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RESUMEN 

En la naturaleza se han observado patrones en donde morfologías divergentes se 

encuentran de forma replicada en pares de especies hermanas en una filogenia (escala 

macroevolutiva) en un patrón que sugiere una radiación replicada de ecomorfos. Este 

fenómeno, además de ser una de las evidencias más inobjetables de la selección natural, 

representa una oportunidad única para evaluar la repetibilidad de la evolución. Ejemplos 

clásicos de este fenómeno son las lagartijas del género Anolis y los peces cíclidos en 

lagos africanos, pero a la fecha no hay ejemplos en plantas. 

La propuesta filogenética clásica de plantas del género Viburnum (Adoxaceae) se 

basó en definir clados con base en morfología foliar compartida (Donoghue, 1982). Datos 

moleculares recientes sugieren un patrón repetido en el que especies hermanas 

presentan morfología foliar contrastante, sugiriendo una radiación replicada de 

ecomorfos. Uno de estos pares es el conformado por Viburnum lautum (VL) y V. 

jucundum (VJ): las hojas de VL son pequeñas, glabras, coriáceas y con márgenes lisos, 

mientras que las de VJ son grandes, pubescentes, delgadas y con márgenes dentados. 

Se ha propuesto que los factores abióticos fueron fundamentales en promover tal 

divergencia morfológica, pero el papel de factores bióticos no ha sido evaluado, y este 

trabajo busca contribuir a ello. 

Los herbívoros pueden ser agentes importantes en moldear la morfología foliar. 

La presencia y la forma de los tricomas, el tipo de compuestos químicos que presenta la 

planta, el tamaño, textura, grosor y la forma de la hoja, así como su fenología, contribuyen 

a la defensa o evasión de los herbívoros. En este trabajo evalúo si especies hermanas 

con morfología foliar contrastante están expuestas a comunidades de herbívoros (y 

artrópodos en general) también contrastantes, que pudieran contribuir a promover o 

mantener la morfología foliar divergente que las caracteriza.  

Realicé muestreos en tres épocas del año en el estado de Chiapas, México. 

Colecté las comunidades de artrópodos asociadas a individuos de VL y VJ en sitios en 

donde estas especies se encuentran en alopatría y en simpatría. Separé las muestras a 

nivel de morfoespecies; la identificación taxonómica y de morfoespecies que 

representaran herbívoros potenciales la realicé con ayuda de expertos. También 

cuantifiqué el porcentaje de daño por individuo con base en el área faltante en una 

muestra aleatoria de las hojas de cada individuo muestreado.  

Las comunidades de artrópodos y herbívoros potenciales asociadas a VL y VJ 

difieren en composición y varían con la época del año. VL sufre más daño que VJ, y 

ambas especies sufren menos daño cuando se encuentran en simpatría. Este resultado 

es consistente con comunidades de herbívoros adaptadas, posiblemente con algunos 

especialistas, a ambientes y morfologías foliares divergentes. No encontré una relación 

entre el nivel de daño foliar sufrido y la riqueza o composición de las comunidades de 

artrópodos o herbívoros potenciales asociadas a VL o VJ.  
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INTRODUCCIÓN 

 

La interacción biótica entre plantas y herbívoros ha sido sugerida como una de las 

principales responsables de la generación de la diversidad en plantas (Ehrlich and 

Raven, 1964). La presencia de herbívoros en las plantas ejerce una presión selectiva 

que puede moldear las características químicas, morfológicas y fenológicas de las 

plantas, así como el uso de recursos de reserva y la actividad fotosintética (Tiffin, 2000; 

Becerra, 2007; Marquis et al., 2016). 

La presión ejercida por los herbívoros sobre las plantas puede favorecer la 

adecuación de individuos que posean mutaciones que ayuden a enfrentar el daño 

ejercido por los herbívoros (Marquis et al., 2016). Se han identificado algunos genes, 

denominados R, que participan en la resistencia contra herbívoros; un ejemplo es el gen 

Mi-1, que confiere resistencia a Macrosiphum euphorbiae (Thomas) en el tomate 

(Kaloshian, 2004). Una mutación en este gen podría afectar positiva o negativamente la 

resistencia de la planta hacia este herbívoro. 

Entre los factores que determinan el tipo de enemigos a los que una planta es 

susceptible se encuentran, además de las características morfológicas y químicas de la 

planta, las condiciones del ambiente en la que ésta se encuentra (Lewinsohn et al., 2005). 

También importantes son los mecanismos de defensa que se activan al momento de un 

ataque. La activación de la respuesta de defensa contra herbívoros puede ocasionar la 

inactivación de otros mecanismos, por ejemplo, en la planta del tabaco (Nicotiana 

tabacum L.) se ha visto que el silenciamiento del transgén Pal2 aumenta la resistencia a 

larvas pero suprime la resistencia sistémica de la planta contra patógenos (Felton et al., 

1999). Adicionalmente, algunos compuestos químicos que ayudan contra la defensa ante 

herbívoros también pueden servir como atrayentes de otro tipo de herbívoros: en el maíz 

los benzoxazinoides son usados como defensa contra los herbívoros y también para la 

absorción de hierro, y el complejo formado por los benzoxazinoides y el hierro atrae al 

gusano de la raíz del maíz (Hu et al., 2018). 

La relación planta-herbívoro puede asimismo depender de la calidad nutricional 

de las plantas (Awmack and Leather, 2002). La planta Gustavia superba Berg requiere 

de altos niveles de nitrógeno para llevar a cabo una expansión rápida de sus hojas y así 

minimizar el tiempo que las hojas son vulnerables a las orugas del lepidóptero 

especialista Entheus priassus (Linnaeus). Sin embargo, al mismo tiempo, el alto 

contenido de nitrógeno significa una calidad nutricional alta que puede ser atractiva para 

insectos generalistas (Aide and Londoño, 1989). 

Las adaptaciones de las plantas para enfrentar la presión ejercida por los 

herbívoros no sólo son de tipo químico, también repercuten en características físicas y 

fenológicas de las hojas. En el género Inga se ha mostrado que la densidad y largo de 
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los tricomas están relacionados con la defensa contra herbívoros al igual que la 

expansión rápida de hojas jóvenes (Kursar et al., 2009; Endara et al., 2017). 

 

Radiación adaptativa replicada de ecomorofos 

Si la presión ejercida por los herbívoros hacia las plantas puede moldear características 

morfológicas de las hojas, se esperarían patrones foliares morfológicos o fenológicos 

divergentes en especies cercanamente relacionadas pero atacadas por comunidades de 

herbívoros divergentes. Este mecanismo, a una escala filogenética más amplia, podría 

contribuir a la generación de diversidad y resultar en patrones del tipo que se observa en 

radiaciones adaptativas. Los cambios que se dan en la evolución de mayor diversidad 

dependen de diferentes factores, entre ellos: el punto de partida de la diversificación, la 

biología de las especies ancestrales, la historia natural de las especies, el fenotipo y la 

variación genética (Losos, 2010).  

Un tipo de radiación adaptativa muy peculiar y que ha recibido gran atención por 

el potencial que representa para avanzar el estudio de la ecología evolutiva es la 

radiación replicada de ecomorfos, que consiste en un patrón a una escala macroevolutva, 

de evolución replicada de morfologías divergentes; es decir, la evolución, una y otra vez, 

de formas divergentes (ecomorfos) en especies cercanamente relacionadas. Se ha 

sugerido que este tipo de radiación ocurre con mayor frecuencia en especies que se 

encuentran cercanamente relacionadas debido a que comparten sistemas genéticos y 

de desarrollo, los cuales bajo la misma presión selectiva podrían conducir a una 

diversificación semejante (Losos, 2010). Ejemplos clásicos de este fenómeno son las 

lagartijas del género Anolis en islas del Caribe y los peces cíclidos en lagos africanos. 

En el género Anolis se han identificado seis ecomorfos, con base en características 

relacionadas al uso del hábitat. Ecomorfos similares, que comparten características 

morfológicas, ecológicas y de desarrollo, han evolucionado de forma independiente en 

varias islas, posterior a la colonización de las mismas. Así, las especies de Anolis en el 

Caribe se encuentran más cercanamente relacionadas a otras especies de la isla en la 

que habitan, que con especies con las que pueden compartir mayor similitud morfológica 

y ecológica (Losos et al., 1998; Losos, 2010). En el caso de los peces cíclidos en África, 

se reconocen ecomorfos limnéticos y bentónicos que han evolucionado de forma 

independiente en varios lagos, pues los pares de especies hermanas simpátricas difieren 

en forma y tamaño consistente con la forma de alimentación en los dos tipos de hábitat 

(Schluter and McPhail, 1993; Seehausen, 2006). 

Son varias las aproximaciones posibles para estudiar las causas o factores que 

pueden estar promoviendo el proceso de divergencia morfológica en especies 

filogenéticamente cercanas. Tanto en plantas como animales, se ha documentado que 

el desplazamiento de caracteres puede llevar a morfologías contrastantes entre 
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especies, sobre todo en aquellas filogenéticamente cercanas, y que están en simpatría. 

