l.20>, r . 0.001 1 ..... '¡M", ... d "" "" 'p<'-

,o<>, Q. 'ro";,,-> Io.>d """. numb<, .04 ,,« 'f>«1 .. (1<>, 
,ho. 1 ... , ind,,,,du",) ,hon Q. "'r"'. 8<1" ...... 10<.1 
h .... PS[Ch ,¡"",,·.d lb. lus!>'" "" .. '- of "" 
."",;.., /olio"'''' by ~[CM. 1 ..... ..,..,. 'nd I"d.'""" 
(1"I&u,", 2). So .. ;I" ",uf" .. , .... _" ...... ;" ,,'Ompod 
>p«ia ,I<hn<» . . ... "i>,,~oIlr .;p.,fK,n, ,Ir"" .04 
10< .. 1.,. ti""", • 16.o:u. dJ. • 3, P . O.ool~ ,_ 
(1-, ., .. . 32_(10"). p . 0.001). ,nd ;n""",'"'. L , S 

- ~ ,,.l'o"~ ",,,",,,,, ..,'bl"""" 
~ «' )1»110'''' ~'W llI'UloS4l'" - á ' ..... ". ,,.,, ..... ..,10 ,,0l0!" - ~ ,.- "'''''''' -,,-,-
~ ~ "s."t ,,,CUIt m._ 
~ '" ,.- ", .. .,. l$I.,,,Wf" 

'S"."" ""'1"'" ,..,.,,-

(I'~, ... :USl, P • 0.0,1 ..... d .. « « d. FOl .nhropod 
bono ...... "" .. "<0I1r """r",.", .u." of ,k< ~",";Iy 
(F~, ... 11,9,1. P < o.OOlJ. ,o. >P«'" (f", .. • JO.741. 
p , UOOI~ ;u-.l ;""' ....... L , S If",,, • 9.7lJ11 . P <110(1) 

""' ..p<"'«l 

E!f«. 01-'" _n-il, 01 NIt 1"<1" >pe<It. on <o"""" 
. <tto.opod , •• ,,,, ... nity 

In " • ..-01, lht divm.i'y (/f) >nd biomo>o of "''"'PI' 
",tu-.>p><l '1"<;'" d,~ .. ,;yu"","tl, """'" Iocol ' .... 
......, ..,.o.. >nd sn"'"' di,~,1y (lI,~ Abo, ,lit In ...... 
0<00n Iu<.t.y • ......, 'p<ó<> .,.. M&nili<on'. IroS.pmd_ 
""1)' .o4.......,..... .. .mr.ood (SSR. >nd !tArDo). n.. 
.nlr ...-..... .......... _ ............ "' .1 ..... ~ "'""1'1' 

"'iu»pod d;'~''''r ""', ook '1'«'" (SI .,;", boxh 
""*<01, ........... , 0><1 , .... ; .. ..-"" lúo"'y • "'" 
.¡>«>oo "" . "tu-.,..>d """,",,, n.ol:>l< "). 

01" .... 1"" 
n.. ~"""..,.. ,,,-,, ",.MI< d""".y of [",,"do,ion ..,.. 
_ JI.<" ,lit <ont"",n~r >tno<lUI< 01 thr """'P)' 

,nhropuds n. "'J>P<K'<d ..,.. '"U r ..... '~ Abo ... fooO<l 
,loO( ,lit '~"'opod ",",""'.0, .'IK'." .... "''"~ -
< .... 1, ,M....." ""'~ ... ho!-t ""~ -'P'"<'i<'.0<I loc"";,,.. 

c...-- ..... "" 01 o. ... u, ""' ......... o. '''90'_ 
In """,". """ .. udr Ó<mom""1<> ",", Q. <no"'"" hod llir»n- t.v.i, " vnrti< d."MY ttw. Q. _. TIIn< 
tu", vnrti< dN<f'<iIy I<,"¡' i. Q. <T"1$<' m»' lit d .. 
.... ".,..." ''f'0><I""",, b>rri<-<>. ~ h~h (",ji"'" ,n,.. 
>p«;('''' <_ "i,h ~1 n-t.ood ~ 1"..- , ... mplr. 
V.lrn<u (1"""1 ~ thot • l""P " ..... «M>lOOn..t 
by Q. ~pn". Q, ''''';P''- Q ,~"" Q. r._. Q 
_.it" ... , ...t Q. ",¡",,"""'" n"'1"""-;-:' ........,,, 
< ....... ~ ....... ,hoy """" ;. '"l'"1P>'';''I ... ,-.d ""ndo. nu, 
1,,. ....,.. ... ¡." b«<o «><"""",,«1 by T, ...... -s.;., ... 
ond 0,-0 ... (:10041 ¡..- , .. Q. ,,,,,,,,,,, . Q. '",»ifol" 
<ompIu, Goru!in_Mod'l&-< " ... (2000) fu< lb. Q. 
l."""". Q. "poI< «>"I'"" .• nd V .... "" .. ·C ... m" 01. 
(201S) 1..- Q. '~"'''''''' Q. /Q.'¡." , • ..d Q. '''',,'''' ... 
n.. 'po'<'" "'<", ...... >1>0, ..... <l~";bu'«I ...... , .. 
M,,",," \ '. 11<)'., ["" ,h ..... , Iordi .... ,h<- vn<'-"'" 
<h. "V ,,' '''' Q. ,,, ... I,..~ 

M"" •• ,..<. """" ,h<- OIudy .. "" ,,. ,I .. "r .... by 'h<-" 
"""' ... " <-ni oH 'f"c .... thr Io>!k...;'S ",''''n ¡, .,¡,
"",.-.1 .",rn. , ",' ('M , I;a." ........ ' h ... h" ......... "-hN-h 
;. ""'sn><.' ~iO" , .... 1<""1i< d~""'" p.I""'. r", boxh 
..,..:;" (f. i>I<- l). l""..-u.. "~ "'_. p<..,;t:oIt ,..Jo

,~ b«Wffft '" "urube, " r«I ""k ,,,,,,, ... ;u-.l 

thr" ll"'''''' '¡¡''''~'y ~'"'~ nu. " ,u¡>p<>n<d 1»' ,Jo, 
_'",k" V ... ""¡,·Cut,,..,, al. 120'. ), .too "I""'..t .. 
;"" ..... .., , .. 1< ... , of Q. ,., ..... """""' d, .... ,;1y 
.. 'h< Ioe>l fi<h ..... ol (lo. J<d ""k «>"''''.'''" .. .., 
lnc ..... ', 
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............. ,,_ .... _., ...... ' M ..... IGtJo ......... of (.,..."' .. 01 '"''"'9'''' off_ ......... ty 1 .... 00. 

.. CM. .... -.. .... _ ..... 1 ..... _, la.....: ... "-......... O ... _ L _ ....... , _., .... ,~ .. 1._'" 

....................... .n.. _, .. ito, .......... ", ..... ). ..... , ... l ... ,,,,,,,,,). " • "" ......... ""'-<1 
-~ty",,- --.---- -• ~ , , • ~ , , --- , '" m, - , ,. 

"" -~_. ." '" =, •• • • --,- •• ." - ." "" -,., , 
'" ,~ - , - ~ -- " - " = 

~ -- v, -, - , ~ "" -~_. ." ,. = ., ". --- '" ,oov - ~ •• -,,' , ." ~ - , ." "" -- " -
P'~l(ubrll.''''' h¡wlo;!iutio>ll phtn,.,,,,,non h., .... 

00<wn< .. «I b<,,,«o Q. "«,,¡,,.. ,no! Q, «."1/0/,,, l. 
hk>lq>« n",·..- 5.i...:h<:. , nd Or' '''' 2IlCJI»). 'od .... 
,,1>1. h,wi.h h,,~ """n 01> .... «1 i. rNECh ""'~-..n Q 
,"',,¡,.., ..... Q. ,,,, .. !folio (S. I'.knci" s.:i .... « 
r""til'y 1I.,I>;.,itim. IJni .......... d N .. ion>! "ti,,,,,,,,,,, 
d< .116,,,,,). (o .<Id" ..... , ........ ;, ... id<n« ,1», Q. "'. 
,..,. hybrid .... _.~. Q. ¡t..b",,""' .. ,b< PNOCh 
(N,¡" ... C."UI<> .... , :ZOU). no • ..,.,.,. .............. " 
"PP"" ,h., Q. "."'1''' •• d Q. _ p, ..... ,. h ..... , 
,. ... <1< d"'<'f'" I(o,~I ... , .... I'NOCh ... ","1, ,)f lo· 

''''I'''''ifi< hybtid'''"''¡ ..... /.1"", ~ .... '" <"",",n .. '''''' 
",o>du«<ll»' lo""t'" ...... . ....... ,b< """,1>1< ,,,,,,bi .,,;.,n. , ...... OS f'(IIII mu"''''''>! "'<><..,..... ("0<1<",,,, 
1""9). Thi, m.y ""' .. ,.. ,o. ,.... .. '" d"'<'f>ity (o, .... 

tw .. , 0111"'<"" _, 01 ",k ,."" _ "" """""' 
.. m,.".,. """ ..... ., 
w. lOund '''srW""n' <ff<rt d tho """ 8<ntti< d;-..., 
, . , (In ", .. m .. "" ot ",hrop.J """'"'"'"'y "ru<lu .. 
Ist..nr.:>n·"'"" .. dil'<'nily (m .... boomas> (W'll, n..." 
""ul" ,,« .... ~ ...... ~ith '''''''' ...... ""'" 1»' ""imp ..... 
(2004~ ~f>o ","no! 'N' ti>< "" ..... "",.1". "","," """""'J' 
¡h<t<""woN'y) (PopuJ"'J<.>-,u • p _ijo/MI) ¡...,. 
..".;e.o<...........,. "" ,he d .... "''J' IIn,.J , .... __ ~ 
.,001 pi foo-minr. """"" npi>lnme: obou, _ of ti>< 
,,...,...,, In ,he <""' .... n.y, Sim~."" , T"'·,,·$.I ....... 
.... 0)-..." (_1 ...... ...,; tho, ,he .,.k p' .... ;,; d~~t>.t}' 

(Soho ...... ·W ....... 1 (0--... <,...;p.. , Q. """'foI"') ... 
¡>Ioi"'" _ 7A d u... -r IIn of ,,""_ pi. 
f""""'B ...... ~ ThI> oould b< ...... nod d ... '" ,Ir l\Igh 

" •• 
"'-.( of ..,..-ioIi .. ,,,,, of ¡oI1·hJnios """'~ _ . ,t.ey 
Iu, ... bt<n «In_...t .. ~"''P0' u..u. .pmIr 
(Sto ... .. ... :!OOl), 11'0> ~ "''' of ,"""'1 .... ;,;." ~ 
"'h , .... ,.",. ""'''''''"'1'' ~;th """ .pecio> ""yO<'«)(lnt 
1..- thri.-~ 1<,.( of '"1''''''' lo """ ..,..-'" .. c .... """ 
.... Id "'""PI' "",pi»'«"""",-

Ik", ¡>lo .. 1<"<';'; di~y ," • • 1IIiy Iu. dll'l:<' 10V<'<' 
, .. ti>< .....,;..<d <ornmuni'y of ""'bi"""" y«. lb .t_ 
1«10 011 Ir ."'~ lo ,b< _~~ ,....p... "' ..... 
"",i"",!y. by 1"""""'" <00<'><1< «<-<1 ,hn"""'" 'b< 
<onvn".''J' ("'hithom .. al, :1(10(;). 1'", . .. mpIo ... 
1"' ..... lO "" ... pb .. p' .... '" d.· ... i<y < .. ...,..,.... .. 
1"' ........ lhriI .... I\it .. ,.", comp(o"¡,~ .... rtutrtltm.ol 

qoolitr (II.>iI<r ..... 200-1). 1"', ""r 1.>"" , 5'''''''' 
...."i<y ... ""' ......... (IIoilty .. >l. :1(10(;). ~'''''' in · 
.. n~,y. ,no! ~.~<I"" ...,.. ... ('>orh>. .. >l. lf)()II¡' 

C,'""" ",h",.,.-.;I """mo,"'Y "ru<lu .. 1Ir. S. R$. 
... d W1 d~f .. od .iJ.nirotantJr b<t ...... ¡"", .....,..., Q. 

""'''p'' !ud , .. Nsh<>' ,-.Iu .. i ... ( , .. pota""'''''' 
m"",.,.,.<1 TIu. "" .. 'o .... y"" .. pI,inod by ,h. """" 
domi .... « .... """" di"''''<y''' Q. ,ftWijJ<J in ;111 
Io<olitit,. In "'n ..... th~ ..,..-it. d"",i .. ' .. ."D; ~ ... ~ 
...d lb 1"'" obundon« "'" 8<0<tIC d.....-~'y ""l' b< 
f..,,,, .. , ti>< .... ibbd., of ~",.> .od "".-.1" .... , 
"'0"'"1 in , """" ,omplt. ,,''''opoci .... mI>b'" 
n..." """'" . .. ",,,,,,,,001 by kW<oI .. ..ti<, ,Iu, Iu, ... 
;/t<>..-«! ,h .. ,h. 1"" ..... in V .... " ... <i>t ... in pi .... 
" ............. , ~ """"., of van."'" in """""'" 
luJhI (GMdi<z R04. ... "" ..... 20M, T ...... ·5.io'h<:. 
...d Or>nu 2001. l<\¡t< • .c...m" ..... 2OIJ). pit ....... 
loJK'oI (11"" ........ '997), u<lut«'u"¡ 180 .... '« ... 
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:Iflt'», "'" d .. _ .1 "'¡" (f,", 1 .... ). 11'1 ""'" !'<o. 
tu,,", ... _'k>IIr """t~~1cd &"" th,o, ."Ior"l>"'l' 
." ""'~;" lo U ..... ~,." pl.>n< ''';''' ' ;'' "'~ '<"1";" 
in! ,h,o, 'h.-y ... ",M ,Jo.<Iy , .. (1 ,1>< pl.>n< , ...... ,'" v;' 
, ..... ",i .. 1&.nJ<rt M 01. nlO!). " 'Uniloo- '''p,m. h,o. 
b<.n """,1«1 in <>.....,. _""",oods (l>imp ti ... :!OH, 
..... "" II~ .,..¡ fr'O< lIlO-I), "'" ....,.Jypt •• (1",....,. ti ... 20(0), 

1, F"'"'"'l ,1>< <_ ... hMpod «>mn","'y .. "", .. ,..J 
.. 110 Q. ,,,,";,,,,, ...el Q. .....- ,.,.,. ''l'''''''''1«I by r ..... 
.obo ...... , ,....:;" ."" .....,. o"m ,....:;'" ,.toi<~ ..
.. 110 ti .. , "1""",1 .. ",h« "'..- I.,S-- r"'· ........ 1>« 
2OP'J), r.tto<uWiy. , .. """" """,,,,1 ,loo, "" '"''''1''' o( 
Q. <_ >UI'P"" • 1""'''' n ... r;... o( ' ..... "",,,, 
""" Q. ,_ ""'*""Iy txc- thr &no. '1""'" -... 
",.iOn- '''P' o( ....,.,,'<. ""'" rond;oo.,. ... ,,>"~ o( thri, 
!' .... ., do" ..... y .. ... ...ry .>.pI.>;!>Od. ThI,,,.~ by 
.... _ . ..,¡, o( r..--.sb>o: ..... ..-.J ~. (20060). _.t., 
~..J • _, """"'" ... w. 'P<"<'" .. ~yt:.ndo o( Q. 