La idea es que el desplazamiento de caracteres puede tener consecuencias ecológicas 

o reproductivas que se traducen en disminuir el costo de la coexistencia, por ejemplo, la 

competencia por un recurso, ya sea abiótico o biótico (incluidos los comensales, 

mutualistas, o posibles parejas reproductivas) (Beans, 2014; Pfennig 2012). La 

divergencia morfológica también puede deberse a especialización ecológica resultado 

de la ocupación de nuevos nichos posterior a la colonización de un área geográfica por 

un linaje, sin necesariamente implicar competencia. 

 

El género Viburnum, ejemplo de radiación replicada de ecomorfos en plantas 

El género de plantas Viburnum L. pertenece a la familia Adoxaceae; consiste de 

aproximadamente 165 especies de arbustos y árboles pequeños que se distribuyen en 

bosques templados del Hemisferio Norte, montañas de Centro y Sudamérica y bosques 

subtropicales del Sureste de Asia (Barish et al., 2016). Las especies que se encuentran 

en América derivaron de clados asiáticos (Clement and Donoghue, 2011), y los clados 

que se encuentran en América Latina mantienen una relación cercana con el clado de 

Norte América (Clement et al., 2014). En México, el género se distribuye principalmente 

en los bosques de niebla de los estados de Oaxaca, Chiapas, Guerrero, Hidalgo, 

Veracruz, Jalisco, Michoacán y Puebla (Villarreal-Quintanilla and Estrada-Castillón, 

2014). 

Viburnum presenta una gran variación en morfología y fenología foliares 

(Schmerler et al., 2012), pero su variación en caracteres florales es limitada. Esto llevó a 

Donoghue (1982) a proponer una filogenia para el género con base en morfología foliar 

compartida. Sin embargo, datos moleculares recientes sugieren que especies 

cercanamente relacionadas suelen diferir en morfología foliar (Fig.1). Con base en datos 

de RAD-seq se han identificado pares de especies hermanas del género Viburnum con 

morfología foliar contrastante (Eaton et al., 2017). En la propuesta filogenética más 

reciente (Eaton et al., com. pers.), hay varios pares de especies hermanas en los que 

una especie presenta hojas pequeñas, glabras, coriáceas y con márgenes lisos, y la otra 

presenta hojas grandes, pubescentes, delgadas y con márgenes dentados. Este patrón 

repetido es consistente con una radiación adaptativa replicada de ecomorfos, y 

constituiría el primer ejemplo en plantas de este fenómeno eco-evolutivo. Este fenómeno 

es particularmente común en el clado Oreinotinus de Viburnum, un clado cuya 

distribución geográfica abarca América Latina y cuya filogenia ha sido difícil de resolver 

debido a su reciente diversificación con tasas de diversificación aparentemente rápidas 

con respecto a otras secciones de Viburnum (Spriggs et al., 2015). 
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Figura 1. Representación esquemática de propuestas de una filogenia con base en 

morfología foliar compartida (A) y otra con otros caracteres, que resulta en una filogenia 

donde especies hermanas presentan una morfología foliar contrastante (B). Donoghue 

(1982) propuso una filogenia para Viburnum con base en morfología foliar, generando un 

patrón similar al del panel (A). Datos moleculares recientes apoyan una filogenia similar 

a la mostrada en (B), caracterizada por altos niveles de homoplasia en morfología foliar. 

En el clado Oreinotinus resaltan cinco pares de especies hermanas con 

morfologías foliares contrastantes (Fig.1B), de los cuales tres se distribuyen en bosques 

de niebla de México: un par en la sierra norte de Puebla, otro en la sierra norte de 

Oaxaca, y otro en Los Altos de Chiapas. El par que se encuentra en Chiapas está 

conformado por Viburnum lautum (VL) y V. jucundum (VJ), y es el objeto de estudio de 

esta tesis. En este par de especies, VL presenta hojas pequeñas, glabras y coriáceas, 

con márgenes lisos, y su especie hermana, VJ, tiene hojas grandes, delgadas y 

pubescentes, con márgenes dentados (Fig. 2). 
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Figura 2. Morfología foliar en V. jucundum (A) y V. lautum (B) 

Posibles promotores de diversidad foliar en Viburnum 

Factores abióticos– Se ha observado que en Viburnum, el cambio en la morfología de 

las hojas guarda relación con la transición de zonas tropicales a zonas templadas, lo que 

sugiere que las condiciones ambientales pueden jugar un papel importante en la 

generación de la diversidad foliar en este género (Schmerler et al., 2012), y en particular 

en la evolución de los ecomorfos observados en el clado Oreinotinus. Algunas 

características morfológicas de las plantas pueden conferir ventajas ante ciertas 

condiciones ambientales, por lo que han sido interpretadas como adaptaciones de las 

plantas hacia las mismas. Por ejemplo, la presencia de tricomas puede ayudar a repeler 

agua en la superficie foliar, lo cual es importante debido a que el dióxido de carbono 

difunde más lentamente a través del agua (Brewer et al., 1991), de modo que cuando las 

hojas se encuentran mojadas, el intercambio de gases en su superficie foliar se ve 

afectado. Un tamaño de hoja pequeño puede representar un beneficio en ambientes con 

alta irradiación solar debido a que disminuye la probabilidad de daño del aparato 

fotosintético y la pérdida de agua por evapotranspiración (Okajima et al., 2012). En 

Viburnum, las hojas más redondeadas con márgenes dentados están relacionadas a 

climas templados-fríos, mientras que las que son alargadas y poseen márgenes lisos se 

encuentran relacionadas a climas tropicales. Schmerler et al. (2012) sugieren dos 

hipótesis para explicar el cambio en la morfología foliar en la transición a climas más 

tropicales en especies leñosas: la primera plantea que los cambios foliares fueron 

independientes una vez que las plantas se establecieron en el nuevo clima; la segunda 

hipótesis postula que clados con tipos de hojas diferentes diversificaron de manera 

direccional en especialización a climas diferentes.  
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Viburnum jucundum y V. lautum también parecen diferir en su capacidad de 

ocupar hábitats distintos: VJ tiende a habitar bosques de elevaciones superiores a los 

2500 metros, donde las oscilaciones de temperatura suelen ser amortiguadas por la 

niebla y es posible que el estrés hídrico sea menor; VL suele habitar bosques un poco 

más bajos, donde la niebla no es un factor constante y las oscilaciones en temperatura 

y humedad son más drásticas. Sin embargo, hay sitios donde VJ y VL  VL coexisten, lo 

que sugiere que la separación por factores ambientales es sólo un aspecto de la biología 

de estas especies, y que factores más allá de los abióticos pueden ser importantes en 

moldear su morfología y ecología. La coexistencia de VL y VJ no sólo es a nivel regional 

o local, sino a nivel de microhabitat, en una situación que (Rivas, 1964) describe con el 

concepto de ‘sintopía geográfica’. En este trabajo, sin embargo, seguiré la terminología 

más comúnmente utilizada de simpatría, para referirme a esta situación. 

Factores bióticos– Los herbívoros pueden ser agentes importantes en moldear la 

morfología foliar. La presencia y la forma de los tricomas, el tipo de compuestos químicos 

que presenta la planta, el tamaño, textura, grosor y la forma de la hoja, así como su 

fenología, contribuyen a la defensa o evasión de los herbívoros. Un aspecto importante 

que se ha planteado como generador de diversidad es la capacidad de las plantas de 

responder al ataque con estrategias físicas, químicas y de desarrollo, generando 

dinámicas eco-evolutivas similares a “carreras armamentistas” (Ehrlich and Raven, 

1964). 

La densidad de tricomas se ha correlacionado positivamente con la resistencia a 

los herbívoros en poblaciones de Datura stramonium L. (Valverde et al., 2001). En 51 

especies de plantas de Sydney, Australia se encontró correlación entre el tamaño y el 

tiempo de expansión de la hoja, siendo las hojas más pequeñas las que se expanden de 

manera más rápida y por tanto están expuestas por un menor tiempo a altos niveles de 

herbívora (Moles and Westoby, 2000). Adicionalmente, se ha reportado que Gustavia 

superba, una especie tropical, emplea la expansión foliar rápida como mecanismo de 

defensa para disminuir el tiempo en que sus hojas son aceptables para la oviposición de 

Entheus priassus (Aide and Londoño, 1989).  

La dureza de las hojas tiene incidencia directa en la alimentación de los 

herbívoros. En dos especies del género Salix, la dureza de la hoja actúa como 

mecanismo de defensa: las hojas duras desgastan la superficie de las mandíbulas de 

Plagiodera versicolora (Laicharting) que se alimenta de ellas, disminuyendo con esto su 

consumo (Raupp, 1985). También, la dureza de las partes de la hoja puede variar. En 

dos especies del género Eucalyptus se reconoció que las venas de las hojas son en 

promedio más resistentes que la lámina; al poner a prueba con un insecto masticador 

(Extatosoma tiaratum (Macleay)) se observó que los estadíos más jóvenes son capaces 

de penetrar los tejidos más duros, lo cual sugiere que hay influencia de esta característica 
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en el rendimiento de alimentación a lo largo de la vida del herbívoro (Malishev and 

Sanson, 2015). 

Las características químicas de defensa también pueden variar a lo largo del 

crecimiento de la planta y después del ataque de los herbívoros. En Penstemon virgatus 

A. Gray, las plántulas tienen una alta concentración de glucósidos iridoides en 

comparación con las plantas adultas y la presencia de estas concentraciones en plantas 

juveniles no limita la capacidad de la planta de producir más en respuesta al daño 

(Quintero and Bowers, 2013). 

Viburnum jucundum tiene hojas con mayor área en comparación con las hojas de 

VL, característica que puede ser importante en bosques con una disponibilidad de luz 

menor. En Datura stramonium, la limitación de luz aumenta el efecto negativo que el 

daño foliar ocasiona a la adecuación de la planta (Cisneros-Silva et al., 2017). VJ también 

presenta tricomas, y varios estudios han demostrado que los tricomas pueden funcionar 

como mecanismos de defensa efectivos contra herbívoros (Hanley et al., 2007). Scott-

Brown et al., (2016) encontraron que en la especie Rhododendron simsii Planch los 

tricomas glandulares y no glandulares disminuyen el área de daño por herbívoros cuando 

aumentan su densidad. En el caso de VL, esta especie presenta hojas con mayor dureza 

en comparación con las hojas de VJ. La dureza de las hojas es un factor que tiene una 

estrecha relación con los niveles de herbivoría, las hojas más duras tienden a tener 

niveles de herbivoría más bajos (Coley, 1983) debido a que estas hojas son consumidas 

más lentamente, su paso por el tracto intestinal del herbívoro es más lento y la absorción 

de nutrientes es baja (Clissold et al., 2009). Ambas especies presentan características 

foliares que se ha visto tienen importancia y son eficientes en la defensa contra 

herbívoros, sin embargo, hay otro tipo de características que también son importantes 

de considerar, como los componentes químicos de la planta. Se ha visto que la defensa 

química suele ser un factor importante en la interacción de la planta con sus herbívoros 

(Kursar et al., 2009), por lo que sería adecuado evaluar si VJ y VL difieren en patrones 

de producción de defensas químicas que puedan permitir la coexistencia de ambas 

especies. 

Un elemento fundamental en poder establecer vínculos para develar posibles 

factores importantes en la generación de diversidad es conocimiento de la historia natural 

de las especies. Conocer y documentar los lugares que habitan, las condiciones 

ambientales, sus especies asociadas (p.ej., polinizadores y dispersores) y también sus 

enemigos (herbívoros y patógenos). 

El conocimiento sobre los herbívoros y artrópodos asociados a Viburnum lautum 

y Viburnum jucundum es muy limitado. Se ha reportado que algunas especies de 

Viburnum, incluyendo V. dentatum, una especie que habita al Este de América del Norte 
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y que es pariente cercano de la sección Oreinotinus, son atacadas por un coleóptero de 

la familia Chrysomelidae (Weston et al., 2007; Weston, 2008). La especie Pyrrhalta 

viburni (Paykull) (Coleoptera: Chrysomelidae) es considerada una de las principales 

plagas de las especies del género Viburnum; las larvas se alimentan de la parte inferior 

de las hojas y anidan en las venas de las hojas jóvenes, pasando por más de un estadío 

antes de la pupación. Los adultos se alimentan de las hojas de las especies de Viburnum 

creando orificios ellas y las hembras llevan a cabo la oviposición en la misma planta 

(Weston et al., 2007). 

Los cambios en las comunidades de artrópodos, en especial de herbívoros 

potenciales, pueden inducir o favorecer cambios en la morfología foliar, pero es 

importante señalar que las diferencias en morfología foliar también pueden incidir en la 

composición de las comunidades de artrópodos, lo que genera una relación bidireccional 

en la cual distinguir direccionalidad y causalidad requiere de experimentación a distintas 

escalas ecológicas y estudio de patrones a distintas escalas evolutivas. En este estudio 

se busca caracterizar las comunidades de artrópodos, y más en específico de herbívoros, 

asociadas a V. lautum y V. jucundum como un primer paso para evaluar en un futuro su 

potencial como fuerza de selección para el origen y mantenimiento de la divergencia en 

la morfología foliar de estas especies. 

Esto es un primer paso para poder evaluar en un futuro su potencial como posible 

fuerza de selección para el origen y mantenimiento de la divergencia en la morfología 

foliar de estas especies. Documentar si existe evidencia que sugiera una relación entre 

morfología foliar y comunidades de artrópodos, sin establecer causalidad, es un primer 

paso para que estudios como este, en combinación con estudios experimentales usando 

la filogenia de Viburnum puedan, colectivamente, informar sobre la importancia potencial 

de los artrópodos en la evolución de ecomorfos. Así, este estudio puede ser la base para 

estudios más amplios de la influencia de los factores bióticos, y en particular de los 

herbívoros, en el origen y mantenimiento del fenómeno de radiación adaptativa replicada 

dentro de este género. Más aún, caracterizar la diversidad de herbívoros y artrópodos 

asociados a VL y VJ en condiciones de alopatría y simpatría puede aportar elementos 

para empezar a separar la importancia relativa del ambiente (factores abióticos) y de las 

interacciones (factores bióticos) como modeladores de la morfología foliar en estas 

especies. También, puede dar cuenta del papel que juegan VJ y VL como 

estructuradoras de las comunidades en los bosques que habitan. 
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OBJETIVOS 

 

Objetivo general 

Caracterizar las comunidades de artrópodos y herbívoros potenciales asociadas a las 

especies hermanas Viburnum jucundum y Viburnum lautum, las cuales presentan 

morfología foliar contrastante. 

Objetivos particulares 

1. Comparar la diversidad y composición de las comunidades de artrópodos (y 

herbívoros potenciales) asociados a las especies Viburnum lautum y V. jucundum. 

2. Evaluar si la diversidad y composición de las comunidades de artrópodos (y 

herbívoros potenciales) asociados a Viburnum lautum y V. jucundum, difieren en 

condiciones de simpatría y de alopatría. 

3. Documentar el nivel de daño foliar por enemigos (herbívoros y patógenos) en 

poblaciones naturales de Viburnum lautum y V. jucundum. 

4. Evaluar la relación entre las comunidades de artrópodos (y herbívoros 

potenciales) asociadas a Viburnum lautum y V. jucundum y el nivel de daño foliar 

por enemigos naturales. 
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HIPÓTESIS 

 

1. Si las diferencias morfológicas que presentan las plantas están asociadas con la 

composición y estructura de las comunidades de artrópodos (y herbívoros), 

entonces, las comunidades asociadas a V. jucundum y V. lautum serán distintas 

debido a que existen diferencias foliares significativas entre ambas especies.  

2. Sobre simpatría y alopatría. Si no existen diferencias en las comunidades de 

artrópodos (y herbívoros) asociadas a V. jucundum y V. lautum, entonces, 

esperamos que, el número de morfos de las comunidades en condiciones de 

simpatría sean iguales que en condiciones de alopatría. 

3. Entre las diferencias en morfología foliar más marcadas entre V. jucundum y V. 
lautum se encuentran la presencia de tricomas en VJ, y un menor tamaño, textura 
coriácea y cutícula más gruesa en VL. Si las diferencias morfológicas que presentan 
V. jucundum y V. lautum están  asociadas con la eficiencia de sus mecanismos de 
defensa, entonces se esperaría que existan diferencias en el daño foliar ocasionado 
por las comunidades de artrópodos entre ambas especies como producto de sus 
fenotipos contrastantes. En particular, si los tricomas funcionan como un mecanismo 
de defensa más efectivo que el menor tamaño, la cutícula y la textura de VL, 
esperamos menor daño por herbívoros en V. jucundum; si, por el contrario, la cutícula 
y textura son mecanismos de defensa más efectivos, esperaríamos menor daño en 
V. lautum. 

4. Si el daño está ocasionado principalmente por herbívoros generalistas, esperamos 
una correlación positiva entre el número de morfoespecies y el porcentaje de daño 
foliar. Si el daño foliar es principalmente ocasionado por herbívoros especialistas, no 
necesariamente habrá una correlación positiva significativa entre el número de 
morfoespecies y el daño, pues éste puede ser el resultado de pocas morfoespecies 
que son abundantes.  
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MATERIALES Y MÉTODOS 

Área de estudio 

Llevé a cabo las colectas en sitios cercanos a San Cristóbal de las Casas, 

Chiapas. Visité localidades cercanas a los pueblos de Yashtinín (Y: 16º 38’ 45” N, 92º 

27’ 01” W) y Teopisca (T: 16º 30’ 33” N, 92º 28´41” W), y en las Reservas de Huitepec 

(Huitepec sitio A, HA:16º 44’ 44” N, 92º 41’ 16” W; Huitepec sitio B, HB: 16º 45´04” N, 92º 

40’ 56” W, y Huitepec sitio C, HC: 16º 45’ 19” N, 22º 4’ 55” W) y Moxviquil (M: 16° 45’ 33” 

N, 92° 38’ 07” W), ambas propiedad de Pronatura-Sur (Fig.3). 