"""'1"'" Q. "" .. 1#'" «>m¡>I<>.. w .... , ....... " d~ ...... !}" 

l~ "'00." ...... ","",td ............... wilh """"" _""'Ir ~, ........ "'- ~ .. ¡,. "'"'~ .. <ent< .. o( 
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2 E Tom,.-Sól1cl!ez, E ((I$lillo·¡\fel1dOZ(I, L V(llel1ci(l.(II<!wIS el (I/. 

AnSTRACT 

Pbnl·inSCCI imCT:Iclion has maimaincd sl~blc for more Ihan 300 
mili ion years. a ':'el lhal h.1S bcell relaled wilh lhesc grouP$ capaeily 10 
escape or aSSQCiale ",ilh Iheir CQUnlerpaTlS fQr reprooucliQn. proleCliQ" and 
'"dinS. amons Qlhers. ATlhropod commullilics ar<: intlucnccd by variQus 
f"eloTS: hQwe,·er. SQme ,ludies sus seS! Ihal sellel;e. chem;cal and 
morpoological nrbbilil)' ofho,l plams are Ihe f.,clors which illtluence Ihe 
most 0" aTlhJopod cOllullunity structUJC. [n Con IroS!. intnnsie In,cel 
ehar:lClnistics. such as the c.,oskdeton. ",inss. and fceding prcfcrcnees can 
explain Ihei, e,'olulÍonary succe,s. In sen"""!. il has been proposed Ihal 
proximal (ceological) and distal (el'olutiollary) facloTS are responsib1c for 
populaliQn abundance and dislobUlion alld for Ihe communÍly slrucmre and 
funetiomng_ Amons proximal faet<mi. We can mention: diwrsity (geuelie 
aud spceilie). ;nter:lctiOlls. disturbances. gcogJ3phical and $Caronal 
v"rialions "nd edaphie faclOTS. Amon!! dislal causes we can poinl ou!: 
llalUral seleclion. coevolution "nd adaptin, rndialÍon. For a1l lhe 
afor<:menlioncd. in this chaptcr We ",ill describe and diseuss ,:,elors the 
iull"enee planl';USCCI ,nlcrnCllO'¡S whieh a..., I'Cry 1I1lpOr1anl lO 
elucida1e lhe rea-'lOns for Ihe "colosieal aud e'"ohnionary su~e"ss of bolh 
groups. 

Kerwol'ds : al1hropod c01l11l1unitics. diSlal faclOrs. proximal faclors 

l. INTROD UCTlON 

Sludying Ihe i11l1.'J3ctions bl.'l\\'ccn living bcings and Ihei r cl1\'iTQnmenl 

has i11lCrCSIL>d human !xings since lhcy appcared on cal1h. c\'en Ihough lhl.' 

fornlal sludy 01' ecology slarlcd less Ihan 200 years ago (Egenon. 2(01). 

Re<:ently. ecologkal smdies acquired great importance due to Ihe increasing 

degradation of ecosyslems alt around the 1I'0rld (Brehm el aL 2005). a 

dcvcloplllent that has altered Ihe i1lter3clions belween diffáent biological 

groups and endangl.'rs Ihe dynalllics thm slIstain most ecosystellls (Dial and 

Cabido. 2001). 
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p,.oximal amI E,.olllfionm)' FaCIO"$ rhal tnjlmmce An{lrOpot! . 3 

One of the- (nain cha!lenges 01' stlldying ecology is 10 recognizc 3nd 

undersl~nd Ihe meehmüsllIs Ihal en~blc species 10 coexisl wilh eaeh olher. 

and 10 undcrsland ho\\' lheir inleraclions affecllhe slrUClUre and fi.mclioning 

of biological cOlllmunilies. One oflhe approaches Ih31 have been used 10 

undcrs tnnd the-sc mechnnisms is Ihe grouping 01' spe.::ics by ccologic:1.1 

Sllllilarities (Shcley and J:1.mes. 2010). Li lldeman (1942) proposes Ihe 

classificalion of species based on Iheir posilion in Ihe- trophic chain: 

producers. consumers and decomposers. This classificn1ion is direc1ly based 

on lhe inler:::tction bc1wecn ~nimals and lhe plan1S Irom which Ihey ob1ain 

rCSQ nrces. This chap1cr wllI use the dclinition of fUllctional groups of De 

Bello el al . (2010). who grouped org.1nisms according to the ehametcris tics 
thal are similar betweenlhem and Ilmt lead Ihem lO respond in a similar way 
to changes in thc environlllent andlor to ha ,'e ~ Sillli lar i lllpact 011 ecosystcllI 

proceSSC$. NUlllcrous studies support Ihis type of classit1cation (e.g .. 

Hochwendcr and Fritz. 2004: Franks el al.. 2009: Momis and CianciaT1lso. 
2014). This dclinilion of function al ¡rollp a!lows rese~rchers 10 

contcx!llalizc. in a broadcr way. Iheir undcrswnding of how Ihe presence of 

different spe.::ies of arthropods and their intr3 and interspccific 

intemclions inflncllcc Ihe SlrllClllre and fllnclÍoning of arthropod 

cotlltllunilies. 

This cllapter describes hol\' proximatc (ecological) and distal 

(e"ohuionary) caus.aIÍOll faclOrs have inflllenced Ihe di51ribUlion and 

abundance of arthropod populalion5 and Ihe SlmC!llrc and funclioning of 
arthropod communities. The proximate causes Ihal wiIl be analyzcd inelude 

plant di\"crsily. associalional SllSCCplibilily. plant produclivily. plan! gcnelic 

divefSily. cltcmical composi lion. struc!llrnl comp1exily. e!l\'ironmcntal 

gradicllIS. seasonahty and disturbanccs. Thc distal cause-s include 

coe\'oIUlion. hybridizalion and ada])!ive mdialion. The chapter will focus on 

cxamplcs 01" arthropod spcci<;:s aSSOClaled with oak spccies and \\"ill describ<;: 
lhe- m:1.in t:"lcl0rs Ihnl in flut'ncc Ihe inter:tclion bctwce-n pl3nlS nnd inscclS nnd 

ho\\" 1 his relal ionship conlribules andfor has conlribult'd 10 Ihe ecological and 

e\·oIUlionnry $uccess orboth grollps. 
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2 . B IOTl C FACTORS 

2.1. Plfallt Di\'{" l'Sity 11 11 ti Assodlltiolllll Sus{"(' lltibility 

Arlhropods mainluin u d ose rdalionship \\'ith Iheir host planls. from 

which Ihey oblain a wide mnge ofbencfils (e.g .. food. shelter from predalors 

or 3dverse eond!tions. plaecs for sexual display. de.) (Slrong el aL 1984. 

SchoonO\'l:n el aL. 2005). lt has Ixen proposed 11131 planl di\'e rs ily may be 

imporlmll in delcrmining Ihe di\'crsi ly of Ihe associaled fauna (H\l1IIc r and 
,,_, __ . "" ~ . .. . _ •••••• _ •• • 0 _ , , ,,,,,'- " _ ' • • _L _ _ _ o • • ~"' '', ~''- __ _ _ • • • • _ _ 0 , _ 

11131 a grealt"r dil"e rs ily 01' planlS provides 3 br03der r.lnge of resources and 

condi lions Ih31 can suslain a grcaler !ll!mlxr 01' associatcd sptties (Siemann 

ct aL. IYY~ ; Haddad ct aL. 2001 : Cmtsinger el aL. 2006; Vehviliiinell el aL. 
2(08). rield and experimental studies have confirmed lhis hypolhesis by 

reporting un inerease in Ihe di\'e rs ily ofph YlOpho'lgous arthropods as u resuh 

ofllle inerease in diversity of lhe associaled plants (Siemnlan. 1998: KnOjJS 

el al. 1999 : Hawkins and Poner. 2(03). This inerease in lhe sp.:elnun of 

resources and condilions associaled wilh plant diver sity nOI only reduces the 

competition bctween arthropod spccies wilh s imilar requir.:m.:nlS but can 

also fa cililate the arTÍ val and colonization by new spccies that exploit Olher 

a\'ailab1c rcsourccs and conditions (Schowaltcr et aL. 201 1). whieh results 

in grcalcr dÍ\'crsificalion. 

Morco\'er . il has been n:porled Ihal Ihe divcrsity 01' planl specics can 
ha\'c a posith"c influcllcc onlhc richness of parusito id arthropod specics alld 

!hcir predalors (Huulcr and Pril'C 1992: Sienunan el 3L. 1998: Wojlo\\'icz el 

aL 2014: Valcm' i3-Cm':\'3S el aL. 201 7). For example. BrO\\'n and Ewel 

(1 987) proposed lhe phcnomcnon knowu as oOassoci31Íonal SU$Ccplibility." 

which suggesls Ih~1 hosl planls sp~li~ny ~ssoci~lcd ",ilh hdt"rOSpecific 
ncighbo.-s can SUS1"i" o comnmnily of hcrb,vorous "rlhropods ",ilh grcU!er 

abundance and di\'erSÍ1y. This ph'':lLomcnon is cxpccled 10 occur when 

~cllemli SI arlhropods bencfil from lhc wide rallgc of resources and 

conditions providcd by diver~ plan! communil ies (Unsickcr el al , 2(08). 11 

\\'ould also occur when Ihe focal planl is Ihe kaSI pref.:rrt-d hosl bul gro\\'S 

near lhe prderred hoSI planl (Atsal1 3nd O'Dowd. 1976); Ihis prOllLotes Ihe 
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mobLlily 01" Inlhropod sp.:cies lO neighboring pllmB aner uSlIlg lhe prcfl'TTed 

h051 pl3m (\Vhile and Whilhmn. 2000). 

The greater diversily of hcrhi\"ores 3 ssocia t~d wirh hosl plants thal 

coexisl in flori stically cornplex pl1l1l1 connnunit ies has becn reported in 

IClllpcr:l1c Mexican foreSls wilh respeel lO eOllll1lUnilies of eelophagous 

arlhropods associ3lcd wilh Ihe eanopy of Que,'Cus c1"lI$sifQ/ia (rovar. 

Sánehez el 31.. 20153). QIICI"CI/S cl"Clssipcs and Q. /"l/gasa (Tovar ·S:inehez el 

al.. 20 15b). and with respIXI 10 Ihe eOI1U11unily of gal1.inducing cndophagous 

insects (Cynipidae) associal<:d wilh Ihe canopy of Q. cmulllca Ihrough :1 

gmdienl 0 1" species richness of red O:1k (scction: Loba /m.') in lemperate 
foresls ofllle cenler of /l.kxico (Valcncia·Cue\·as el al.. 2017). 

This suggcsls Ihal a diwrse communily ofplal1l spccies favor;; a grcalcr 

divcrsily of Ihe assocÍ3lcd arthropod conununilics by making availablc for 

Ihcm a broader r:l1lgc of rcsourccs and condilions. lbis inlonnalÍon should 

be eOl1sidered II'hel1 pl3nning Ihe management and eOllseryatiOI1 or diw rso: 

O:C OSySlcmS 

2.2. Phl1lt PI"OdU f.'li\'ity : Biú ll1:lsS 

AII organiSIl1S necd o:no:rgy 10 sylllho:siz.: lhe molo:cuks ro:qllired 10 

perronn slIrviv31. growlh and reprodllclion processes. rhe abilily lO obl3in 

energy is 3n esscmial t:'lClor for individuals Ihal is ~ssocialed \\"ilh their lel'el 
of adnptalion (SCholl·3lter. 2011 ). In terrestrial ecosyslems. plants ~rc Ihe 
mail1 responsiblc ro\" lransto nning solar energy mto chemical energy IhrOllgh 

pholosynlhesis. Parl oflhi s energy is storcd in pl:lIIl$ in Ihe fonn of orgal1ic 

maller or biomuss; Ihe rate 31 which Ihis biomuss is product-d is known as 

prinmry produclivity. Vcgelablc biomass can bc used ror cncrgy by 

hClcrolrophic organisms. including arthropods. Thus. a highcr primal)' 

prodllcli "ily leads lO a grt:aler 3":1ilabihlY of re$Ourccs ror consumer spccies. 

incrc:1sing Ihcir abundance and lhe number of spccies a>socialed wilh plal1ls 

(Srivastav3 and L3wton, 1998). 

Herbi\'(lre 3rthropo ds ob13in Ihe maller and cnergy lhey need lQ c3rry 

Out Iheir vilal (um:lions dircrlly from planls. Prcdatory úr pamsiloid 
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anhropods bcnefil indireCl!y from p!am bionmss bccausc lhey use hcrbivorcs 

as a resource and can el"en respond directiy 10 changcs in I"egelalion 

(Stcmman. !998: Begon el al.. 2006: lIaddad el al.. 2009). This dynamic 

should be considen:d II'hcn lrying 10 undersland lhe close rclalionship 

belll"ccn plams and anhropods fron! difTercnt lrophic k'·cls. as II"cll as lhc 

infllt~'11CC of planl biomass on lhe funclioning and Slntcntre of anhropod 

connnunilie$ (Slrong er al.. 1984). 

In gcncmL rhe biomass of planl connnunirics can "llr)' sp:llially and 

lcmporo!1y (llegon el al .. 2006). II"hich has been exp!ained as a re5lth oflhe 

helerogeneity of ell\ironmcnlal conditions and biolic processcs (Valencia
Cuevas and Tovar-Sánchez. 20 I 5). In tum. lhe dmracleristics of anhropod 

conllnunilies such as lhe abundance. ridmess and divcrsily of speeies 

rcspond to "arialions in plant biomass. lhal is. "arbtions in conditions and 

in lhe a"ailabililY of reSOUfCes (CnHsinger el al.. 2006: lIaddad el al.. 2009: 
Tomas el al.. 201 1: I\kAn el al.. 2012). An examp1c oflhe influence ofplant 

biomass on arlhropod eonununilics can be SCClI in Icmperolc l'Cosyslcms. 

",here lhe phenology of planls i5 !l1 fluenccd by precipitation pallerns. Planl 

biOl1lass increascs (produclion of bronchcs. Icaves and fmil S) during Ihe 

miny sea son, whieh also ereales the neeeSs.1ry eondilions for the gro\\'lh 01" 

varions spt:etes 01" epiphylle plams m the canopy (Valencia-Cuevas and 

Tovar-Sáncht:z. 2015). Anhropod eonununities assoc iatcd lI'ilh lhe oak 

canopy (Quercus) 01" tt:l1lperale fort:sts Imve sho\\'n :111 increase in species 

abundanee. ndmess and di\'crsily \\'hen lht: mnge of resonrces and 
conditions becomes broadcr as a result ofllle inerease in lhe biomass ofhosl 

plants hosts during the ruin )' SC3son (Forkner el al.. 2004; Soulh"ood el al.. 
2005; TOl'ar·S:ínchez. 2009; To\'ar·S:ínchez el al.. 2013: TOl'3r·Sanehez. 

2015a). 
Al a spnlinl leveL dill"rcllccs in biolie Or nbiolic rnclors IIlny Cn,Qlc 

difl"renccs in lhe amounl 01" bionmss gencrated by plllnt communttics 
(Valencia-Cue\'as and TOl'3r·Sñnehez. 2015). Changes in biomass and plant 

productil'ity ha,oe been reporled as a result of lhe changes illlempcrature and 

precipilalion that occur along altitudinal gmdienls (Sundqvisl et al.. 2013). 
This has eonscquences for lhe abundance. dil"ersily und richncss of 

Complimentary Contributor Copy 



176 

 

 

P/,l)ximl)l a /ld El'l)llIIil) /I I) /,Y F aCII)I:Y Thm l/ljllIl'llce A I'Ih/,l)pod ... 7 

anhropod speeks (Kómcr. 2007: Lessar el al .. 20 11 : Sundq" is t et aL. 201 J: 
Benmrdouelal .. 2015). 