Seleccioné tres sitios diferentes de muestreo en la reserva de Huitepec. En los 

sitios de mayor elevación (HA; ~2600 msnm) y de elevación media (HB; ~2400 msnm) 

se encontraba sólo la especie V. jucundum, mientras que en el de elevación baja (HC; 

~2300 msnm) se encontraban ambas especies (V. jucundum y V. lautum). Seleccioné 

las localidades tomando en cuenta dos sitios en donde las especies se encontraran en 

simpatría (HC y Y), y dos sitios donde se encontraran en alopatría (M y T para VL, y HA 

y HB para VJ). 

De las localidades donde se encontraba sólo VL, la vegetación consiste de bosque 

mixto de pino-encino con elementos de bosque mesófilo de montaña, con clima templado 

subhúmedo en los alrededores de Teopisca (SEDESOL, 2011). En Moxviquil la elevación 

va de 2,140 a 2,470 msnm; el clima es templado subhúmedo con lluvias en verano, y la 

vegetación se identifica como un bosque secundario de encino (Romero, 2012). En las 

localidades donde se encontraba sólo VJ la vegetación consiste de bosque mesófilo de 

montaña (HA y HB), la elevación varía entre los 2,230 y 2,750 msnm; y el clima es 

templado subhúmedo con lluvias durante el verano (Enríquez and Rangel, 2009). En los 

sitios en donde las especies co-ocurren (Huitepec C y Yashtinin) encontramos bosque 

de pino-encino. 



20 

 

Figura 3. (A) Ubicación del área de estudio. (B) Localidades de muestreo y 

especies que se encuentran en cada una, V. jucundum ( ) y V. lautum ( ). 

 

Muestreo de artrópodos 

Llevé a cabo colectas en tres meses diferentes, abarcando las temporadas de lluvias y 

de secas. La elección de las colectas la base en la premisa de que la composición de los 

artrópodos podía variar en el tiempo dado que las características ambientales cambian 

a lo largo del año (Poveda et al., 2006) y que la herbivoría está relacionada directamente 

con la temperatura ambiental en especies leñosas (Galmán et al., 2018). Llevé a cabo 

las colectas en octubre del 2017 (temporada de lluvias), enero del 2018 (temporada de 

secas), y junio del 2018 (inicio de la temporada de lluvias). 

Seleccioné de ocho a 10 individuos de Viburnum en cada población usando una 

tabla de números aleatorios (Tabla1). Para que los individuos fueran tomados en cuenta 

en el muestreo se requería que todas sus ramas fueran accesibles. Tomé datos de 

coordenadas, elevación, número de tallos, perímetro de la base del tronco mayor y 

dimensiones de la copa (diagonales mayor y menor) para cada uno de los individuos. 

Procesé e identifiqué morfoespecies en muestras de tres individuos de cada especie para 

cada sitio (Tabla 1). 

V. jucundum

V. lautum

A

B

Moxviquil

Yashtinin

Teopisca

Huitepec
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Tabla 1. Número de individuos muestreados. 

Mes Localidad Alopatría o 

Simpatría 

Especie No. de 

individuos 

colectados 

No. de 

individuos 

analizados 

Octubre 2017 Huitepec A Alo VJ 10 3 

Huitepec B Alo VJ 10 3 

Huitepec C Simp VJ, VL 20 6 

Moxviquil Alo VL 10 3 

Teopisca Alo VL 10 3 

Yashtinin Simp VJ, VL 20 6 

Enero 2018 Huitepec A Alo VJ 8 3 

Huitepec B Alo VJ 8 3 

Huitepec C Simp VJ, VL 16 6 

Moxviquil Alo VL 8 3 

Teopisca Alo VL 8 3 

Yashtinin Simp VJ, VL 16 6 

Junio 2018 Huitepec A Alo VJ 8 3 

Huitepec B Alo VJ 8 3 

Huitepec C Simp VJ, VL 16 6 

Moxviquil Alo VL 8 3 

Teopisca Alo VL 8 3 

Yashtinin Simp VJ, VL 16 6 

 TOTAL 208 72 

 

Para colectar los artrópodos, empleé una sopladora/aspiradora Husqvarna 

125BVx (Fig.4: A1). Este método ha sido utilizado con éxito para colectar artrópodos en 

pastizales y para comparar la estructura de la comunidad de artrópodos en plantas 

nativas y no nativas (Burghardt and Tallamy, 2013). Este método de colecta tiene varias 

ventajas sobre otros tradicionales, incluidos las trampas pitfall, redes de golpeo y trampas 

pegajosas. Comparada con otros dispositivos de colecta, la aspiradora presenta una 

capacidad mayor para muestrear un área grande y en un tiempo corto, así como mayor 

capacidad para el muestreo de estadíos juveniles y artrópodos pequeños. Además, la 

captura de los individuos es selectiva, evitando la colecta de otros grupos de animales y 

no es dependiente de su actividad (Yi et al., 2012). En un estudio de la comunidad de 

artrópodos en pastizales de tres islas oceánicas de las Azores se observó que los 

métodos de colecta por succión presentan una mayor proporción de artrópodos 

herbívoros que de depredadores en comparación con la proporción capturada por las 

trampas pitfall (Borges and Brown, 2003). Sin embargo, este método también presenta 

desventajas. Las máquinas pueden llegar a ser costosas y voluminosas para el 
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transporte a áreas alejadas (Yi et al., 2012). La capacidad de succión de la máquina 

puede disminuir debido a factores como la temperatura, la humedad y el bloqueo del tubo 

por succión de hojas (Reed et al., 2010). También, el muestreo por succión puede llegar 

a ser menos efectivo para especies de artrópodos activas, nocturnas o algunas arañas 

que construyen redes en el suelo (Borges and Brown, 2003). 

Para evitar la pérdida de artrópodos durante la succión, adapté a la boca de la 

aspiradora un pedazo de malla nylon de 40x40 cm, sujeta por pinzas de papelería y una 

liga. Aspiré cada planta durante un minuto, pasando la boquilla de la aspiradora por todas 

sus ramas. Posteriormente retiré la malla y la coloqué en una bolsa resellable tipo ‘Ziploc’ 

con alcohol al 70-80%, donde fue almacenada hasta su procesamiento en el laboratorio 

(Fig.4: A2-A3). 

 

 

Figura 4. Diagrama de flujo para el muestreo y análisis de las comunidades de 

artrópodos asociados a VJ y VL (A) y para la colecta de las hojas usadas para la 

estimación del daño (B). La colecta de artrópodos la realicé con los siguientes pasos: 

selección de individuos, aspirado (A1), recolección de artrópodos de las mallas (A2), 

fijación y preservación de artrópodos (A3), limpieza y separación de artrópodos (A4), 

preservación en alcohol 70% (A5), construcción de matriz de abundancia (A6) y análisis 

estadísticos. Para la colecta de hojas: selección de individuos, selección de rama (B1), 

corte de hojas (B2), preservación de hojas en bolsas (B3), escaneado de hojas (B4), 

estimación del daño (B5) y análisis estadísticos. Dibujos hechos en Sketches por 

Verónica Alavez. 
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Procesamiento de las muestras de artrópodos 

Una vez en el laboratorio, procesé las muestras separando los artrópodos de 

ramas y hojas con ayuda del microscopio estereoscópico, pinzas, pinceles y agujas de 

disección. Retiré los artrópodos y los coloqué uno a uno en frascos con alcohol al 70%, 

con su respectiva etiqueta. Realicé la limpieza para cinco muestras de las localidades de 

cada especie (Fig.4: A4-A5).  

Para cada muestra, separé los especímenes por morfoespecies. Para ello, 

observé cada organisms, poniendo mayor atención en características como venación del 

ala, patrones de coloración en el cuerpo, tipo de antena, forma del cuerpo, patas, etc. 

para poder distinguir morfoespecies distintas. Adicionalmente, tomé fotografías en 

diferentes ángulos del individuo y les asigné un número de identificación único. La 

determinación a nivel de orden y familia se confirmó con la opinión de varios expertos 

(Anexo 6). Utilicé el número de individuos de cada morfoespecie (abundancia) para 

construir una matriz en la cual las filas corresponden a las muestras (n=72) y las 

columnas a las morfoespecies (Fig.4: A6). 

Identificación de herbívoros potenciales  

Las morfoespecies las clasifiqué como potencialmente herbívoras o no, con base 

en la literatura y ayuda de expertos. Los expertos cuya opinión fue consultada son: Dr. 

Ismael Hinojosa (IBUNAM; Hymenoptera), M. en C. Cristina Mayorga (IBUNAM; 

Hemiptera y general), Dr. Patrick McIntyre (NatureServe; general), Dr. Francisco 

Armendáriz (IBUNAM; Coleoptera), M. en C. Javier Victor (ENCB; Coleoptera), Dra. 

Ivonne Garzón (IBUNAM; Lepidoptera), Adolfo Ibarra (IBUNAM, Lepidoptera), Dr. 

Ricardo Paredes (IBUNAM; Acari), Dra. Margarita Ojeda (IBUNAM; Acari) y Laboratorio 

de Aracnología de la Facultad de Ciencias (Araneae). Algunos ejemplos de los criterios 

empleados para esta clasificación fueron: las morfoespecies de Lepidoptera siempre 

fueron consideradas como potencialmente herbívoros; las morfoespecies pertenecientes 

a Hymenoptera no fueron consideradas como herbívoros potenciales, a pesar de que las 

larvas de algunas de las familias dentro del orden son consideradas herbívoras, debido 

a que en mis muestras únicamente se encontraban en su estado adulto; las 

morfoespecies de Coleoptera fueron asignadas según la familia. 

Adicionalmente, colecté larvas de Lepidoptera que se encontraban sobre las hojas 

de ambas especies focales. Durante las semanas subsecuentes a la colecta, las mantuve 

vivas en frascos con hojarasca local y un algodón, y las alimenté con hojas de VL o VJ, 

dependiendo de la especie en que fueron encontradas. Los adultos que obtuve fueron 

identificados a nivel de familia (Anexos 4 y 5). 
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Estimación de daño 

Estimación del daño por individuo 

Para cuantificar el daño en los individuos seleccionados, usé un submuestreo de las 

hojas de los mismos. Seleccioné una rama del individuo con ayuda de la tabla de 

números aleatorios, de la cual colecté todas las hojas (o una porción de las mismas) para 

cuantificar el área que presentaba daño por herbívoros. Si las hojas en la rama 

seleccionada superaban un número aproximado de 10 hojas, entonces únicamente 

colecté la mitad de las hojas, cortando aleatoriamente en zigzag. Las hojas fueron 

colectadas después de la colecta de artrópodos, y guardadas en una bolsa resellable 

para evitar la pérdida de agua (Fig.4: B1-B3). De regreso en el hotel, escaneé todas las 

hojas por ambos lados usando un escáner CanonScan LiDE 220 y una escala (Fig.4: 

B4). Posteriormente, prensé y sequé las hojas.  

Hice la estimación de daño con base en las imágenes de las hojas, midiendo el 

área presente para cada hoja y calculando la diferencia entre dicha área y un estimado 

el área foliar total (Fig.4: B5; Fig.5). Para ello, un primer paso fue convertir las imágenes 

a imágenes binarias y duplicadas. En una de las dos imágenes para cada hoja, se delineó 

el contorno de la misma y se calculó su área total con el programa Image J v.1.51j8 

(Schneider et al., 2012). El área de la imagen original representa el área con efecto de 

herbivoría. La diferencia entre estas dos variables (área total y faltante) fue la base para 

calcular el porcentaje del daño. Se procesó un total de 2,012 imágenes de hojas con una 

media de aproximadamente ocho hojas por individuo. 

 

Figura 5. Ejemplo del área total (A) y del área presente y faltante (B) tomadas en cuenta 

para calcular el porcentaje de daño por herbívoros. El área faltante es aquélla que fue 

consumida por herbívoros. 
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Análisis estadísticos 

Realicé los análisis que describo a continuación con dos matrices de datos: una que 

incluye la totalidad de las morfoespecies (‘artrópodos’, 72 x 411), y otra que sólo incluye 

de las morfoespecies consideradas herbívoros potenciales (‘herbívoros’; 72 x 100). 

Realicé todos los análisis en el lenguaje de programación y estadística R v.3.4.3 (R Core 

Team, 2017). 

Calculé la riqueza por muestra, entendida como el número de especies en una 

muestra, utilizando la función ‘specnumber’ del paquete vegan v. 2.4-6 (Oksanen et al., 

2018). Para conocer la diversidad en las comunidades, calculé el índice de Shannon por 

muestra, este índice se basa en la teoría de la información y su fórmula es la siguiente:  

     𝐻 =  − ∑𝑘
𝑖=1 𝑝𝑖 log(𝑝𝑖) 

Realicé los cálculos para tres muestras por localidad por especie, en cada uno de 

los meses (Tabla 1), con base en una matriz de presencia y abundancia conformada 

únicamente por las morfoespecies presentes en cada mes. El índice de Shannon fue 

calculado utilizando la función ‘diversity’ del paquete vegan v. 2.4-6 (Oksanen et al., 

2018). Para visualizar los valores obtenidos, utilicé diagramas de caja. Para determinar 

el efecto de la especie y el tipo de sitio en la riqueza y el índice de Shannon, realicé 

análisis de varianza (ANOVA). 

Para visualizar las comunidades de artrópodos (o herbívoros) conservando la 

multidimensionalidad de los datos lo más posible, realicé un análisis de coordenadas 

principales (PCoA) con base en especie y también por sitios en alopatría/simpatría. 

Utilicé la función 'cmdscale' (paquete vegan v. 2.4-6; Oksanen et al., 2018), con base en 

una matriz de disimilitud calculada con el metodo de Bray-Curtis usando la función 

'distance' (pquete ecodist v. 2.0.1; Goslee and Urban, 2007). Posteriormente, grafiqué 

los puntos obtenidos del PCoA en dos dimensiones con el paquete ggplot2 v. 2.2.1 

(Wickham, 2009), visualizando los datos por especie y por sitios en alopatría/simpatría 

usando elipses de confianza.  

Para evaluar si existen diferencias entre las comunidades de artrópodos 

dependiendo de la especie vegetal, y de los sitios en alopatría o en simpatría, utilicé un 

análisis de varianza multivariado por permutaciones para matrices de distancia 

(PERMANOVA) (Anderson, 2001) usando la función 'adonis' (la matriz empleada fue la 

calculada anteriormente con índice Bray-Curtis) del paquete vegan v. 2.4-6 (Oksanen et 

al., 2018). Para evaluar si existían diferencias en las comunidades de artrópodos 
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dependiendo del mes, realicé otro análisis de PERMANOVA, esta vez con base en una 

matriz que incluía los datos de los tres meses. 

Adicionalmente, evalué el efecto de la especie y el tipo de sitio (alopatría/ 

simpatría) en la riqueza y diversidad de las comunidades de los artrópodos asociadas a 

VL y VJ mediante modelos lineales generalizados mixtos, usando el paquete nlme v. 3.1-

131 (Pinheiro et al., 2017) con la función ‘lme’. Los modelos que evalué fueron los 

siguientes: riqueza ~ Especie + simpatría, random=~1| mes, y diversidad ~ Especie + simpatría, 

random=~1| mes. 

Resumí los datos de daño con la función ‘ddply’ del paquete plyr v. 1.8.4 

(Wickham, 2011), calculando el promedio del porcentaje de daño de las hojas de cada 

individuo (media=8, mín=2, máx=28). Un histograma de los datos reveló un sesgo hacia 

la derecha, lo cual podría ser esperado en datos de porcentaje o proporción. Realicé 

entonces una evalucación formal de los supuestos normalidad y homocedasticidad en 

los datos de daño con las pruebas de Shapiro y Levene (funciones sharpiro.test y 

levene.test, respectivamente). Estas pruebas revelaron que los datos no son normales 

(p<0.05) pero sí tienen varianzas iguales (p>0.05), por lo que procedí a analizarlos con 

pruebas no paramétricas que no asumen normalidad. Evalué el promedio del daño de 

los individuos en función de la especie y el tipo de sitio (alopatría/simpatría) dentro de 

cada mes, así como el efecto del mes en el porcentaje de daño foliar en los tres meses 

en conjunto, usando la prueba de Kruskal–Wallis. Para ello utilicé la función ‘kruskal.test’ 

del paquete de R car v. 3.0-2 (Fox and Sandford, 2011) y los visualicé con diagramas de 

caja. 

Para evaluar el efecto de la especie y el tipo de sitio (alopatría/simpatría) en el 

porcentaje de daño, también realicé un análisis lineal de efectos mixtos, tomando el mes 

como efecto aleatorio pues no era un objetivo principal documentar la variación del daño 

en función del tiempo. Implementé el siguiente modelo en el paquete nlme v. 3.1-131 

(Pinheiro, et al. 2017): daño promedio ~ Especie + simpatría, random=~1| mes.  

Para evaluar la correlación entre las comunidades de artrópodos y el porcentaje 

de daño usé los datos del porcentaje de daño y realicé regresiones lineales del porcentaje 

del daño foliar contra el valor del índice de Shannon y contra la riqueza de especies 

usando la función ‘lm’ de R. Realicé regresiones para VL y VJ, con los datos de los 

artrópodos y de los herbívoros potenciales por separado.  
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RESULTADOS 

Se reportan los resultados en dos apartados por sección, el primero contempla todas las 

morfoespecies de artrópodos y el segundo sólo aquellos clasificados como herbívoros 

potenciales. Las matrices de abundancias utilizadas para los análisis fueron de 72 

muestras x 411 morfoespecies de artrópodos, y 72 x 100 herbívoros potenciales. 