Biological processcs can also a!lcc1 the produclion ofpbnl biomass and. 

in tumo the anhropod eommunilies associatcd with plants. Some studies 

ha"c found Ihal l he di I'ersily 01' p1am species (Tilnmn C! al. , 1996: Cardina le 

el aL 2007: Haddad el aL. 2009) and genOlypes (Cmlsingcr et al.. 2006: 

2008 a. b) fa,·ors planl producli \'ilY [due 10 niehe complemenlarily or 

racili lation (Hooper el al.. 2005)]. which benelils spceies richness and 

abundance 01' anhropods (Johnson and Agrawal. 2005: Johnson el al.. 2006: 

Cnllsingerel al.. 2006: 2008a. b). 

23. PI"nl ,"pnNie Oi"""s il)' 

Gene1ic diwrsily is ddined as lhe nmgnilude of genelic \'ariabilily allhe 

indi\'idual. populalion or species le\'el (Na>on. 2002). 11 is considered Ihe 

ni\\' malerial for e\'olulion through nalurnl sdeclion (Fisher. 1930) and a 

fundamc1l1al $Ource ofbiodiw rs ity (Huges et al. . 2008). (n the last 20 years. 

di ITcrcnt ' IUdies have fOlmd c"idenec that the genetic dil'ersity of host plams 

is an imponanl ecological faclOr Ihal can influence Ihe Slruclure of Ihe 

animal conullunilies associmed with lhem (Whilhalll el aL. 20 12. Crustingcr 

el aL. 2016). This e" idenee is associaled with Ihe rceognilion Ihal lhe 

pltenolypic eharnclcrislics 01' plall1 popnlations prcse1l1 subslall1ial genelic 
diversily (Gebcr and Grilli:n. 2003). High-impacl genes with illflucnce al 

th(" community Ie\'el ha\'e alr("ady bc<:n identified using QTLs (quantitati\'e 

tmil loci): they include genes that are responsible for the ph("nological pulses 

in\'ol\'l.'d in lhe fomlalion of buds (Frc\\"l.'n el 3L. 2(00). Irl.'C gro\\'lh and 

arehitceturc, (Bmdshaw and Stettlcr. 1995). rcsiSlancc 10 pathogens 

(Ne\\'combc and Bradsha\\'. 1996). and production 01' secondal)' IlIctabolitcs 

( Sh~pherd el al.. 1999: Freeman el al.. 2(08). 

Thc study 01' plam-anhropod intcractions has nmdc it possible 10 

demonSlra\e Ihe influence of genes al lh ... communily level. Th~ preferred 

sludy sysl~ms include founding specics and lh~ir associaled phylophages 

(hcrbivores) (Whitham et aL 2003. 2006. 20 12). Founding speeies are plant 
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spccles Ihal stnlClUre conununities by crealing locally stnb!e condilions. 

providing resourccs for olher s(X'cics and conmbuting lO Ihe mooulalion and 
slabilizmion of C'C OSySlclll processes (El lison el al.. 20(5). In general. Ihe 
s"nel;c d;"""';l)' of hOSl plonts is posü;""I)' ond s;gn; ficontl)' rclolcd lQ Ihe 

dll'ersily. richness and relalive abundanee of Ihe associmed herbivore 

conUllUnilies. An exa1l1ple oflhis panern can be foulld in poplars (Wi1l1p el 
aL. 2004; BangeT1.::! (,1.. 2005. 2006. 2008; COlllpson el aL. 2016). ollks 

(Tovar-S(ínchez and O)':m13. 2006b; TO\'lIr-Sánchez el al.. 2013 . 2015a. b: 

Valencia.{:lIevas el aL 201 7). eucalyplUS (Dungey el aL. 2000). and lI'il1o\\'$ 
(Hochwem\cr and Frilz. 2(04), Even in poplars 3nd oaks, Ihe response of 

phYlophagous orgllnisllls 10 Ihe genelic di\'ersily 0 1' hosl planls has bcen 
ccmsislenl regardless of Ihe hosl speeies. Iype ofroTeSI and geographic SC:l1c 

(popIII:II;on and regíon). 11 has bl--cn snggested Ihat an inerease in Ihe genelic 

di\'crsily 01' hosl ]>la1l1s c:ln generolc changes in Ihcir morphological 

(LambcT1 el aL. 1995: GonziÍlez_Rodrigucz el :11.. 2004: TO\':lr_Sánchez and 

Oyama. 2(04). ]>henologic31 (Hunler el al. 1997). archilecturnl (Martinscn 

and Whilhmn. 1994: Whilham et aL. 1999: l3angen el aL. 200~). and 

chentical (Fnl 7.. 1999) chamclerishcs. broadening Ihe mnge o fresourccs and 

eondi lions Ihal can be exploiled by h.:rbil'o res, 

Llke\\'ise. it has bcen obseT\'ed Ihm Ih.: gen.::!ic identity ofh osl planlS 15 

an important regulator of Ihe slructure of arlltropod eommllnities. sinee 

genetically similar hosls suslain associ31ed comllluniues of g~nelically 

similar anhropods (BangeT1 ct aL. 2006: Compson el al.. 20 16)This fae! has 
bcen ~xplaincd by considcring Ibal g~nc!ically mor~' similar pop\llalions 
ha\'e gremer similarily in Iheir phys icaL chemical and phcnological 

clmr:tcwristics. which wi11 fa\'or the establishment of more similar anhropod 

conununilies (IJmlgen and Whithmn. 2007). The abi1ily of herbi\'OfoUS 
arlhropods lO discriminate bel\\'ccn piant genOlypes has bcen obser\'oo in 

ditTerelH plmn species. inc1uding POplllTS (Wimp el al. . 2005; Compson el 
aL. 2016), eucalyptus (Dungeyet aL. 2(00). \\'i11ows (1'lochwellder and Fritz. 

2(04) lInd oaks (TO\'3r_S:illchez and Oyama. 2006b). 

Thc aforemenlioned sludies have mmlyzed conummilies ofspecialized 

(endophagus) and gcneralisl (ectophagous) herbi"ores. showing Ihal Ihe lirsl 

group is more sensiliv.: to the clTeclS of Ihc genetic dil'ersity of Ihe hosl 
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pl~n! s (Dangert e! al.. 2005, 2006. 2008: Shus!er e¡ aL. 2006: Tovar-S:inchez 

and Oyann 200Gb: Vakncia-Cucl'as el al .. 20 17). Endophagous hcrbil'orcs 

are a11 impot1a1l1 fU11clio11al group !ha! inhabits !hc C:UlOp)' of !rces. and 
includes inscc!s such as gall,formcrs, lea f miners and leaf,ro llcrs. which are 

charnc!enzed by living wilhin 1he hssues of le:l\'es 3nd feeding on 1he 

mesophyll !issuc (COll11' Il. 1990). II has becn propos~ !ha! !he hen!able 

phcnological and chemica! signals lha! are produced by host plall1S 

determine lhe selec!ion of oviposilion and gal1 formmion sit~ by 

cndophagous hcrbil"ores (Abrah3mson LO! aL. 1993). For example. whcn 

choosing oak !recs. gall_IOl1ning wasps 01' !he Cympidae famil y choosc 

specific species. organs and ti ssucs (S!one. 2002). This high degree 01' 
spcriali¡'1!ion and !he d ose rekuionship oflhese insce!s wilh Ihe hosl p13111 
eould be !he re350n why Ihis group is so scnsj¡il"e !O Ihe gene!ie diw rsily of 

lhe hosl (Tol"ar-S:inehez and Oyama. 2006b). 
r he gelll'!ic divcrsüy of h051 planls no! only has ;l dirccl ...rfce! on Ihe 

assocm!ed herbi l"orc conllllunilies: i!s inlluence can ex!end indirec!ly !o Ihe 

folloll'ing lrophie le\·c!s. erealing a easeading ...rreel !hrough Ihe eeosyslcm 

(Whi!ham el aL. 2003. 20 12). For eX:l1llple. an ineTcase in Ihe gcne!ic 
diversily 01' Ihe hosl planl !llay prolllole an inereasc in ils arehilee!ural 
eomplexL!y and LlIurüional qualily (Bailey el al.. 2004: Glylln el aL. 2(04). 

II"tuch lI'ill f¡lI"or an inerease in !he diversily. abundance and quali ly 01' !he 
associa!ed herbi l"ores (Elailey el al.. 2006: Valencia-Cuel'as el al. , 201 7) 

whieh, in tum. wi ll inerease Ihe illlensily of l'rcdmion and Ihe degree of 

pamsilism (Sarfmz el al.. 2008). 
In !he coming ycars. a major dmllcnge lI'íII bt.: !O uuders!and !he 

cOllllcelions bclWee'11 el'ohniOllary and ecological processes. gil'cn Ihe' 

cominuing 10ss 01' genetic divcrsily Ihroughout ¡hc world (Buldmn el aL 

2010) and !he po!enlial consequcllces on biological communilLes 01' lhe 

changcs in !hc paUerns of genelic \'ana!ion causcd by large sek<.:1il"e even!s 
(Genung el aL 2011 ). Rccogl1iáng Ihe influenee o f Ihe gellelÍc diversily of 

hosl plmu5 on ecological processes conslitUles a \'aluablc eontribulÍon 10 
ecologieal Iheory; ¡he slUdy of ar!hropods and !hcir hos! plan!s has 

undoubledly made a signifieant eontribut ion lO ¡his Iheorcliealadl'anee 
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2.4. C hl' mical C ompos ition: Nutl'itional Q ualit,. =111<1 
Sfcondal'~' MHabolitl's 

Th~ pl:ull chcmic3ls Ihal can inl1ucncc Ihc associated arthropod 

ccmmunities can be divided in two ealegones: foad :l1ld di.'fense (Slrong. 

1984). An exmnp1e of 100d chel1licals is loliar nilrogen. a cri!ical component 

for phy!ophagolls insects (S!rong e! al .. 1984): ils conce1Hrmion is posiü\'ely 
and significamly associm~d wilh the gro\\lh, reprodUClioll and sun'il'al rate 

of hcrbi\'orous insec!s (MaUson Jr.. 1980). The conwn! of nitrogen in !he 

le~\"Cs can \'al)' due to k:af on!ogcny or be!\\"een plan! speeles (Jell"ries el al .. 

2(06). altcnng the feeding preferences of herbil'orous inseets (Co1ey and 
Barone. 1996; Marquis and Lill . 2010). For exal1lple. lo\\' ni!rogen con!ell1 

has been associatcd with a lo\\' pref~renee and reduced pcrfonnance of 

herbil'orous inst'C!s. as the pala!abllily of :'1 plan! depmds on Ihe 

carbon/nitrogen mlio ofthe lea\'cs (ScMdlcr e! al.. 2003). 
F. m" ~ c"mm"nily.r"",,~ .. ti 1"ler<p<:Ni\'e . Ihere ~re <e\· .. r.11 <lI"lic< rh.11 

sho\\' the importanee of !he ni!rogen comen! of hos! plall1S on then 
associated insec! communities. Some s!udics have reportcd a posili\'e and 

sigui ficam rebtiollship bctween Ihe concemratioll 01' loliar nitrogen and Ihc 

densi!y of herbl\'OTOUS inse<:!s (e.g .. leal' mincrs_ che\\'ing insccts. ga llo 

fonm-rs and leal' roHers) in I'arious sp~cics 01' oak: QlIen:I/S alba (Wold and 

Marquis. 1997). Q_ ¡¡ri¡!IIS. Q. rubra (Forkner and Hun!er. 2000). Q_ delllom 
(!\nkmnllra c( aL. 2008). Q_ germina/a. Q_ lae-.·is (Cornc lisscn and Sti!ing. 

2006. 2008). Q_ alba. Q_ CQCcillell and Q_ ..ell/lilla (Marqllis and LilL 2010)_ 
Lih:\\'is.::. 3 gre3(Cr ridmcss 01' sfk!"ci.::s of ch.::wing insec(s (Lepidoph .. ra ) hns 
bc~n rCllon~d ",hen therc is a greatcr mnoulII offol iar nilrog~n in Q. cr¡sp"l" 
(Murakumi el nL. 2005_ 20(H. 2008). 

h has also heen wcll docllrnellled (ha! plants produce o(hcr chcrnical 
SllbSlanccs (c.g .. o:l:alic acid. alkaloids_ phcnolic cornpollnds_ 10.~ic lipids_ 
fla\"onoids. lannins and lignins) Iha( ac( as defellscs Of insecl allTUCl31l1S 
(lkcerm e( al.. 2001 ). In fl"Sponse lO (hese signals Of chemical defenses. 
tlll'rc can he dl3nges in (he Slructllr~ of :tT!hropod cQnl1llllnities associ31cd 
\\'j(h I!\<: canopy of !r.::es (lnone el "l.. 200.'1) . 
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T~nnins sl:md OUl ~l1long ~ondary melaboli1~s for lheir dd~nsi \'e role 

~nd lheir ell"l"el on herbi\'orous inseels and 011 lh~ s lroC1\lr~ of Iheir 

1;onulIunili1;s (l'ecny. 19 70). h has ocen repom'd Ihm Immins reduce Ihe 

grol11h and $lIfl"il"al ofphYlOphagous in$C(;ls (Kallse el al. . 1999: UII ami 

fo.hrqui s. 20(H). produce lelhal dcfonni1ieS{Barbenhcnn nnd Marlin. 199") 

and ineTease pamSilis1l1 mIes (Faelh and Bul1man. 1986). Allhe communÍ1y 

lel·C!. a ncgnt!\'e rclalionship has bccn Tl-potlcd bcl\\"ccn Ihe eonccnll"3\iol1 
of lannins in hosl planlS and ¡he abund:mcc :lI\d richn~ss o f hcrbi l"orous 

ins..'CIs (c.g .. ehcwing inseels. lcafminers and gaH-formen ) Ihal inhabillhe 
1;anooy of die fo llowinl! oak )1>ecies: Q. aloo. Q. "(!lI/IIIlo (Le Corff and 
Marquis. 1999: Forllter el al.. 2004). Q. c/7"spllla (Murakmni el al.. 2005. 
2007. 2008). Q. germinara. Q. /a.!l·i$ (Comelissen and Sliling. 2006. 2008) 

and Q. gambc/ii x Q. gri$ea (Yarn~s ~I al.. 2008). 
There are reports Ihallhc specics ofindi\'idual pl:mlS has a Sigllific:lnI 

dfeel on Ihe conccnlr3lion of nilrogcn and sccondary mClabolilcs (Suomela 

nnd Ayres. 1994). ",hieh snggesls Ihal s(X'cies \'ariabilily arCecls Ihe foroging 

aClivily and 5p3lial distribulioll of arthropods. Thc cOllcelllrmion 01" llilrogen 
and sccondary mClabolilcs may depcnd on Ihe following faclors: 1) Ihe 

genOlype oC Ihe hosl plant (Glynn el al.. 2004). 2) Ihe enl'ironmental 

condillOns (Larsson et al. . 198G). aud ) the resources of Ihc host planl 

(Rickkfs. 2008). 
Gall · fonners (Cynipidac) :lre :1 grollp of insC(;ls lhal is sensiti\'e lO Ihe 

dillcrcllces in leaf chcmislry bel\\"cen species 01" oal;s. Abmhmllson el al. 
( 1998. 200) fOllnd Ihal Ihe Slnlcmre of gall_wasp commm'¡¡ics lI'as di ffcrent 

alld particular in each of six di Il"ercnt s(X'c ies 01" oak (Q. I(/<?\ú. Q. III.l"l"fijolia. 

Q. illopitu/. Q. c/U/plllanii. Q. gcmin{lw and Q. lIIillillla). Similar rcsults IVere 

reponed for Ihe complex Q. CJ"OS$ipes " Q. (I"O$sijolia in Mexico (To\'ur_ 

S:inchez and Oyam3. 200Gb). ror Q. infec/oria and Q. b/"{III/ii (Nazemi el al.. 
2008) 111 Iran. und lor Q. ca$/(lIIea 311d Q. C"/"an"ipe$ in Mcxico (Tovar

Sánche7. clal.. 2013). Researchcrs suggeSllhallhis sensili \·ity is explaincd 

by lhe close relalionship bel\\"cen plm11s 311d insecIs. \\"hich IS bchind the 
high degree oC specia li7.31iOll oC Ihesc inscclS wilh respecl 10 Ihe chcmicals 

orlheir hOSl oaks. 
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MorCQ\'cr. oaks have becn obser"cd lO sho\\' seasonal varimions in foliar 

ch.:nuS1T)'. Some ':X:lmples ha,'e bt:cn documenled in Q, rabl/r (Fe.:ny. 1970; 

Sahmn.:n el aL 2004). Q. olba. Q. re/millo (Le CorlT and /l.hrqUlS. 1999). 

Q. olbo (Lill and /l.hrquis. 2001 ). Q. crispIda (Murakmni el aL 2005. 2007. 

2008). Q. germina/a nnd Q. laf!1'is (Comclissen and Sliling. 2006. 2008). 

Tbese smdies fOlU1d lemporul "ariaüons in lhc mnriüonal qualily of lhe 

leaves; as lhe onlogendic developmenl of leal'es progressed. lhe C0l11Cm of 

13nnins and Iignins incrt'3sed 3nd lhe c0l11Cm of waler and IUlrogcl1 

dcereased (Feeny. 1970). Sel'eral swdics !m\'C sho\\"n lhm lhe richncss. 

diH'rsi ly. abundance nnd biomnss of lhe 3rthropods associmed wilh lhe 

canopy of oak lrees deerense as lhe sea son progresses. while lhe slrueHlre of 
lhe conulIunilies changes in response lO 1'9rimions in lhe ehemisuy of lhe 

h051 planls (c.g .. Forlmer el al.. 2004: Soulh"ood el aL 2004: Y:ulIes el al.. 

2008). 

S1l1dying lhe chemislry ofhosl plams nnd ofi!s inf1uence on plam-insccl 

inlemclions is crucial for underslanding Ihe SlruClurc of arthropod 

eonulIunilies and ¡hc prdcrcnces of individual arthropods regarding 

oviposition sile. feeding habi¡s. omogenelic perlbnnance and change ofhos\. 

25. Stl'uctund Complt'Xity 

Sinee plam conllllllnilies determinc lhe physieal Slrueture of di!Tcrcnt 

cnl'irotltllcnts. lhey ha"e a grcm influetlce 011 lhc slrue1\lrc of lhe associaled 
¡lniln~LI commuuilies (Slrong el <11. . 1984: H<lI"j el ~LI. . 2000: TCII"s el nI.. 
2004). I1 has been sugg~sled llHll slnlCtur"lly more compkx el1\'ironmenls 
oflh ~ wid~r muge of a\"ailablc h"bit~I S ~nd shelters "nd cre~tc lh~ 

conditions for the occurrcnce of speciation e\'ents as a rcSlIlt of lhe 
adaplalion of s])ccies 10 various environmen131 conditions (H3laj et aL. 2000: 

Tc'ws et al.. 2004: Kallimanis el al.. 2008; Anlonelli and $anmartlLl. 2011). 
all o f whieh promoles lhe eoexistence. persiSlenee and dil'ersifiealion of 

splX'ies (Stein el al.. 2014). In lhe case of "rthropods. lhe abundance " nd 
archilccture orlhe plmlts wilh which lhey are associmcd (e.g .. sh,,])e and size 

oflea,'es. shoots. bmnchcs 3nd epiphylic plants. as well as lhe textllre oflhe 
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SI.::m or b:uk; Hal~j el a!.. 2000: Sobek el al.. 2009) conslilUle :1 I'Cry 
;mp<)1"la1\! c!eme1\! of Ihe SlrllclUrc and comp!e~;ly of Ihe;. habita!. li s 

importanee lies in Ihe faet thal Ihe heteTogcnell)' of Ihe habital is re lated lO 

Ihe al'nilabilily ofbnsic rCSOUTCes lor hcrbivore$ such as: fOO<!. sh.::l!cr :lnd 

foraging. oviposilioll 311d sexual dispby siles (Halaj el al.. 2000: NOl"omy el 
al. . 2006)For examplc. S01llC stud;cs have shown il13t Ihe presence of 

epiphylic planlS (e.g .. ordJids. brollleliads. !"crns. mosses. lichens. elc.). 
which differ slIbslanlially belween Ihem in Iheir slruclurc. growlh habi l and 

functioo. increases Ihe slnlctuml complexily of lhe Iree canopy. offerin g a 

great dh'ersily of microhabitms and resources (Ishii el al. , 2004) Ihal can be 

used by Ihe anhropods associaled \\"ith Ihe Irees. 
Anolher factor thm in .. n;a~e~ Ihe .. omplexity orlhe habita! of arthropods 

associaled I\"ilh plants is Ihe richness of sp<.-cies in plan! cOm1llUnilies. Plan! 

cotlullunitics rich in spcries have also grealer richness. dil'ersily 3nd 

abundance of arthropod s(X'cics (Sobck el al.. 2009). The positive 

rc!atiotlship bel\\"een Ihe richl1ess of plan! spccies 311d Ihe richness of 

arlhropod species has been widc!y dOCUlllenlcd (Gaslon. 199\: SiCllln13n. 

1998: Knops el al.. 1999: Hawkins and Portero 2003: VehviHiinen el 31.. 

2(08). An ineTease in plant diversily represenlS all inerease in the diversily 

of reSOIJrces available for herbivorcs. \\"hich nllows more consumer , ]>Ceies 

10 cocxisl (Hulchinson. 1959). sinee il is more likc1y Ihm a panicular 
rcsource is 3v3ilablc 10 a panicular consumero Ul1der Ihis seenario. the 

dil'ersi ly o f herbi"ores is prOIllOled by plan! diwrsily (Chow!1 el al.. 1998: 

NOl"olllyel al.. 2006: Kumllr el al.. 20(9). Morco\"er. plaUI di"ersity can 
indiJ\."Clly in nuence pred"lor C01l1mU!1 ilies Ihrough ¡IS cftl:c l on Ihe diversÍl y. 
abundance and ([lI,¡lily of Iheir prey (hcrbil"orcs) (Choll"n el al.. 1998: 

Scherocr el al.. 2010: Valencia-Cuevas et al. _ 2017). 
Anolher seenarío in which the effcrl of Imbilal eomplc:l:ily occomes 

cl'idenl is of Ihe succcssion of pl:U1I comlllunilics. For c:l:3mplc. Ihe 
slnlClural complexlly of lo resls incrcases \\"ilh Ihei r age. thm is. Illalure 
foreSIS are structurnlly more complex Ihan young foreSIS or plamations 
(Schowalter. 1995: Hardinmn el al.. 2011 ). sinee Ihe former lend 10 have a 
grealcr number of large in tenns of hdghl and biOlllass. more tree spccies 

alld diffcrent stmla ofl"egetmion (hcrbacl-ous. shrubs. ¡rces) (Bazzaz. 1975: 
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Femandes el aL 20 10)_ Malure forcsls also eontain IrC\:s of differcnt ages, 

\\'hich gi\'es Ihem grealer slruclUral complexily (lshii el al.. 2(04), [n ShOI1. 

Ih ... presencc OfIITt." spedcs with din:rsc physiognol1lY and gro\\'lh pallcms, 
as \\'d l 3S individuals of difli:renl ~izes. genL"f3les horizontal and wt1ical 

vnrialion, which promoles micro.:nvironmenlal h.:l.:rog.:n.:¡ly (Sl.:in .:l nI.. 

2014) 3nd prol'ides more diwrst: r ... sources alld condilions lhal cal! be 
exploiled by arthropods_ 

Al! .:xalllpk of lh.: po5ilil'': efleCl 01' lhe slruclural compkxily lhal ag.: 

gives lO a foresl habital on Ihe ridmess of Ihe 3t1hropod fauna 3ssociawd 

with ¡he Ire.: C!llIopy \\'as obscrl'ed in Ihe cotllmunity of che\\'ing insecIS 

associatcd with Ihe canopy of Q_ (l Iba 3nd Q, nd llljllQ (Marquis and Le Corff. 
1997) and Iht." community of kpidoplt."ra associaled with Ihe canopy of 
QllcrclIs spp, (Sunullerville and Crisl. 2002, 2003), FUl1hermore, Marquis el 

al. (2002) sho\\'cd Ihal Ihe abundance of shelter-building cal.:!pi!lars 

(Lepidoptcra) is re1aled lO Ihe archilttture o flheir bost c3ks (0_ alba)_ Tbeir 

n:sults sho\\'ed a posilil'e and significant rdmionship OCI\\'eenlhc slmcturnl 

comp1exily oflh.: canopy Oflhi5 Ire.: species, mca5ured as Ihe propol1ion of 

ovcrlapping kavcs. aud lhe abundance of cal.:rpillars. which mdical.:s th.: 

importance ofln:e architecmre for these herbi\'ores 

The results of Ihe di ffcrL'1l1 Sludies inc1udcd here sllggest Ihm habilat 

cOlllplexily is a crucial factor fa\'oring lhe di\'ersily 01 anhropod sp.:cies. 

which m.:ans lha1 managelllclll and conservalion plans aimed 31 Ih.: 

pr.:scr\'alioll of lhese organ;SIllS shollld contemplal.: ¡hc inc1 us;on of Ih;s 

facl or \\'hcn dcsigning slr:1tt."gics for Iltt." maimcnancc ofbiodi vcrsil Y, 

2.6, Intenu:tions 

Galls are consid.:red a "hol Spol" bcc~us e , Ihroughoul Ih.: diff.:r.:nl 

st~g.: s 01' Ihelr dCI'clopment. th.:y are Ih.: plac.: wher.: sc\'cr:11 sp<:cies 

inlemct. Gall -inducing mst-.::ts (Cynipini) lIre fOlllld ther.: dllring Ih.: 
fOl1nalion Slage (Pujade_ Vi!lar. 20 13)_ Galls are indllccd by ¡he chemical 

aClion callS<!d by Ihe sccn:lions and cxcrctions ofin sccl!an'ac, \\'hieh control 
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Ihe de\"elopm~nl of ga!1s; ir the 13r\"~e di~ Ihe del"dopm~nl of gal!s s tops 

(r ollio!. 1977; l>ujadc.villar. 2013). 

Synergini inseets also appear in galls. as inquililles or conullensals. The 

syncrgini 10sI thcir ability !O induce Ihcir o\\"n galls (Pénzes el al.. 2012). but 

Ihey can slill induc~ their 0\\11 13r\'al chmnbers and cr~ate th~ir O\\"n 

nlllrilion:ll ti ssue; fllnlu:rmore. Ihey ean hll 11lducer org:llllsms by cOmpcting 

\\"ith Ihcm for space andlor food (Ronquis!. 1999: tl"laldonado-López. et al.. 
2013). Clmlcidoid insects (Clmlcidoidea) can ¡¡Iso be found during the 

fonll:lti OI1 of galls. The}' belong to six familic s (Eulopllldae. Eupclmidae. 

Ellrytomidac. Onl1yridac. Pwronmlidae and Torymid3e). and th~lr 

ccological fU11ction in galls is nO! yel eompktcly undcrstood. sinee Ihey can 
act as phYlophagous inseet •. prcdalor •. parasilOids and hy¡xcrparasitoids. [t 
is Ihoughl Ilml eha1cidoids rcgulale Ihe populalions of pll.induc!ng inscclS. 

sinee Ihey can kill oclween 40 and 100% of inducer in5fCI . (Oibson. 2006). 

Th~re are f~1I' slUdies 011 the primnTY fauna of galls; ho\\~ver. il is 

already possib1e to associalc some genera of synergini alld cha1cidoids 10 

ecrtain gal1-inducing inseets. Examples of Ihis hal"e been documellted by 

Scrrnno-Mmloz (2016). II"ho melltions Ihal Ihe inse et ~ fouud in lhe galls 

induecd by TrigOllaspis oscura in Q. rugO$a include Ihe inquiline S.1"I1erg ll$ 

sp. and ¡he ch~lcidoid s Bm)"scoplls. BI"O$l'lIIo . EIII)·/Q//IO. Sycophila and 

0111/1'/"11$ . Funheml0re , lhe inquiline Syllcrgll~' :lI:d Ihe eha1cidoid. 

Goleopsol1lyia. EIII)"/omo. 017I1)"1"IIS and S)"cophilo have be.:n found in gal1s 

induccd by A l/"IIsca piClO/' in Q. frll/ex . while lhe inqlli line S.I·I1e/"lIs and Ihe 

dl~kidoids BW1"SC"apm·. E llly lOma. Ga/eop:wmria . O/"III.1"rm" and TO/"1"IIIII$ 
w.:re fOUlld in ga lls illduc~d by D'$/¡o/("a$f)lspo/Qsilla in Q. obw SlIfa . One~ 

a gall is e Slabli sh~d. secondary fauna can b~ found in lhem. COnS¡inlled by 
snmll arthro]lods ¡hm use lhe gall as a refuge and/or foOO (l>ujade-Vil1ar. 
20 I ). V aknci([ -Cuevas e¡ al. (201 7) collec¡cd Di]l1Cr~ (C ecidomyiidae ([nd 

Chloropidae). L~pidop¡era (l3eddlinae a~d Gelcehi idae) ~11d 11>'nenopl~ra 
(Apidca. Bdhylidae. Br:leonida(.'. Figi¡idae and Spheeidac) from galls of Q. 
mS/(II/I!{/. Thal was lh~ lírst sludy carricd OUl11l f-kxico Ilml 11ll:uliollCd lhe 
S<'condary falllla Iha¡ can he foul1d in plan1 galls. prov idillg 11 backgrol111d for 
fUlure sludies. After a gall faBs 10 Ihe groulld. il is eOllsumed by soil 
orgallisms such as fun gi alld small arthropods. Howevcr. somelimes ¡he galls 
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are wnslIllled by bird~ or nmllllllals. 11 is expecled lhallillllre ~ludies exp:md 

our know1edge orlhe biological inlernclions cenlered arollnd ga lls. and of 

lhe "cological funclion 01' each 01' lheir inlmbilanls. 