Comparación de comunidades por especie de planta hospedante 

Resultado principal: Las comunidades de artrópodos y de herbívoros de Viburnum lautum 

y V. jucundum no difieren en riqueza (número de especies) ni en diversidad (índice de 

Shannon), pero sí en composición. 

Artrópodos 

En total, obtuve 411 morfoespecies de artrópodos, que corresponden a 20 órdenes (Fig. 

6; Tabla 2), siendo el orden Araneae el que cuenta con mayor número de morfoespecies 

(n=119). Las comunidades de V. jucundum y V. lautum presentan igual número de 

morfoespecies únicas (n=148) y comparten 115 (Tabla 2). Al analizar las comunidades 

de artrópodos asociadas a VL y VJ, encontré diferencia significativa en cuanto a su 

riqueza (F= 0.16, p= 0.68) o diversidad (con base en el índice de Shannon; F= 0.35, 

p=0.55), ya sea por mes (Fig. 7: C-D) o analizando los tres meses juntos (Fig. 7: A-B) 

(Tabla 3).  

Figura 6. Abundancia de las morfoespecies para cada orden de artrópodos colectados 

para las especies V. lautum y V. jucundum, de cada orden se muestra el número de 

morfoespecies únicas para V. lautum (    ) y V. jucundum (   ) y aquellas morfoespecies 

que son compartidas (    ). 
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Tabla 2. Número de morfoespecies por orden; morfoespecies únicas para V. jucundum 

y V. lautum y las morfoespecies compartidas por ambas. 

Orden V. jucundum Compartidos V. lautum Totales 

Acari 21 15 10 46 

Araneae 46 28 41 115 

Blattodea 0 1 1 2 

Coleoptera 14 8 11 33 

Dermaptera 0 0 1 1 

Diptera 16 22 19 57 

Entomobryomorpha 1 2 1 4 

Hemiptera 22 11 23 56 

Hymenoptera 11 10 17 38 

Lepidoptera 10 10 13 33 

Mantodea 0 0 1 1 

Neuroptera 1 1 0 2 

Opiliones 1 1 0 2 

Orthoptera 0 0 1 1 

Poduromorpha 0 1 0 1 

Polydesmida 1 0 0 1 

Psocoptera 3 1 6 10 

Symphypleona 0 1 2 3 

Thysanoptera 1 3 0 4 

Zygentoma 0 0 1 1 

Total 148 115 148 411 
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Figura 7. Diagramas de caja del índice de Shannon (A y C) y de la riqueza de especies 

(B y D) por especie (V. jucundum, V. lautum), tomando en cuenta los datos de los tres 

momentos del año juntos y por separado de las comunidades de artrópodos. 

 

Tabla 3. Resultado de los ANOVAs de la riqueza y la diversidad de las comunidades de 

artrópodos entre las especies V. lautum y V. jucundum. El nivel de significancia 

estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

    GL SC Cuadrado 

medio 

F Pr(>F) 

Índice de 

Shannon 

Especie 

Residuales 

1 

70 

0.152 

0.246 

0.15202 

30.246 

0.3518 

  

0.555  

Riqueza de 

especies 

Especie 

Residuales 

1 

70 

14.6 

6223.2 

14.565 

88.903 

0.1638 0.6869 
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Las comunidades de artrópodos varían con el tiempo: octubre es el mes con el mayor 

número de morfoespecies (n=224) y enero el mes con el menor (n=134), mientras que 

junio presenta un numero de morfoespecies intermedio entre estos últimos (n=214) 

(Tabla 4). Hay una diferencia significativa entre los meses al ser analizados con ANOVA 

tanto para riqueza de especies (F= 10.581, p= 9.814e-05) como para el índice de 

Shannon (F= 9.2257, p= 0.0002814) , (Fig. 8; Tabla 5) 

Al visualizar las comunidades en un marco multivariado con un gráfico de dispersión 

usando los dos primeros ejes del PCoA, las comunidades se observan separadas; sin 

embargo junio y octubre parecen ser más similares (Fig. 9). En el PCoA de las 

comunidades de artrópodos de los tres meses el modelo implementado explica el 13.2% 

de la variación total (PCo1: 8.41%, PCo2: 4.89%). Para explicar el 50% y 75% de la 

varianza se requieren modelos de k=14 y 19, respectivamente. El análisis de 

PERMANOVA detecta diferencia significativa entre las comunidades de cada mes 

(F=2.1354, p=0.001) (Tabla. 6) 

Tabla 4. Número de morfoespecies de artrópodos asociadas a V. jucundum y V. lautum 

en tres momentos del año. 

 V. jucundum V. lautum Totales 

Octubre 2017 148 130 224 

Enero 2018 77 76 134 

Junio 2018 124 126 214 

 

 

Figura 8. Diagramas de caja de los descriptores de la diversidad en la comunidades de 

artrópodos analizadas en tres meses. índice de Shannon (A), riqueza de especies (B). 
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Tabla 5. Resultado de los ANOVA, comparando el efecto del mes en el índice de 

Shannon y en la riqueza de especies de las comunidades de artrópodos. El nivel de 

significancia estadística está codificado de la siguiente manera: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); 

≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

    GL SC Cuadrado 

medio 

F Pr(>F) 

Índice de 

Shannon 

Mes 

Residuales 

2 

69 

6.4137 

23.9845 

3.2069 

0.3476 

9.2257 

  

0.0002814 *** 

  

Riqueza de 

especies 

Mes 

Residuales 

2 

69 

1464.1 

4773.7 

732.06 

69.18 

10.581 9.814e-05 *** 

 

 

 

Figura 9. Diagramas de dispersión de las dos primeras coordenadas principales 

obtenidas en el PCoA de las comunidades de artrópodos por mes.  
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Tabla 6. PERMANOVA comparando el efecto del mes en la comunidad de artrópodos. 

El nivel de significancia estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); 

≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

 GL SC Cuadrado 

medio 

F R2 Pr(>F) 

Mes 2 1.872 0.93589 2.1354 0.05829 0.001 *** 

Residuales 69 30.241 0.43827   0.94171   

Total 71 32.112     1.00000   

 

 

Las comunidades de artrópodos asociadas a VJ y VL analizadas bajo un enfoque 

multivariado, muestran diferencias. En el PCoA del mes de enero el modelo 

implementado explica el 23.4% de la variación total (PCo1: 13.25%, PCo2: 10.16%). Para 

explicar el 50% y 75% de la varianza se requieren modelos de k=6 y 11, respectivamente 

En el PCoA del mes de junio el modelo explica el 21.47% de la variación total (PCo1: 

13.07%, PCo2: 8.40%) y en el mes de octubre el 21.92% (PCo1: 13.14%, PCo2: 8.78%), 

para explicar el 50% y el 75% de la varianza se necesita de modelos de K=7 y 14 para 

junio y K= 6 y 13 para octubre, respectivamente. 

 

En el gráfico de dispersión de los dos primeros componentes de cada mes, a pesar de 

la dispersión que manifiestan las comunidades, estas se observan claramente 

separadas, de acuerdo a la especie en la que fueron colectadas. (Fig. 10). 

 

Contrario a los análisis de ANOVA de índices de riqueza y diversidad, los análisis de 

PERMANOVA sí detectan una diferencia significativa en la composición de las 

comunidades de artrópodos entre VL y VJ en todos los meses (Tabla 7). Esto puede 

deberse a que en un marco multivariado se conserva más información que al comparar 

índices univariados. 
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Figura 10. Diagramas de dispersión de las dos primeras coordenadas principales 

obtenidas en el PCoA de las comunidades de artrópodos de V. jucundum (VJ, rojo) y V. 

lautum (VJ, azul) en los meses: enero (A), junio (B) y octubre (C) para tres individuos en 

cada localidad, Huitepec alto (HA), medio (HB) y bajo (HC), Yashtinín (Y), Teopisca (T) 

y Moxviquil (M). 

 

Tabla 7. PERMANOVA comparando el efecto de las especies en la comunidad de 

artrópodos por mes. El nivel de significancia estadística está codificado como sigue: ≤ 

0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

Mes Fuente de 

variación 

GL SC Cuadrado 

medio 

F R2 Pr(>F) 

Enero Especie 

Residuales 

Total 

1 

22 

23 

1.0021 

9.3828 

10.3850 

1.00214 

0.42649 

2.3497 0.0965 

0.9035 

1.0000 

0.001 *** 

Junio Especie 

Residuales 

Total 

1 

22 

23 

1.0581 

9.1447 

10.2028 

1.05807 

0.41567 

2.5455 0.1037 

0.8963 

1.0000 

0.001 *** 

Octubre Especie 

Residuales 

Total 

1 

22 

23 

1.0463 

8.6065 

9.6528 

1.04628 

0.39121 

2.6745 0.10839 

0.89161 

1.00000 

0.001 *** 
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Herbívoros 

En total, documenté 100 morfoespecies consideradas potenciales herbívoros con 

base en opinión de expertos, las cuales pertenecen a cinco órdenes diferentes, la 

mayoría concentradas en el orden Hemiptera (50) (Tabla 8; Fig. 11). V. lautum presenta 

mayor número de morfoespecies (39) consideradas herbívoros potenciales, sin embargo 

la diferencia no es grande pues VJ tiene 34 morfoespecies y comparten 27 (Tabla 8). Al 

igual que en las comunidades de artrópodos en general, no hay diferencia significativa 

en las comunidades de herbívoros potenciales asociadas a VL y VJ en cuanto a su 

riqueza (F= 0.9133, p=0.3425) o diversidad (con base en el índice de Shannon; F= 

0.8403, p=0.3624), ni analizando los tres meses juntos (Fig. 12: A,B) ni cada uno de los 

meses por separado (Fig. 12: C,D) (Tabla 9). 

 

 

Figura 11. Total de morfoespecies consideradas herbívoros potenciales en cada orden. 

En el orden se muestra el número de morfoespecies únicas para V. lautum (   ) y V. 

jucundum (   ) y las compartidas (   ). Adicionalmente, dentro de cada orden se encuentra 

la imagen de la morfoespecie más abundante. 
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Tabla 8. Órdenes y número de morfoespecies consideradas herbívoros potenciales en 

V. jucundum y V. lautum (únicas y compartidas).  

Orden V. jucundum Compartidos V. lautum Totales 

Coleoptera 7 7 5 19 

Diptera 0 0 1 1 

Hemiptera 18 11 21 50 

Lepidoptera 9 9 11 29 

Orthoptera 0 0 1 1 

Total 34 27 39 100 

 

 

Figura 12. Diagramas de caja del índice de Shannon (A y C) y de la riqueza de especies 

(B y D) de las comunidades de artrópodos colectadas en V. jucundum y V. lautum, 

tomando en cuenta los datos de los tres momentos del año. 
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Tabla 9. Resultado de los ANOVAs, comparando el efecto de la especie en la riqueza y 

la diversidad de las comunidades de herbívoros potenciales. El nivel de significancia 

estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

    GL SC Cuadrado 

medio 

F Pr(>F) 

Índice de 

Shannon 

Especie 

Residuales 

1 

70 

 0.3303 

27.5140 

0.33031 

0.39306 

0.8403 

  

0.3624  

Riqueza de 

especies 

Especie 

Residuales 

1 

70 

 5.01 

384.31 

5.0139 

5.4901 

0.9133 0.3425 

 

 

Las comunidades de herbívoros potenciales varían con el tiempo: junio fue el mes con 

más morfoespecies consideradas herbívoros potenciales (52), seguido por octubre con 

49 morfoespecies y el de menor número de morfoespecies fue enero (33) (Tabla 10). Los 

ANOVAs de riqueza de especies (F=5.4896, p= 0.006132) y el valor del índice de 

Shannon (F=5.4996, p= 0.006079) de las comunidades de herbívoros detectan diferencia 

significativamente entre los meses (Fig. 13; Tabla 11). 

 

La comunidad de herbívoros al ser analizada bajo análisis multidimensional 

(PERMANOVA) detecta diferencia significativa entre las comunidades de cada mes 

(F=2.7918, p=0.001) (Tabla. 12). En el PCoA de las comunidades de herbívoros 

potenciales de los tres meses el modelo implementado explica el 18.23% de la variación 

total (PCo1: 12.03%, PCo2: 8.35%). Para explicar el 50% y 75% de la varianza se 

requieren modelos de k=9 y 20, respectivamente. En el gráfico de dispersión de los dos 

primeros componentes, las comunidades se observan poco separadas (Fig. 14). 
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Tabla 10. Número de morfoespecies consideradas herbívoros potenciales asociadas a 

V. jucundum y V. lautum en tres momentos del año.  

 V. jucundum V. lautum Totales 

Octubre 2017 28 32 49 

Enero 2018 19 21 33 

Junio 2018 33 29 52 

 

 

 

 

 

Figura 13. Diagramas de caja del índice de Shannon (A) y de la riqueza de especies (B), 

de las comunidades de herbívoros potenciales por mes. 
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Tabla 11. Resultado de los ANOVAs, comparando el efecto del mes en el índice de 

Shannon y en la riqueza de especies de las comunidades de herbívoros potenciales. El 

nivel de significancia estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 

0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

    GL SC Cuadrado 

medio 

F Pr(>F) 

Índice de 

Shannon 

Mes 

Residuales 

2 

69 

3.8284 

24.0160 

1.91418 

0.34806 

5.4996 

  

0.006079 ** 

  

Riqueza de 

especies 

Mes 

Residuales 

2 

69 

53.44 

335.87 

26.7222 

4.8678 

5.4896 0.006132 ** 

 

 

 

Figura 14. Diagrama de dispersión obtenido mediante PCoA de las comunidades de 

herbívoros potenciales entre los meses. 
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Tabla 12. PERMANOVA comparando el efecto del mes en la comunidad de herbívoros 

potenciales. El nivel de significancia estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), 

≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

  GL SC Cuadrado 

medio 

F R2 Pr(>F) 

Mes 2 2.3671 1.18355 2.7918 0.078 0.001 *** 

Residuales 66 27.9801 0.42394   0.922   

Total 68 30.3472     1.000   

 

 

En el PCoA del mes de enero el modelo implementado explica el 30.16% de la variación 

total (PCo1: 17.54%, PCo2: 13.70%). Para explicar el 50% y 75% de la varianza se 

requieren modelos de k=5 y 8, respectivamente En el PCoA del mes de junio el modelo 

explica el 31.38% de la variación total (PCo1: 18.73%, PCo2: 13.43%) y en el mes de 

octubre el 34.17% (PCo1: 20.15%, PCo2: 15.41%), para explicar el 50% y el 75% de la 

varianza se necesita de modelos de K=5 y 9 para junio y K= 4 y 8 para octubre, 

respectivamente. 

 

En el gráfico de dispersión de los dos primeros componentes de cada mes, si bien las 

comunidades de herbívoros potenciales se traslapan, también son distintas, sobre todo 

en los meses de junio y octubre de acuerdo a VL y VJ. (Fig. 15). Y el análisis de 

PERMANOVA coincide en detectar una diferencia significativa en la composición de las 

comunidades de herbívoros entre VL y VJ en todos los meses, pero de manera más 

marcada en junio y octubre (Tabla 13). 
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Figura 15. Diagramas de dispersión de las dos primeras coordenadas principales 

obtenidas en el PCoA de las comunidades de herbívoros potenciales asociadas a V. 

jucundum (VJ, rojo) y V. lautum (VL, azul) en los meses: enero (A), junio (B) y octubre 

(C), para tres individuos en cada localidad, Huitepec alto (HA), medio (HB) y bajo (HC), 

Yashtinín (Y), Teopisca (T) y Moxviquil (M) fueron tomados en cuenta. 

Tabla 13. PERMANOVA comparando el efecto de la especie en las comunidades de 

herbívoros potenciales en cada mes. El nivel de significancia estadística está codificado 

como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

Mes Fuente de 

variación 

GL SC Cuadrado 

medio 

F R2 Pr(>F) 

Enero Especie 

Residuales 

Total 

1 

19 

20 

0.7725 

8.1407 

8.9132 

0.77249 

0.42846 

1.803 0.08667 

0.91333 

1.0000 

0.016 * 

Junio Especie 

Residuales 

Total 

1 

22 

23 

1.2929 

8.7258 

10.0187 

1.29292 

0.39663 

 3.2598 0.12905 

0.87095 

1.00000 

0.001 *** 

Octubre Especie 

Residuales 

Total 

1 

22 

23 

1.4639 

7.5842 

9.0482 

1.46393 

0.34474 

4.2465 0.16179 

0.83821 

1.00000  

0.001 *** 
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Comparación de comunidades por condición de alopatría o simpatría 

Resultado principal: Las comunidades de artrópodos (y herbívoros) asociadas a V. 

lautum y V. jucundum en sitios donde las especies coexisten son distintas a las de los 

sitios donde las especies se encuentran en alopatría. 

 

 

Artrópodos 

En general, las comunidades de artrópodos de los sitios en donde VJ y VL se 

encuentran en simpatría tienen un mayor número de morfoespecies (296; VJ=129; 

VL=105), en comparación con aquéllas donde se encuentra sólo una especie (239; 

VJ=82; VL=111) (Tabla 14). El ANOVA muestra una tendencia (no significativa) a 

diferencias en la riqueza de especies (F=3.0066, p=0. 08733) entre los sitios en simpatría 

y en alopatría cuando se analizan los tres meses juntos; la diversidad sí muestra 

diferencias significativas al nivel de p<0.05 (F=4.7226, p=0.03315) (Fig.16: A-B) (Tabla 

15). Sin embargo, al analizar cada uno de los meses por separado, sólo hay diferencia 

significativa en cuanto a la riqueza (F= 12.918, p=0.01614) y la diversidad (F= 16.465, 

p=0.0005239) en el mes de octubre (Fig. 15: C-D) (Tablas 16 y 17) (Anexos 1 y 2).  