3. ARIQTlC FACTQRS 

3.1. En\'ironnll'nllll G"lIt1i{'[]ts 

Th~ abilily of anhro(Xlds 10 csmblish lhclllseh'es in a givcn habilal is lilllÍled 
in ~n by \'arialions in Ihe physieal en\"irOlllllem (Mcnk" and Holway. 20(6). 
Faclor. such as lelllper31l1re, humidily. prccipilaliOll. S(1 lar radi31iOll and ",ind 

spc~d dir~clly aITeel Ihe $ur\"i\"a1. r"prOdueli\'c capacily 3nd long~l'ily 0 1' 

arthropods (Willlllcr. 1982). For e1'3lllplc. lhe desicralion of insccls in illllllmurc 

stages inereases in cnl'irolUllems with high lempcralUres and loll"cr hUlllidity 

(WiIlmcr. 1982). [" fae\, il has been reponed Ihat inseel lar\"ac sur\"i\'e and grol\' 

be1t~r under eonditions ofhigher hlllllidity (HlIlllcr and Wi1lmer. 1989: l arsson 

el al.. 1997). Likc\\"isc. il has bcen obser' .. cd thm hcrbi\'orous anhropods can be 
dir~clly a!T"Cled by subr radialion (I ighl "nd hC 31). bUI al . o indircctly by 

all'ecting ¡he nutri¡iotm! qua!ity of ¡hdr ho'l plants (Fulrui. 2001). Fina]!y. 

rndialion 3nd wind cau,;,: .hanges in Ihe lempcrnlllrc ofthe air. which aireeIS lhe 

slllyi,'al and growlh of arthropod, (Porte r and Gales. 1969). Th«;¡e chang"s in 

Ihe physical emironmenl can modify Ibe beha\·ior. phy ,¡iology and llIorpho!ogy 

of mdi\"idual arthropods. inducing all~r3IiOll$ in Ih~ diSlributiOIl and abundance 

of populalions (McKinn«y. 2008) and, conS"qucnlly. in Ihe Slmctur~ of 
~"hropod conununilies (V~k~,ci3-CUC\"~s and To\"ar_S:\nch«z. 20 1 ~). 

Abiotic factors can also aITcct planl communi!ics along CTll'ironmen!al 
gradiellls, inducing changes in spccics ridmess. gcnclic di\'crsily. abundance 
and 101:11 biomass (Bcgon el al.. 2006); Ihis cr«ales helerogcllcous h~bitals (in 
Icrms <l f cOlldiliol1S and r;:sourccs). whid, in lum induce changes in Ih~ 

associalcd arlhropod conullunilies (Va1cncia-Cuc\'as ,,,Id To\·ar-Sánchcz. 

2015 l. I f Ihe oomposil ion and dil"crsily of plan1 eonullnnities \.uy prcdictabl y 
across habi1alS and hiogcographical ZOIK'S (Gurcl"i1eh el al. . 2(02).. it is 
reasonable 10 aSSU 1l1C Ihal Ihc slrenglh ofpl:ml-herbi"ore im.::mclions e~n also 
\'ary. Two of Ihc n1051 rccognizcd a1ld . Iudicd cll\'ironlllcnlal gradienls aro: lhose 
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associated ",ith latitudinal and altitud inal changes (Gaston. 2000; lomolino et 

aL. 2006b)_ In gen~'T3L dinLlhc variables (kmperaturc. humidity. pr~.o.pilatiO'I). 

solar mdialion and crlaphie paramelcrs (pH. a"ailabililY of nlllriellls). among 

olh.ors. V:lry wilh lalitude :md altitudc (Komcr. 2007). Se"eml slUdies haw 
reponed Ihe response of ,-ariolls biologic~l groups. including arthropods and 

Iheir hOSI pbnls. 10 cn\'in:mmt~l1al gradienlS (Hod\.:inson, 2005: Sundql'iSI el aL. 

2013: I3cmadou el aL. 2015). Changes inlhc abiolie faelors dcscribed abow 

allecI Ihe phenology. morphology. physiology and ehemi51ry of hOSI planls 
(Hodkinson. 2005). altcring IhelT ability lO dcFcnd agai"sl herbi,·orous 

arthroporls_ (Pdlisicr d aL. 2012)_ ThU!. changcs in altitude (Rodriguez· 

Caslallcda el aL. 20 1 O: Bcck el al.. 201 1: S~ndq"isl el al.. 20 13: Bemadoll el al.. 
2015) and blitud~ (Gaslon and l.awlon 1988: H'¡lebrand 1004: Dr~'T el aL. 

2007: Krnft el al. 201 1) corre!ate ",ilh chan!)es in Ihe dh·crsily. COmPOSilion and 

abundanee of plall1-associated arlhropods. One of Ihe m051 fn:qllell1ly obsef\'ed 
panems along altilUdinal gradicH1S is Ih~ d~"Cr~as~ m ,¡pe"ics n~hness as altiludc 

incrc3$es (Rabhck. 2005: Grytnes and Ml'Cain. 2007: MeCam Cl al.. 1011)_ 

Howc,w. some Sludíes hn'" found pcaks 01' sp~"Cics rid",e,;! al inl~nnedialc 

al1imdcs (Rahbek. 2005: Kcss!cr el al.. 2011). 130lh pal1ems haI'C becn 
dQ<:umented;" arthropod conllnunili~'$ (OI$On. 1994: Sand~'TS el aL. 200.1)_ 

A sludy carried oul in Mcxico alollg 3n altitudmal gradienlm a l~~nperalc 

IOr~ sl (Abies·QII(!' .... II)·) c\'iden~cd a dctrca$C in [hc abund:U\cc and divcrsity 01' 

spccies oflhe arthropod CO\lUllllnily associated ",ilh Ihe mll!ch foresl. as "'eH as 
ellanges in Ihe composition of Sp<."Cies along Ihe gradi~'1,1 (Rodríguez· 

Domingllez. 2010). The ml1hor sl1gg~'SIS Ih81lhis response from Ihe arthropod 
comnnU\ity Can be partly explaincd by changes in faclors such a~ k~npcra[ure 

'!llC smdy of Ihe inflllcnce of abiotic faclors along ~'1,, ·ironmell1al gradiel11s 

l\3s ser.'oo to llndcrstand lhe limits imposoo by C1Ivironmell1al cOlldiliollS 011 the 

di slribution 01' arthroporls. ",hieh. in tumo hclps lO understand Iheir biology and 
abundan~e (And",,,, and Hughes. 2005: Sundqvis[ el aL. 2013). Furthcnnore. 

Ihe re.pon5\: of arthropod .pecies and eonUllUnilics lO ehanges in abiolie faelors 

aSSQ<:iak'<l with ~'1l1 ' irolllllenlal gradienlS can be u$Cd as a prcd.~ti,'c 1001 lo 

undcrSland lhe pole111ial impacI of c1inmlC ehange (Hodkinsol1. 2005) :U1d Ihe 
li.lure oF arthropod biodiversily (Fukami and \Vardlc, 2005: /<'-1cCain and 

Cohwll. 201 1)_ 
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3.2. S I'II _~o llllliry 

Th~ abundante and dislribulion 01' arthropods can ch~nge across space 
and lim~. An ~rlhropod spcci~s will only be pres~nl in a gil'en h~bilal when 
il has Ihc capacily lO fCach it (dispcrsion). when the rCSQ urces and conditions 

necessary for its establishment bc<:ome al'aibbk and when its eompctitors. 

predators or parasitoids allOI\' it (Begon et aL. 2006)_ Thus. the temporal 

sequenee ofthe appearanee and disappeamnee of an arthropod spccies in a 

giren habital depcnds 011 holl' the influence of resources. conditions and 

enemies changes OI"Cr time _ Needlcss lO say. the factors that a freet I'egetation 
willlml'e an ellect on arthropod tOtnmunities (Va1cncia-Cu~vas and TOl'ar
S:inchcz. 20 15). 

H ighly synehronized phenologieal el'el1lS are eharaetetistic 01' deciduous 
tel\Verate forests. where the foliage 01' most trce speeies regrows in spting 

and falls in the autumn (Strong et al . 1984)_ These seasonal eyel ical ehallges 

in pbnt spceics change the disttibut ion and abundanee of the anhropod 
sp~"i,,~ as~oclat~d with lh" tre~ canopy. Difierent ~tudi"s ]lnve docum""t~d 

IllO: s.:asonal challges in Ihe composit ion of arthropod comnlUniti':$ and Ihe 

decreaSt' in Ihe relali\'.: abundance and ridmess of arthropod spccles 

:ISSOál1ed wilh Ih" canopy of temperatc forests (Gering el al.. 2003. Tovar
S:inchez. 2009: TOI'~r-Sanchez el al.. 201 3). These responses hal'e 1xx1l 

explained by considering thal Ihe nlllritional qual ily of Ihe leal' ti ssue IOlllld 

in temperate fore515 dl'Crease5 as Ihe season progresses (Fceny. 1970): Ical'cs 
heeome hardcr. thcir eOlllffit ofw3lcr and nitrogcn eont~llI dccrcases and the 
conccntmlion of lannills nnd líber increases (Fecny. 1970). These ch~nges 

in foliage dmracteristics conlribute to the appearance of arthropod speeies 
\\";Ih dilTerelll fced;ng preferenees (e -8- . 1eaf-chewing ;n ~eCl ~ at lhe 

heginning oflhe season. sueking inseets at lhe end ofthe season: Strong et 

aL 1984: South\\"ood et aL . 2004. 2005). clmnging the eomposilion of 

arthropod eommunities 

Anothcr eh3r3cle riSl ie of tempemle forcsts is Ihe scason~ 1 p3Uem of [he 

miny season. which la~t s six to se\'Cll momhs and is fo llowed by a dry sea son 

tlml can lasl from liI'c 10 six momhs (Rzedo\\'ski . 1978). Th"sc mlllua l 

varimions in the rainfal1 palien! alTeet th~ phenology of vcgetation and its 
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associ:uoo anhropod comlllllnitiL-s _ The fonnation ofbranches. foliage and 

fruits. and the growth of epiphytie pbnts. inercases dllring the miny scason. 

broadening the range of reSOIlTCes and conditions that call bt- cxploited by 
the arthropods inhabiting thc callopy. These cl'ents can ereate microclinmtie 

cha:lgcs (Bassct and No\"otny. 1999) 3nd incrc3SC thc hetcrogcncity of thc 

habitats uscd by mlhropods (Yames and Boccklcll . 2005). Moreo'-cr. yOllng 

!enYes. whieh nre lcss hard. of higher nUlritional qmllily and with a snmller 

mllount 01' chemical defcnses. are more abundnll1 during the rainy seasoll 
(Kursm 3ud Coley. 20t)3: Forkner :md ~'I arqllis. 20(4). Filla!!y. the inercasc 

in plant biomass during the miny se3S011 in tcmperate fores! s can create for 
foliage arthropods to colonil.e ncw trees (Basset el aL. 1992)_ 

Oaks are one of Ih~ most represcmali\"c genera of temperate foreSIS_ 

Stlldies of the arthropod connllunities aSSQCiatcd wilh the canopy of Ihis 

plant group hal'C doeumented the effeet of their phenologieal ehanges Ol! ¡hc 
commllnities 3sSQCiatcd wi th thcm. For cxmnpk. as the seasons progrcss. a 

deercasc in density. ridlllCSS. di"crsity and biomass has bc<cn reponed in Ihe 

comlllllnily 01' lcaf-chcIVing insects aSSQCiated with the canopy 01' Q. "Ibo 
and Q_ "e/l/ti"" in MiSSOllri (Forkner et aL 200'¡). the com!llunily of 

herbi"orolls insects that inhabit lhe callOpy of Q_ ce,-,-is. Q. ilex. Q_ pe/raen 

and Q_ ,-obu,- in France (Soulhwood et aL 2004. 2005). and thc conullllnity 
of bt-ellcs associated with the canopy of Qlle,-cus spp. in TlIrkey (~en and 

Gók. 20(9)-

Llkc\\"isl'. greatcr dircrsity. species riehncss. density :Illd biOlllass ha\'c 

bt-en reponed dllring lhe rainy season in the Colle!llbob eOIll!lmnity living 
in Ti!lnndsia spp .. which grows aSSQCi nl<,d wjt]¡ th<, canopy of Qlle,-cus spp. 

in ~ tempcrmc forest in centrol l\lcxico (Pabeios-Vargas and Cnst~!io 

M~'!leses. 2003). These ehnngcs ha\'e ~ Iso bt-en obscrved in ¡he eonumlllily 
of e<:toJlhagous ins~'l:ts nssocim.'d with the c ~nOJlY of Q. I""rillo lnd Q. 
rugoso (Tovnr-Sanchcz. 2009). nnd lhe canopy of Q. COSlOlleo nnd Q. 
c/"Ossipes (To\'ar-S:inchez el nI.. 201 3) in n temperale for<,st in central 

Mexico. 
In gell<,ml. ¡he hlgh sensiti\'ity of anhropods 10 changes in biolic and 

nbiotic pmnllletcrs suggests its \lscfuln<,ss as bioindicators: lhey cnn bt- nn 
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impOlTlant tool tOl IInderstalld and prcdiet the effeet Ol f cll\'irOllllllcntal e hange 

Oln biodil't1'sity. 

3 .3. Disllll'bance_~ 

DiSl11rbances are di screle ewnts Ihm altcr Ihe SIn1Cl11re Olf populmiOlns. 

cOlllllllunilies alld ecosySlelllS by changing Ihc al'a ilabi1ily Olf resourccs and 

Ihe prel'alling cOlndiliOlns (While and Pickell. 1985). SlIceessioll is Ih~ 

process Ol l" rl"Co,'cry aftt1' a diSlllrbance (l-Iarper. 1977) in II'hICh biologieal 

eOl1ll11lllnilies expericnce clmllges in lheir cOlmposlliOln. e011lplcxlly. di\ersily 

al1d habil s (CIIIT:tllOl el aL. 2011). In planl cOlllllllllnilics. di slurbances ael as 

prOllllOllers Olf slIceession. gil'ing rise IOl \'Cgelalion 11lOlsaies wilh differell1 

degrees of slmemral eomplexity (\Vltile and Picken. 1985: Siemann el al.. 

[998: Femandes el al. . 20[0) and indllüng ¡he IlImOl'er Olf spee ies. In sumo 

lhey affcel lhe dynmnics o fbiologieal COI1UllUllilics (1-l11ghcs el al. , 2007: Ilg 

el ato , 2008: Geriseh el aL 201 2)_ In Ihe case Ol f arlhrOlpods. Ihey are affccled , 

d ircclly and ind ireelly. by Ihe inlensily. frequeney. dllrntiOln. and area Olflhe 

d isluroonccs (Cu!Tano el al.. 201 [). Dire<:tly when fn:quent dislllrbanc",s 

nmil11ain Ihc dil'ersily Olf biOllOlgieal eOlmmunities al [Olw k"e[s by eausing 

local eXlinetiol1 ",,,,:nI5 and limiting the di spcrsion of speeies (113nski. 1994). 

1I1dir~'CIly by causing changes in Ihe Slmetl1 rc Ol f planl conl1llUnities. II'hich 

atTcelS 1he sp.~tio l and tcmpoml pOllcms of the di\'crsity 0 1" the arthropods 

l1SSOCialed with thcm (Fagan el al.. 1999: Jclhi",s el al.. 20(6). 

In general. biological .o11l1ll1ll1ities are sllbj ecI 10 Ihe dfeCls of 

di slUrbauees Olf umllml ! e .g .. firc . stOlrms. hl1rrieancs. floods. ele. (Dziock "'t 

nI.. 2(06)] and a1l1hropOlgenic [e.g .. dcfOlres ta(i Oln . agr ieultllre , I1rbauizmiOlll. 

cte. (l'limo el al.. 2007)] origino This sec lion addrcsses only ¡he clTee ts Olf 

anthropOlgcnic di sturbances_ the frcqllency and intensity Ol f which have 

inercased drmllmically in r~"CC11l yenrs. 

$c\'eral slUdics ha , 'e dOCl11nented that anthrOlpogcllic dislllrbanccs alTeel 

arthropod eOllll1nl1llilics in sC\'crnl ways and with di ffcre11l i11lCllSily (Hill et 

aL. 1995: Floren and Lillsenmair. 2001 : CU!TllnOl ('t aL 2011 ): Iherc is nOl 

llniqllc pattem. Dismrballee CI'e11lS can hal'e n"'gali"e Olr positivc e ff~"Cts. Olr 
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sin'{lly h3\'e 110 elTee!. 011 lh~ Slru~lUrc of at1hropod cOllllllUnilics (Mackey 

31ld Currie. 2001)_ This r:ll1ge of responses can be e:.;plained by difTercnees 

in lhe habi lal rcquircmell1s. dispersal abililles and dislriblllioll pallerns 01' 

dilTerenl at1hropod species (Cooke and Roland. 2000; Gibb CI aL. 2013). as 

well as by dillcrcnees in Ihe seale 3nd degree of Ihe dislurbanees (Lewis. 
200 1; Niell1elá el aL 2002). hiSlorical faelOrs and hel~rogencily of Ihe siles 

(Br'Jno el aL. 2003; Hamer el aL. 2003). For eX3mplc. Ihe abundance 3nd 
dil'ersily of 3t1hropod spec ic. 11131 dq>cnd on rcSQurces Ihal are ollly 

m'ailablc allcr a diSlurbanec (e _g .. dl'3d wood) eould inereaS<' rapidly af1cr 

lhe el'cnL eompared 10 [hose .pecics Ihal dcpend on lI1icrohabil31S Iha! are 
nOI rcgulorly o frcclcd by dislurbnnccs (Gibb el nI .. 20 l3). In consequcncc. 
undisturbed silcs can makc biological conullunilies more slable bul less 
dil'crS<' . 

Thc callOpy 01' oaks and lh~ arthropods associalcd wilh il conS!Í!UlC a 

useful sySlelll lO illuslr:tlc Ihe di\'crsÍly of responses lO disturbanccs of 

arlhropod cOll1n1llnilies. A ' Iudy by TO\'ar-Sáuchcl el al. (2003) comparcd 

Ihr~ fores!s wilh difTl'rent dl'grces of diSlllrbance ill Ihe Valky of Mexico 

aud found significanl ditTcrences in lhe abundance and di"':r.i!y of 

ectophagous at1hropods associalcd wilh Ihc canopy 01' Q. cm/anea. Q. 
c/"Ossipcs. Q. c/"Ossifolia. Q. greggii. Q. laCia and Q. I'IIgosa. Sumlar 

responses "'1m: reported regarding Ihe richness of herbi\'orous inSeCIS 
associaled wi!h 1he canopy of Q_ alba and 1hc richlless alld abundance of 

leaf.chewing inS<'c ls associatcd with Ihe eanopy of Q_ ,,11x, 3nd Q_ rellltin" 

in Missollri (ForkneT el aL 2006. 2(08)- Moreo\·er. SlIlIllllcr\'ille 3nd CTisl 
(2002.2003) tbund changes ¡nthc COnlposüion of spccics. :1110 a dccre~se in 

the richness ther~o f. in lhe kIJldopl~r:tn COnlmllnÍ1y Associaled with th~ 
canopy of QII('I'(:IIS ssp. in rec~ .. ll1ly fellOO foresls eon'{lar~-d lO nOll·lcllOO 
olles. 

Olher sluoics h~\'e repot1eo Ih~1 Ihe arthropod laulla associalcd with Ihe 

CllllOpy 01' oaks docs nOI rcspond 10 dislurbanees. For cxmnpk. Ihe 
composition and spccies riehncss of becIlcs assoeialcd wilh Ihe canopy of 
QllcrellS spp. in fon'Sl fragm~nlS in BlIlgaria wilh ditTerenl degrees of 
urbaniZ3!ÍOII (t1Ira llsubllrban/ll rban) did nOI presell1 differcnees be11\'l'cn 

the1l1 (Niemdií el aL 2002). The aUlhors suggcsl Iha! lllcal facwrs sueh as 
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lempcrmure. humidily or edaphic conditions IImy ha\'e p13yed a 1110re 

important role inlhc stnlclUrc oftlle ~ellc ConUlll1l1i1y. eonsidering tlmt tlle 

degre.: 01' habita! dislurb~nce lhal occuIT.:d in lhe three groups of foresl 

fmgmenls \\'3S moderal.: . 

Some sludies ha\'e reporled lha! arlhropods ~nelíl from dislUrb~uc.:s 
(Chusl el aL. 2007: Maldonado·LÓpel et aL. 2015). l\hldonado·LÓpel el ~ 1. 

(2015) reponed gremer 3bund~nce 3nd diversily of gall -inducmg ins<:clS 01' 
Ihe C)'nipid~e f.'unily as Ihe fra gmentalion of oak fon::sts inercased. The 

allthors explain thal Ihese resuhs can be cxplained by Ihe dispersal capac;ly 

of Ihese arthropods and by Ihe inereasc in the qllalily of Ihe hosl plants. 
mea,ured in leTm; of lhe ~mOum of kaves. buds 3nd pcliok,. whi.h are lhe 
si1.:s ",her.: cyn ipids induc.: the Ii:mnal ion of gal!s. 

Th.: fulur.: ofbiodiwrsily dcp.:uds lO alargc eX1.:nt on lhe generation of 
knowJedge thm is llseful for 1113n3gillg eeosystelllS thal hal'c been altc-red by 

hUlllan lIelivit i.:s. On.: of Ihe lllOSI il1lporl~nt lhings is lO idenlify I h.: speci.:s 
or groups of specics Ihal are scnsiti I'C to Ihes.: alteralions (Gardncr. 20 I O). 
The s<:nsitivily of arthropods 10 clmng.:s in llJ<:!r habila! is a I'ery I'aluabk 

anribulc Ih.11 lllakes Ihis animal group a polcntial ccological indkalor 111.11 

C3n prol'ide informmion on lit.: cons':TI'lllion 5131': of diff.:renl ecosysl':I1lS 

(Va 1cncia-Cuel'as and T ol'ar ·S:inchez. 20 I 5). 

4 . [VOUJTlONAKY F¡\CTORS 

4.1. C O{'\ 'Ollllioll 

Sinec the pllbliealion oftlte sludy by Ehrliclt and Ral'.:n (1964) onlhe 

coe\'olmion bclween plants and anilllals. the scicntific eomlllllllily bccall!c 
gre3tly interested in the- sllIdy of eeologieal inte-ractions. th.:ir possib1c 

.:\"0Iutio113ry histories and th.:ir rok in lhe slnlclllring 01' biological 
conunul1ilÍ<:s (Oymll~. 1999). Th.: sllIdy by Ehrlich and R31'.:n proposcd lh.: 
conc.:]>t of coc\"olution ~s a mc~lwnism thm could expl~in tli.: joilll ':1·ollllÍon 

of bUlle-rflics 01' Ihe Sllperf.1mily l'apilionoidc3 and lhe planl specics wilh 
whieh Ihey lI'ere assodal~d. They us<.'d Ihis coneepl lO <.'xplnin the proccss 
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by which plalllS de\elop ne\\' chclllical defenses and msecls evoh'e 

resíslance or lokrance 10 Ihese ne\\' deti:uses, lhe aulhors snggesled lhallhis 

Iypt.' ofreciprocal respouses belween pl~llIs and iusecls could be cousidered 
011C 01' Ihe m11S1 ímponalll regulalíng f3CIOrs of dive rsily in IcrreSlnal 

coltununilícs. onc in whklt 3 cmcial ro le is played by lite biocltcmkal 
inno\'ali011 Ihal lakcs place in plants (Ehrlich and Raven, 1964: Becerra el 

aL. 2009: FUluyma and Agra\\'al. 2009: Thompson. 20 13)_ lo sludy Ih is 

Illcchanism, Ikrenbaum (1 983) analyzcd Ihe du,'mical composition ofplalllS 

oflhe t:l1l1ily Ulnbdliferae and Ihe' herbh'orcs associaled \\'ilh plalll Sptties 

wilh difierenl chemical cOlllposilioll , A characletiSlic oflhi s group of planls 
is lhOl lh"y conlmn o ch"l11ienl group known "5 eOUl110/in5, whieh h""" al 

leasl lour derü-alil'" group' Ihal differ in a single chemical radical. lhis 

sludy showed Ihal Ihe degree of loxicily of eaeh deti \'ed chemical grollp 

illcreases wilh lIS degrcc of complcxlly, which slIggC. lS lhal Ilus progressi\'e 

illcrease in loxiclly com:sponds 10 a biosynlhelic ad\'ance againsl 
herbívorous iuseelS. AnOlher eOlllnbll1ion of Ihe sludy carried OUI by 

Bereuballm \Vas lO sho\\' Ihal lhe plam laxa with Ihe mOSI adl'alleed 
eoullJ.1rius were richer m specles cOlllpared 10 lhose \\'ilh k ss adl'anced 

ehellucals, [¡ also showed Ihallhe II1secl13X3 lhal fed on planls \\'ilh more 

comp!ex eoulllarins were rieher in speeies Ihan olher laxa Ihm fed on plmllS 

with simpler coumarins_ lhese results provided Ihe firSI evidence of Ihe 
Imporlanl associalio ll b.:lll'eenlhc el'ollllion ofplant -m5eClllllemclíons and 

diversifie31ion el'elllS _ Furlhennore, Ihe rcsult. obl3ined by lhis sllldy 

inspi red dce3dcs 01' work Ihal aimed lO dOClll1lelll Ihis Iype 01' cl'0lutioU3ry 
secnarios (Bercnb311m, 2001 )_ 

Cocvolution is a proccss Ihm defin~s and rcdcfin~ s Ihc illlcraelions 
bem'cen dilkrCIll spccies (Thol1lpS011, 200 1)_ Ga!l~indueing insttlS and Ihcir 

hosl planlS eonSlillltC a good model lO illuSlrme COC\'Ollllioll e\'CIllS_ JI h3S 

bccn suggeslcd lhal gaH fonnation emerged as a defcllSC IlIcchanísm in 
plalllS 10 i solm~ polcntially hannful in5eCIS and rCSlnel Iheir dc\'elopmenl 

(Ananthakrishan, 1984: Slone el al.. 2002), Ho\\'c\'er . insecls C\'ol\'cd in 

response 10 Ihis Slralegy, inducing ehangcs in plnnt gro\\lh and lil'ing \\'ilhin 

ils li sS llCS (Ananlhakrishnan, 1984)_ lbcy managed 10 usc galls 10 oblain 

food, proltttion againSI pr~dal Ors, drying and shella for reprodllclion 
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(FeTllandes and I'riee. 1988). This has led some researchers 10 suggcsl Ih31 

Ihe fon113lion of g311s is:m evoluliOlmry SIq¡ toI\'urds 3 Slrongcr rd31iOllship 

b.:1"'een genelic changes and Ihe exploillllion of plmll specLes 
(Amml13krishnan, 1984). 

An exalllplc oflhis Iype of imernction e3n be obscrvcd in eynipid wasps 

(Hymenoplem: Cynipidae). which lonn ga1ls m oak lrees (Fagaeeae: 

QllrI'CI/S). The inleruclion b.:I\\'een cynipid \\':tsps and o.,ks has a long 
hislory of al kaSI 30 mi!lion ycafS (swning in the OligOCffie or Mioccne: 

Kinscy, 1930). An importanl dmraclcriSlic of Ihis group of inseelS is ils 

speciticily regarding Ihe genus or ll~ hosl planl mllJ ",'en lhe org3ns Ihm are 
allacked by th~nl. so Ih3t a eenain spceks of cynipidae is associalcd only 
\\'ilh a eenain species or reluled group of plam spceies and induces gal1s 

conslanlly and exclusi"ely in a single organ oflhe planl (Slone et al.. 2(02). 

Any orgml and pan of lite plant can be al1acked by anhropods. including 

rOOIS. Slems. buds. leaves. Ilo\\'ers and fTUils (Ronquisl and Liljeblad. 200 1 : 
Slone el al.. 2(02), Tannins are pan or lhe defensive chemislry oaks. Thesc 

chemical compounds Sland 0111 lor lheir role as herbivOr<: repel1enlS (Feeny. 

1970) and for lheLr inlluence 011 lhe slmelur ing 01' phytophagous insecl 

eonllnunilic'S (Juoue el aL. 200~), T anllius hu\'e bcrn reponed lO alleel insecl 
gro\\'lh and su['\'i\'al (Kause et al.. 1999). reducing their biolllass (LiII and 

Marqnis. 2001). producing klhal ddonnilies (Barbenhenn and Martin. 
1994) and incr"asing par3SlliS1ll rales (Fa,¡h and Bnllm~n, 1986). Ho\\'el'er, 

lhis chemical b~rrier has nol been effeeli\'c in conlrolling Ihe gro"1h and 

development of gall _i nduc ing cynipids. Considcring Ih31 Ihc g~nernlion time 
of oaks is much longer th3n Ih.11 of gal! \\'usps, il is nOI surprising Ihal Ihc 
1311er ha\'e evolved di ffercnl slralegies 10 overCOI11C Ih~ lamún barri~r . S0I11~ 

inseel specics h3\'e dev"IOl'cd powcrful phenoloxidasc syS!CllIs. \\'hich are 
~llzyl1les Ih31 haw Ihe abilily lO oxidiz~ lannins (Ni~rcllslein. 1930), Besid~ 

lannins, Ihe defense mCCh3t1isms of oak$ againSI Ihc aliad of eynipids 
incl\ld~ seasonal changes in Ih~ir ntl1rilional quality and in Ihe 1\Irgidily of 

lhcir !caves (Slrong el al .. 1984: Forkncr el al,. 20(4). Ho\\'cver. Ihese insecls 

hal'e managed lO evade thesc ddcnscs by manipulming Ihc ICI'c!s oflmmins 
and nnlrients in Ihe gall tissucs (Fay and Hanneu. 1991: BagallO el al.. 1996: 

Hartky. 1998. Schonrogge el aL 20(0). This scenario shows Ih" way in 

Complimentary Contributor Copy 



194 

 

 

Proximal and E"olllfioncwl' FaClot·s TlIOI Injlucllcc Ilrrhropod ... 25 

which lhese 1\\"0 grollps of org:misms ha,'e co<:\'ol\'ed o\"cr mi lIions of )'cnrs 

(Nic\'es_A[drey. 1987). 

AnOlher modcl Ihal can be used 10 idemifyr~ciprocal adaplÍ\'c responses 
are Ih~ mlemcllons b(:lwe~n parasll~s and hOSIS (LI~rnnbaum. 2UUI). lh~ 

comn1lmilie5 associalcd wilh lhe galls induccd by cynipids (Hymcnopler3. 

Cynipidac) belong 10 several lrophie levels. forming complex nClworks 

compos~d of IIlquilin~. paruslloid and sueccssor inseelS (Askew. 1984). 

Galls conslilule cxtended phenol~s of Ihe genes of Ihc wasps lhal induce 

lhese SlmelUres in lhe li ssue of Iheir hOSI oak (Dawkins. 1982. 510ne and 

Cook. 1998: 51011e and 5chonroggc. 2003). Thesc slruclUres ha\'C c\'oll'ed 
into increasingly cOlllplex 1II0rphologies. lhe plll"]lOse of \\"hich. in part. has 
beeo 10 exclude lhe nalural pred.110rs of Ihese wasps. nminly parnsiloid 

insecls. 11 has becn suggcsled Ihal Ihe rclalionship bel\lwn parasiloid in~ls 
and Iheir hOSl wasps has becn maimained Ihrough co<:\'ollllion proccsscs lhal 

haw gi"en rise 10 divCTSC conullllnilics Ihal indude a lhird of all animal 

spl"<:ies (Bailey el al.. 2009). Parasiloid inseels cause high 11l0rlality in gall 

wasps (Slone el al.. 2002: Slone nnd SchOnrogge. 200.1): Ihus. naluml 

seh:clion couId ha"e f:"'ored adapli"e responses by Ihe hosl insecIs 10 reducc 

lhe mle of pamsilislll (Abrahmnson :lIld \Veis. 1997. 510ne and Schonrogge. 

2003). Beeause Ihc allaek of pamsitoids invol\'<:s oviposilion lhrollgh lhe 
gall lisslles. se!celion eould ha,'e fa\'ored gall-fomling iusecIs wilh genes 
lhal induce lhe formalion of SlrueUlres in Ihe galls Ihal reduec or pre\'ent 

$ueh at13cks (SIQnc and Sch/inroggc. 2003: Singer and Sire1llan. 2005 : 

Abrahamson and Blair. 2008). The defensive phcnOlypcs aequired by gall 
\\'asps hal'e probably sli1llulaled uciprocal e\"oll1lionary changes 
(Abmhamson 3nd \Veis. 1997; Agmwal. 2001 ) in Ihc eh.1n1C1CriSlies of 

pamsiloid insccIs. such as lite 1cnglh of lhe o\"ipos ilor (Askew. 1965). Baik)' 
CI al. (2009) sludicd lite dfcCI of difl"crcnl It OSI ehmUClcnslics on 48 
c01ll1llunities of panlsitoids lhm allad gall -indllcing wasps of Ihc fmllily 
Cynipidae in oak lrcC$. The alllhors showed lhal gall allribulcs such as 

mrgor. hairiness and lite presenee of slid.-y slIbsl3nees. as \\'el1 as Ilteir 
posilion in the hOSl plam. had a sigllilieam clTeel on lhe eomposiliou ofthe 
pamsiloid iuseel eommuuÍly. It has ¡,,:eu suggesled lhm thcse ehanges in 

parJs iloid inscel COllullunitics rdlcel Ihe aClion of dilTcrenl speeics: SlIIalt 
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parasiloid species anad during lhe e~rly developmenl 01' lhe galls. \\'h1le 

larger ones \\'ilh longer O\;posilors allack during lhe lnler slages of g.111 
d\:Tdopment (Briggs a1\d LallO. 1996: AbrahalllS01\ and \Veis, 1997: $ tOI1C 
et aL. 2002). Thcsc re5ults support the hypothesis that the c"olutiol1 of ga ll 

1Il0tphology has bec1\ 31\ adapti"e rcspol1se of \\'asps to minimizc the attads 
frotn lheir associaled pamsiloids (Abmhattlsotl :tnd \Veis. 1997; Slone :tnd 

SchOnrogge, 200.1: Abrahmtlson and Bl3ir. 2008). However, the results also 

suggesl lhal parnsiloids aTe Slill scarching ho'" 10 counleraCl lhese ddcnses 

(\Viebes-RiJk5 3ttd Shonhouse. 1992: Slone el al.. 2002). 

4.2. H~' bt"idizllt io n 

Natural hybridization is :1 eommon phcnomcnOll in p[ant species 

(Whilney el al __ 20 10) Ihal has been n:cognized as a subSlantial e"o[utionary 
force Ihal fa, 'ors Ihe process of spceies diversitlcalion and LIlercases 

intraspccific genetic dÍl'ersi ty (Ricseberg and EII5trand, 1993: \Vhitham et 

aL 1999). In Ihe [aSI dccades. hybrid zones ha"e allowed lO study Ihe eITect 

of lhe inlcrspeci fí c genelie no\\' on plnnl-insccl iulernclious (Whilhmn, 
[989: Thmgey el al.. 2000: To\'ar-S3nchel aud Oymna. 2006a. b; Yames el 

aL. 2008: Va[enc ia--Cuc\'as el aL. 20 [ 7)_ $.: \·cra[ SlUdies ha"e foc lLscd on the 

response of arthropods. particularl}' phylophagous ones, 10 Ihe \'ariations 

found in Ihese arcas (lloecklcn and Spellenberg. 1990: Agut[~r and 
Boccklcn, 1992: I'rczslcr and J3 oeckkn, 1994: To\'ar_$3ndtCl 3nd Oyama . 
2006a. b: Y¡tmes el al.. 2008). The hosl p[~nls of ¡¡rlhropods have unique 
cOlllbinmiolls of genelically based char~~teriSlic s lltal cou[d be associated 
",itlt Ihe o\'iposilion prcfcrcnces of lhe associatcd inS~'1:IS and Ihe resislance 

characleristics 01' Ihe p[anls ( l3occklen and SJlcUcnberg. [990: Aguibr mtd 
l3ocek[en. [992: Frill, [999). Tltus. genetic \'arialions lhal occur as a resull 
of hybridi l alÍon C\'ents 11\3y uff.' ct lhe distriblltion of hcrbi" orOllS and 

pnlhogenic arthropods (\Vhilham CI ~l. . [994: Frilz. [999). For exnmp!e. 

ddlCrences 1Il Ihe abund.lncc or COlllposilion of artltropod cOlllmunilies in 
hybrid lones may be lhe resu[¡ of tlt~ presellce of susceptible hybrid 

genolypes, while in o¡her arcas lhi' hyb rids may be res istan\. resullÍng in 
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hybrid zones cOlllaining plalUS with grealer or [esser rcsiSlance (Marlinsen 

el aL 2000). which affecIS Ihe Slruclure oflhe anhropod cOllllnUnily. 

[n general, phylophagolls arthropods sho\\' tour response pallems lO Ihe 
hybridizalion of lheir hoSI p[anls: [) Susceplibi[ily: more msecI spccies in 

hybrid hosls Ihan in Ihe parelll specles (FrilZ el al.. [994: Whilham el a[ .. 

1994): 2) I)ominance: hybrids SUSlain as tnany species ofherbi'·ores as somc 

of Ihe p.1Tenl species (Frilz el al.. [994 . [996: Frilz. 1999): 3) Resislance: 

hybrids susmin less herbil'ores Ihan Ihe parelU species (I301:clden and 

Spe[knbcrg. [990: Frilz el aL 1994. 1996: Fritz. 1999): 4) Additivily: 

hybrids susmin an illlermediate lInmbcr of insects comp3red lO Ihe parelU 
specics (Docd.:kn and Spdknbcrg. 1990: Frilz el al.. 1994. 1996: Frilz. 
[999). The presence. in phylophagous arlhropods. of difl"erenl response 
p3ltCrns lO Ihe hybridi7~1lion of thdr hosl planlS has ocen attribnled to the 

eXlcnsion. in lime and SP.1CC. oC lhe geogmphical dismbulion of hybrid 

zones. enl'ironmema 1 gmdienls. lhe genelic Slalus of hybrids. morpho[ogical 
and ehemica[ simi[arilics belween parenl specics. and Ihe gcnelic 

meehanisms that detennine Ihe inherilanec of resistance mechanisms in 

hybrids (DoeckJen and Spd[enberg. 1990: SlrnIlSS. 1994: f rilz. 1999: 

Whilham ct aL 2003). 

In Ihe rel'ie,,"s camed oul by Slrnuss ( [994) and Whillmm el al. (1999). 

lhe amhors [o nud lha\. in 152 cases 3na[yzed. 79% of lhe laxa sho,,"ed a 

significan! respOllse lO the hybridization of Ihe hosl plalll. and Ihe moS! 
frequenl response was susccplibilily of lhe hybrids. lI'ith 28% of the cases 

(43 studies) . They also tound thm herbi'·ores of both parenl spceies 
accumu[ate in hybrids and hybrid zones. 

Othcr f.letors thal may aITee! Ihe n'sponse 01' artllropods lO th~ 

hybridi~a!ion oflheir host p[allls are: 1) the level of gene!ic '·l rialion in the 

host 1'lants preseot in hybrid zones. and 2) tlle paUem of introgression 
(Whilh.11n e! aL. 1999). Thc high.'St gcne!ic varia!ion is expcctcd lO appelr 

II"hcn aH hybrid ,JasS<.'s nre present lI"ithin a hybrid zonc. so thal any fa'tor 
that elimin3les one or morc classcs ma}' havc negalil'e consequences on the 
kve[s oJ"\'n riation (Whi tham C1 al.. [999). For exampk. it has been proposcd 
thm the gremest gene!ic dil"ersity occurs as a resul! of bidirectiona[ 

introgrcssion. that is. II"hen the firsl generotion 01' hybrids (1'1 ) are fcrti[e. 
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r~'ProdllC': and lonu bnekcrosses with both parclll species. A continllulll of 

genoty~s !xtween both s~cies "'ould !x expecled as a result of the 
combinmiolls and permUlalions of Ihe g.:nOllle of Ihe l\\"O parc111al species 
(Tovar-Sánchez and Oymna. 20(4). Nel'erlheless. it is .liso possiblc thal 

Ii::rlik FI hybrids cross lI'ith only 011~ 01' Ihe par':llI Spt.'C ies (K~im et aL 

1989). a process known as unidir.:elional inlrogression. Under this 

hybridization scenario. th~ continuulll of hybrid genotypes exiSIS only 
!xlwcen Ihe hybrids and one of Ihe parml speci.:s, \\"hik a morphological 

and gcnelÍc VaCIIUlll is lef¡ !xl",ecn Ihc hybrids and lhe Olh.:r parelll spccies, 

whieh results in a redllclion or Ih.: g.:netie dil'ersity of Ihe hybrid zone. In 
¡he laSI sccnario. Fl hybrids are Slcrile, suryivc by cloning. 3nd genelic 
di\"ersily is at ils lo\\esl leve! (Whilhmn ':1 al.. 1999), An exampk thal 

illuslr:ltcs Ihe inllucnce of inlrogression und genelic di\'ersily in hybrid 

zones on arthropod comlllunities is Ihc sludy by Tovar_Sánchcz and Oymna 

(2006b) in SCl'cn hybrid 7.oncs 01' Ihe hybrid compkx Q_ craS$Íp<!s x Q_ 
crassifolia in r-,-Icxico. Th.:i r r.:sults sho\\'ed that in Ihe hybrid zone wh.:r.: 

bidireclionul introgress ion was detccled. Ihe hybrids SUSlaincd Ihe grcaleSI 

riehn.:ss of endophagous insecls (Hymenop1era and Lepidoptera). compar.:d 
to the hybrids in th.: olh.:r six hybrid lones wh.:rc introgr.: ssion \\'as 

unidircctional. The aUlhors .lIso reporl.:d a positi\'': and signilicullI 

rdationship bctw.:en the genctic diwrsity of lhe hybrid zone and Ihe 
di\'crsity of endophagous arthropods asso.:ialed Wilh Ih.: samc oak cOlnplex_ 

Thcy lound Ihe grc~leSI genclic divers ily in Ihe hybrid loue \\"herc 

bidireclional introgr.:ssion look place (To\'ar_Sñnchez and Oya!1la. 2004). 
II'hich f~\'ors the species divcrsily of Ihe eomnlunity or endophagous insects. 

Whill13!1l el al. (1999) proposed th~t Ihe richness ofarlhropod sp.:ci<:s is 
higbesl in hybrid zones 1I';11t bidireelional i11lrogression. inlenncdi~le in 

hybrid zon.:s fonned by unidir.:ctiollal introgression. ~l1d 101l'.:st in hybrid 
~ones formed by Slcrile Fl hybrids. where no backcrossing wÍlh parenl 
sp~'<:ics occurs_ This panero has bcctl ~.~plain.:d by considering Ihal hybrid 

g.:nolypcs are eliminnted in lhe Itybridizntion SCl'11nrios \\"illt ullidirectiOllnl 

1Illrogression nnd slerile hybrids. while phytoph.1g0llS arthropods o r the 1""0 
par~nlal spccies accumulale in Ih.: hybrid Z011':S. affecti llg Ihe di\'Crsi¡y 

p~lI"m of ~rthropod spccics (Whilhal1l el ~I. . 1999). 
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Hybridi7.ation is a Illcchanism that has allowcd specics of arthropods to 

change to a new spc'Ci.-s ofhost p[anL It has been suggcstcd that for this host 

changc 10 occur. herbi\'ores muSI be pr~adaplcd 10 swilch tO a ne\\' hosl 
spccics. bm they do not becallse the ncw host is not prcscnt (I'rc .. 1.daptmioll 

hypo thesis: Th01l1as et al .. 1987). Whcn hcrbil'ores arc not prc+adapted to a 

ncll' host plant. one or more key mut:lticms must occur for phytophagous 

anhropods to recognizc it as a He\\' and bcttCf hos t (Mutmion hypothesis: 

Jcnny. [984). FlO:M :lIld Whilhalll (1993) proposed Ihe hybrid bridge 

hypothesis that prcdicIs tlml inlel1nediate hybrid planls lilcililmc swilching 
hosts fr0111 one specics to 3110thcr. s inee organiSlllS associated \\'ith a 

pan icular planl can experilllcnl and adapt gmdually 10 Ihe gcnolllc 01' 3nolhcr 
p1anl species. If a hosl specics has an allopalric dislribulion wilh respecl 10 

another pOlenlial hosl. Ihis creales a baTTier Ihal pre"enls phylophagous 

arthropods from s\\"itching hoSlS (Keim el al.. 1989). Tite pre .. 1daptalÍon 

hypolhesis suggests Ihal ar1hropods lI'il1 nOI swilch hosl species unless the 

hosts ha"e 11 sylllp31ric dislribulion (Tholllas el al .. 1987). Thereforc . i l' 111'0 
specics hybridize. hybrid imermcdiaries bccOllle "spalial bridges" through 
which arlhropods can swilch 10 11 nell' hosl planl species. e,'en though the 

parent species han all allopatric di . tributiotl . 

A sludy Ihal suppons th~ hyPolhesis oflhe hybrid bridge lI'as cllmed oul 

by To\'ar_S:illchcz and Oyama (2006b): they found that tlw Itybrids thm 

resulled frOIl! the cross 01' Q. craSllípes and Q. cran'ifolia (Q. ~ (~\'sophylla) 

hosted nine specics of inSl"<:!S Ihm usu~l1y inlwbil Ih~ canopy of Ihe 1"'0 

parental species. 
Considering Ihe frequency wilh "'hieh Ihe phenotllenon ofhybridizlll ion 

OCCU TS in plants. several sludics suggest thm hybrid zones are the centcrs of 
nrlhropod biodiwfSily (Whilh3111. 1989; Dungcy el al.. 2000: To\'a r-Sanchez 

and Oymna, 2006~ . b: V~lcnci a..cu~\"as et al.. 2017). They ~l so suggest that 

thesc areas are usdul for exploring ecologicnl nlld e\"ollllionmy processcs al 

1llulliplc le\"cls (Str3uss. 199-1: Whitha1ll et al.. 1999). Conscn 'ing thes... 
,,, .,,,, U~"UII'~' iLIlIJU,t,,"t un"" "., 11,~y 1""·,, pu,ili,~ "ff~" t, ULL th" 
3rthropod COllllllllllitics associatcd ",ith specics in\'ol\'cd in hybridizmion 
e,·cnts. 
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4.3. AtlllpliH' Rlldi ll lioll 

Arthropods represent more thall half of the kno\\"n spccks on e3Mh 
(Hmnilton el al.. 20 1 O): lhey h3\·': .:xpcrienced se\".:ml imporlalll ecological 

and e,·olutionary mdialions (Cond3ll1inc et al.. 201 6). Thl""ir e\"olulÍon is 

associatoo \\"ilh Ihe grea t di,·crsiIY of Jifc forms and de\"e 10pment Slmtegies 
Ihal can be fOllnd among Ihem: this di'·ersily [ms allowed Ihem lO occllpy 

almO SI .:wry e<:ological nich.: (Grinmldi alld Enge!. 2(05). Th.:ir greal 
dil'ersily rdkelS thc vanety of adaptil'c lrallsfonllatiOllS Ihcy ha\"e 

undergone lInder similar!y ,·aricd enl'ironmcnl3! condilions (Scho\\"a!lcr. 
2(00). Thanks lO Ih.: fossi l record. it has be.:n possiblc lO ddenllinc lhal 
arthropods \\"er.: ablc lO slIrviw the mOSI S\: ,·cre mass ,:xlinclion ewnlS. 

adapling 10 radical changcs m terrc.lnal I'cgclatiol1. continenlal 
re3rrnngcmcnts and chang~'s in cll l'ironmenta! parameters (Condamine et al.. 

2016). The most common hypotheses th31 ha,·c tned 10 explain the 

dil"ersi licalÍon of arthropods Ihrough Iheir el"ollllionary hislory menlÍon low 
rales of cxlinclion and resilience 10 mass extinclions. as \\".:11 as the 

acqllisilion of ¡}(J ,·el abililÍes lhal allo\\"ed ¡h':lll lO occupy ne\\" nich.:s 

(Labandcira et al.. 1993: Grimaldi and Ellgd. 2005: JI,1ayhcw. 2007: 

Rainford d al.. 20141. 
Jt has Ix-en suggestcd thm the dil'ersity of morphologic31 ehameters in 

the buceal apparntus. ¡he appe3r:lllCe of \\"ings. their small sil.e. ¡he presence 

of:m cxoskdelOll and Ihe proccss 01" complele mctamorphosis conslilUICd 
Ilovelties ¡hal allO\wd insecIs lO adap¡ lO dilferenl enl"Íronlllenls ando 
conseqllenlly. lO dil"ersily (SITOng d al.. 1984. Labanden3 el al.. 1994: 
Condamine et al.. 2016). An 3nalysis of the fossil record of insects ni ¡he 

family kl'cl rel'e-aled that ¡he appcarane.: of\\"ings is 3ssocimcd \\"ith a high 

rale- of spccies ongination. while ¡he- process of complete meta1l1orphosis is 
assoc ia¡ed \\"ilh a highcr rule 01' di\"<:rsilie:1lion (Laband.:na el al.. 1994). 

The-se- rcsults are eOllsiste1l1 \\"ith thO$': 01" n phylogcnetie s¡udy in\"oll'ing 
82% of all inseel families lhal idenlified 45 c1mnges in ¡he dil"ersificalion 

mle corrcspondLllg 10 lhe lrce oflife ol"lhcse organ isms . The aulhors menlion 

lhallWo ofth.:S\: ehanges are major on.:s and are rdal.:d lO Ih~ origin 01" 1l1ghl 

and Ihe emergenee of ¡he process 01" complele mel3morphosis (Rainford el 
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al_. 2014)_ lt has also hccr¡ suggcstcd thm cnl'ironm.'ntal and physical factors 

rcsulting fr011l climatie or gcologieal Cl'cnts. :md c\'cn the cmergcnee of ncw 

ecological niehes. eould hal'c induecd ad:lpl1\'c responscs in arthropods 
(Cond:llninc ct al . 2016)_ 

The case ofhcrbi\'orous iusects and Ihcir h05t piants can illu5trate some 
of Ihc secn3rios mcnlÍoncd abo\'c _ Inscets arc thc 11\051 d011\inam group 011 

Earth in Imus of spceics richnes, and c<:ological functi on (Wilson. 1992). 

Within lhis group. Ihosc lI"ilh phylophagous Imbils hal"c Ihe highesl speeies 
richncss (RIvera . 1991: Scholl"al1er. 2(00); of lhese. Ihe mOSI imporlan! 

ordcrs aft.' Lcpidoptera 3nd Orthoplet1l. ,ince close to 99"/0 of thcir speeies 
ure phylophagous (Slrong el al.. 1984). According lO Ihe fossil record. 
lelTeslrial pl3nls and insecls appcared in lhe Oel'oni3n period aboul 380-400 

rnillion ycars ago (Rohdendorf and Raznitsin. 1989: \\Ioolon. 1981). 

Furthennore. il is bdicI'cd lhal Ihe periods of gre:llesl inercase in pl:lI11 

diversity are tlw Del'onian pcriod (mid Crelaccous). the Upper Crctaccous 

and Ihe T erl1ary (Knoll el al .. 1979 These periods of diversi licalion of plalll 

sreeies coincid~ 1I;lh lhe increase in lhe dil"Crsity ofphylophagolls inscels. 
probably as a response 10 lhe emergenee of tlCW nichcs as a result of 

incrcascd planl di\'ersity (Strong el aL. 1984). Comparing ¡he dil"crsity of 
herbi\'orous inSt.'Cts wit h thal of Iheir non-herbil'orons relati ves suggesl Ihal 

Ihe ~cquisilion of a plnnl-based diel is associnled wi!h s(l<.'clation and 

di\'crsilicalion (Mitter el al.. 1988). Recent phylogcne!ic·mo1ceular swdies 
supporl Ihe abow hypolhcsis by indicaling Ihal orders such ¡IS Hynwnoptera. 

Lcpidoptera and Orthoptcra (HUlll el aL. 2007: Moreau el aL. 2006: Ahrens 
el aL 20 14) beC3l1l<: widely diversilied during thc CrelaCCOUS in response lO 
nell"ly fonned mehes (Mayhe\\". 2007). [¡ has a]so been n::ported Ihm an 

lmportanl pan oflhe phy1ophagous beellc fauna emerged during mdialion 
c\'cms eaused by the appear:mee ofne\\' angiosperm lineages (Farrc1l. 1(98). 

Funhennore. Ihe appear:mcc in lhe fossil record of ga ll -indueing wasps 

coincides wilh Ihe origin of Ihe nmin lineages of oaks thm conslilUle their 
lJ!))1 ¡¡la"l) (R!)u,!" i)1 amI LlljcLolml. 200 1)_ Thcll <.Ji, '" )llí"ahulI jlII)I;C)) \\ ~) 

probably slÍnmlalcd by Ihe acquisilion of novel Irnils Ihal alloll'ed lhem lO 
cxploit al'ailab1c resourccs (Strong el al .. 1984: Comc1L 1989: Hespenheide. 

1991: Labandcirn el aL 1993: Grimaldi and Elige!. 2005 )_ 
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Moreo\'Cr. iI has b.:cn sugg,:sled Ilml Ihe Th:,'onian nnd Carbolllf.:rous 

planl conullunilies "'.:re s lmclurnlly more cOlllpkx Ihan Iheir predcc.:ssors 
(Spomc. 197~). Some rcsearchcrs speculme Iha¡ ¡he increasing eompkxhy 

of pbnlS could have cOlllribllled 10 ¡he increasing insect diversity (Strong el 

al.. 1984). [¡ has been suggeslcd Ihal Ihe appear:l1lce of gianl arboresce11l 

pla11ls 31 Ihe .:nd 01' Ih.: D,:\'onian period had l\\"O importanl consequenc.:s 

for Ihe cvolUlion of in~cts: a) il fa\ 'orcd the e\'ollllion ofwingcd insccts alld 

b) il SI imulaled Ihe di\'ersificalion 01' insccIs during Ihe Carboni ferous period 

(Slrong el al.. 1984). These hyPolhes<:s have ocen supporled by 

cOlllcmpomry slUdies Ihm ha\'e shown Ihm habital complexilY infllle1\ces Ihe 

di\'ersily of insecl com1l1Unilies (Halaj el aL. 2000: Tew. el aL. 2004: 

Kall imanis el al.. 2008: Anlonelli and Samllanill. 2011 ) 

Th~rc ar~ also Sludies Ihat suggeSI that ~hanges in global 1~1l1pcmrure 

alld fluelllalion s in Ihe co nl.:nl of allllospheric O~ and CO~ could be 
associaled wilh diwrsificalion e\enlS o f herbi\oro us ins<:cIs (Laband.:im. 

2(06). These possibk associalions could have been mediakd by Ihe ell'ccl 

of ~,wirolllllelllal faclors 011 IJ¡.: vegelal ion Ihal conslil\lled Ihe Illain resource 

ror hcrbi\"orous insccI conunun ilics. 

E\'olulionary nO\.:[I1<,'S promokd by compelilion are cOllsidt:red one 01' 

lhe m051 imporlanl causes 0 1' adapti\'e rndialion (Schluler. 200 1). This may 

be dile lO Ihe fael Ihal Ih.: slmggle lor n:sources Illodifies Ihe 1Il0rphological 

and elhological charncleriSlics Ihal fa\'or Ihe u~ of\lnc~p!oilcd rcsources 

(t\brams. 2000). resuhi llg in gellelic and phenotypic divergence. which 

would e\'enlUa!1y cause species rndialiOll. Ho,,"e\"er. it has bel.'n suggesled 
Ihm illlcrsp.:cific compeliliOIl has had limiled illllllence olllhl.' di \'l.'rsificaliOIl 

of artluopods (S lrong d al.. 1984). Tlns hypolh.:sis has Ix'cn propos<:d wilh 

r.:specI lO insccIs. Informalion from Ih.: fossil record and conlemporary 

inscc! comnulIlilics SllggeSI Ihal illlcrspecific cOlllpelilion has probably had 

lillle wcighl in Ihe di\'crsificmion of Ih is grollp (1.awI01\ and Slrong. 198 1: 

SITOng d al.. 1984: Th:nllo CI al .. 1995). sinc.: Iheir nalurnl elll.'lIl ies and olller 

faclors kcep Ihcir populalion lo\\' compar.:d lO Ihc availa bilily of r,:so\ITces. 

rcdllcing lhc need for COlllpelilioll (HairslOIl 1.'1 al.. 1960). Several SlUdies 

ha\·c r~-port.:d Ihal SOIllC species o f hcrbi\'orous lIlseCIS rac ililale Ihe prcs<:nce 

of olhcr spccles of lIlS<:CIS by creallllg elll ry P01l115. shcllcrs or olher 
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modificalions 111 Ihe hosl plalll (Wallz ~nd Whl!1mm. 1997; M~r1insen d al.. 

2000; LIII and Marquis. 2003). Ho\\"cver, Ronquisl and Liljeblad (2001 ) 

5ugge51 Ihal inqnilinc inSC<:IS associatcd II'Ílh Ihe galls indnced by wasps o f 

Ihe famil y Cynipidae may hal'e cmergcd as a rcsnl! of a compcli!Íl'e 

illler:lclion wÍlh Ihe 1allcr. 10sing Ihe abil ily 10 induce galls and bccoming 

obligalory IIlquihncs (Ronqllist 1994). 

The del"clo])mCllI of adaplations Ihal allowed Ihem 10 Illaimain feedin g 

rclalionships wÍlh planlS is anolhcr impor1nnl faclor in Ihi: di I'crsi ficali on of 

phYlophagous (Janz, 201 L Condamine d al.. 201 6). Planls are Ihc mOSI 

importanl food resource in Ii:rrcslria l ecOSySli:I1lS (Begon el al.. 2(06). 
Il0 wc l"cr. Ih" COII,,""]>t;on of plall1 b;0 1l13SS by bcrb;\"o r<:s r<:pr<:5CIl1S a 105s 

o f cnt:rgy fo r Ihc plan1. Undi:r Ihis secnario. planlS si:ek lO brcak thcir 

ill1emClion lI"ith hcrbil'orous organisms. Al lhe same lime. Ihe hcrbil'ores 

Ihal dcpend on ei:r1mn plmlls scd lO tll31111ainlhelr inlcrac!ion lI'ilh Ihem by 

adapling lO Ihe changcs o flhelr hosl planl5. [n Ihis process. herbil"orcs havc 

ntanaged to dil"ersify . In Europe. for eX3mp1e, lhe species QllerCIIS rQbllr 

has bcen reponed to hal"e 20 differel11 Iypes o f ga lls fomlcd by 20 ditTerent 

specie. 0 1' gall- fonmng \\"aSpS 0 1' Ihc famil y Cynipidne (Crall'ky. 1997). 

poss ibly due 10 IOC i:X1S1enei: o fvery sp~'Cific dcfcnse tllcchanisms Ihal have 

been suppressed in I miou5 fonllS by lI'asps. leading lO radiation el"ems. The 

inseclS associmed with a single plam . pecies n.presem all i:xtreme case of 

adaplil'c rndintion Ihrough Ihe dilli:ri:nMllIse ofrcsourccs (Oymna. 2012). 

A sludy cOllducted by AbmhanlSOIl el al. (2003) reponed Ihat Ihe community 

of gall. inducing wasps associaled wilh 5ix . peeies of oak showed d itTerem 
a ssembl~ges in rcsponsc lO Ihe prcscnei: of di Ifncnl chcmiea 1 compounds in 

cach hosl oak. This suggcsls Ihal ¡hc prcsmce of ditTcrtt1l def~'Il sc chcmicals 

in Ihc hosl oaks may havc eo t1lrib\l!cd 10 Ihc udaplil'c radialioll of Ihclr 

associated herbil'orcs. 

CO~CLUS10 j\" 

When lI"e lalk aboUl los$ o f specics . ·.Ioe rcfcr 10 Ihose species Ihm hal'c 

already been laxon01l1ical1y identified. According 10 n'Cent estimate5. 
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arthropods are the most diwrse biologieal group 011 th~ plunet. bllt the re are 

not many rescarchers to study th<'1n. This creates th~ urg.'nt ne.:d to train 

human resources intL'TCsted in the study. description and analysis of 

arthropods. 

In gennal. stlldies aimt:d 3t tlit: conser\'3tiOtl 01" sp.:cies urt: ollt-n fOCllsed 
on prest:f\'ing pl3nl species and ~cb3ri smalic " animal Spt'CICS. Thlls. 

arlhropods art: u5ually nOI giwn much allenlioll . 

There sbould be more sludies I"ocused on chamclcrizing lhe 5truclure of 

arlhropod conu1Iuni1les. nOI only becau$<: of lhe higb lcvcls of spl-cies 
ricbncss .lnd abundance ¡hey conta in. bUl .lIso becuusc of ¡hc impon.lm 
ceologieal role they play (as funetional groups). In natural conditions. 011 
interactions (biotic. chemica 1. genelic and t,tll"ironmental ) affeel anhropods: 

howe\"Cr. lheir 1ll0SI uuporlanl illlemclioll is wÍlh hOSl planlS (\\"helher Ihey 
are spccialislS or gencra IiSIS). sinee Ihei r snrviya l. adaptatiOIl. el"olnlion and 

dil"ersity seelll 10 be directly rel:lt.'d to the mnge of resourccs a tld conditions 
Ihm plan lS "oller" lhclll direclly (e.g .. herbil'ores) or illdin:cl ly (e.g .. 

palUsiles. palUsiloids. decolllposers. ele.). Further sludies should aim 
to\\"ards the foUo\\" ing obj.-clil"es: firSI. 10 describe and nmke an inventory of 

Ihe di\"ersily 0 1" unhropods. Second. 10 sludy Ihe faclors Ihal modify Ihe 
Slruclure of their communilies. Third. 10 docnment the intcractions bet\\"een 

5pc-cies of arthropods bd onging 10 d i IT~rcnl lrophic lcvels. Fourth . to 

describe lhe eco!ogical ro le of arlhropod spccies. These acadelllic d lorlS 
5hou!d go hand.in_hand \\"ith eITorlS to consen 'e as many eeosystems as 

possiblc in ordcr 10 preserve the greales t possible nnmhcr of 5peeies. The 
daUl oblained frO!1l studies such as this one suggests lh.11 arthropods can be 

use<.! as bioindicalor species 01" environmenlal qu~ lily. 
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