 

Tabla 14. Número de morfoespecies de artrópodos asociadas a V. jucundum y V. lautum 

en los sitios donde se encuentran solas y en donde coexisten. 

 V. jucundum Compartidos V. lautum Totales 

Alopatría 82 46 111 239 

simpatría 129 62 105 296 
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Figura 16. Diagramas de caja del índice de Shannon (A y C) y la riqueza de especies (B 

y D) por alopatría/simpatría, tomado los datos de los meses juntos (A y B) y por separado 

(C y D). 

 

Tabla 15. Resultado de los ANOVAs, comparando el efecto del tipo de sitio (simpatría y 

alopatría) en el índice de Shannon y la riqueza de especies de las comunidades de 

artrópodos. El nivel de significancia estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), 

≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

    GL SC Cuadrado 

medio 

F Pr(>F) 

Índice de 

Shannon 

Simp/Alo 

Residuales 

1 

70 

1.9212 

28.4740 

1.92124 

0.40681 

4.7226 

  

0.03315* 

Riqueza de 

especies 

Simp/Alo 

Residuales 

1 

70 

256.9 

5980.9 

256.889 

85.441 

3.0066 0.08733 
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Tabla 16. Resultado de las ANOVAs comparando el efecto del tipo de sitio (simpatría o 

alopatría) en la riqueza de especies de las comunidades de artrópodos en cada mes. El 

nivel de significancia estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 

0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

Mes   GL SC Cuadrado 

medio 

F Pr(>F) 

Enero Simpatría 

Residuales 

1 

22 

13.5 

464.5 

13.500 

21.114 

0.6394 0.4325 

Junio Simpatría 

Residuales 

1 

22 

2.67 

1337.17 

2.667 

60.780 

0.0439 0.836 

Octubre Simpatría 

Residuales 

1 

22 

1093.5 

1862.3 

1093.50 

84.65 

12.918 0.001614** 

 

 

 

Tabla 17. Resultado de las ANOVAs comparando el efecto del tipo de sitio (simpatría o 

alopatría) en el índice de Shannon de las comunidades de artrópodos en cada mes. El 

nivel de significancia estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 

0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

Mes   GL SC Cuadrado 

medio 

F Pr(>F) 

Enero Simpatría 

Residuales 

1 

22 

0.1751 

5.6641 

0.17510 

0.25746 

0.6801 0.4184 

Junio Simpatría 

Residuales 

1 

22 

0.9048 

9.0886 

0.90480 

0.41312 

2.1902 0.1531 

Octubre Simpatría 

Residuales 

1 

22 

3.4895 

4.6624 

3.4895 

0.2119 

16.465 0.0005239 *** 
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Los análisis de composición de comunidades de artrópodos en un marco multivariado 

(PERMANOVA) con los tres meses juntos detectan una diferencia significativa (F= 

1.7955, p=0.002) entre los dos tipos de sitios (alopatría y simpatría) (Tabla 18). Al realizar 

estos análisis por mes, existe una diferencia significativa en la composición de las 

comunidades en los meses de junio (F= 1.6359, p=0.012) y octubre (F= 1.5025, 

p=0.022), pero no en enero (Tabla 19), y esto corresponde a las visualizaciones de los 

diagramas de dispersión en donde se observa el agrupamiento en dos grupos que 

corresponden a los sitios en simpatría y alopatría (Fig. 17). En el PCoA del mes de enero 

el modelo implementado explica el 23.4% de la variación total (PCo1: 13.25%, PCo2: 

10.16%), en el mes de junio 21.47% de la variación total (PCo1: 13.07%, PCo2: 8.40%) 

y en el mes de octubre el 21.92% (PCo1: 13.14%, PCo2: 8.78). 

 

 

Figura 17. Diagramas de dispersión de las dos primeras coordenadas principales 

obtenidas en el PCoA de las comunidades de artrópodos en el mes de enero (A), junio 

(B) y octubre (C), agrupado por alopatría (alo) y simpatría (sim). Las localidades Huitepec 

alto (HA) y medio (HB), Teopisca (T) y Moxviquil (M) se encuentran en alopatría (rojo) y 

las localidades Yashtinín (Y) y Huitepec bajo (HC) se encuentran en simpatría (azul). 
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Tabla 18. PERMANOVA comparando el efecto de los sitios en alopatría y simpatría, 

tomando en cuenta los tres meses juntos de las comunidades de artrópodos. El nivel de 

significancia estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), 

≤ 0.1(.). 

  GL SC Cuadrado 

medio 

F R2 Pr(>F) 

simp/alo  1 0.803 0.80310 1.7955 0.02501 0.002 ** 

Residuales 70 31.309 0.44727   0.97499   

Total 71 32.112     1.00000   

 

 

Tabla 19. PERMANOVA comparando el efecto de los sitios en simpatría y alopatría en 

la composición de las comunidades de artrópodos en cada mes. El nivel de significancia 

estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

Mes Fuente de 

variación 

GL SC Cuadrado 

Medio 

F R2 Pr(>F) 

Enero Simpatria 

Residuales 

Total 

1 

22 

23 

0.5247 

9.8603 

10.3850 

0.52470 

0.44819 

1.1707 0.05053 

0.94947 

0.2 

Junio Simpatria 

Residuales 

Total 

1 

22 

23 

0.7061 

9.4966 

10.2028 

0.70614 

0.43166 

1.6359 0.06921 

0.93079 

1.00000 

0.012 * 

Octubre Simpatria 

Residuales 

Total 

1 

22 

23 

0.6171 

9.0357 

9.6528 

0.61709 

0.41071 

1.5025 0.06393 

0.93607 

1.00000 

0.022 * 
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En el análisis lineal de efectos mixtos de la riqueza y la diversidad de las comunidades 

de artrópodos recupera las diferencias significativas encontradas por medio de los 

análisis de ANOVA y PERMANOVA con los datos de las tres salidas juntas, se observa 

que la condición de alopatría y simaptría mantiene un efecto más marcado en 

comparación con el efecto de especie (Tablas 20 y 21). 

Tabla 20. Análisis lineal de efectos mixtos del efecto de la especie y del tipo de sitio 

(alopatría/simpatría) en la diversidad de las comunidades de artrópodos teniendo como 

efecto aleatorio el mes en que realizamos la colecta. El nivel de significancia estadística 

está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

  Valor Error 

Estándar 

GL t p 

(Ordenada al 

origen) 

2.0643337 0.2313867 67 8.921575 0.0000 

Especie 0.1405107 0.1341636 67 1.047309 0.2987 

Simp/alo 0.3267037 0.1341636 67 2.435115 0.0176* 

 

Tabla 21. Análisis lineal de efectos mixtos del efecto de la especie y del tipo de sitio 

(alopatría/simpatría) en la riqueza de las comunidades de artrópodos teniendo como 

efecto aleatorio el mes en que realizamos la colecta. El nivel de significancia estadística 

está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

  Valor Error 

Estándar 

GL t p 

(Ordenada al 

origen) 

13.888889 3.469402 67 4.003252 0.0002 

Especie -0.666667 1.933552 67 -0.344789 0.7313 

simp/alo 3.777778 1.933552 67 1.953802 0.0549 
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Herbívoros 

En general, las comunidades de herbívoros potenciales de los sitios donde VJ y VL 

coexisten tienen mayor número de morfoespecies consideradas herbívoros potenciales 

(73), en comparación con los sitios en donde se encuentran solas (55) (Tabla 22). El 

ANOVA muestra que hay diferencia en la diversidad y la riqueza de herbívoros 

potenciales entre los dos tipos de sitios (simpatría y alopatría), cuando se analizan los 

datos de los tres meses juntos (Fig.18: A-B) (Tabla 23). Sin embargo, al analizar los 

meses por separado, hay diferencia significativa entre los dos sitios (simpatría y 

alopatría) en cuanto a la riqueza y la diversidad sólo en octubre y en junio solo en la 

riqueza (Fig.18: C-D) (Tablas 24 y 25).  

Tabla 22. Número de morfoespecies consideradas herbívoros potenciales asociadas a 

V. jucundum y V. lautum en los sitios de alopatría y simpatría.  

 V. jucundum Compartidos V. lautum Totales 

Alopatría 23 9 23 55 

Simpatría 25 17 31 73 

 

Figura 18. Diagramas de caja del índice de Shannon (A y C) y la riqueza de herbívoros 

potenciales (B y D) por alopatría/simpatría, tomando los datos de los meses juntos (A y 

B) y por separado (C y D). 
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Tabla 23. ANOVAs comparando el efecto del tipo de sitio (alopatría o simpatría) en la 

diversidad y riqueza de herbívoros potenciales, usando los datos de los meses juntos. El 

nivel de significancia estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 

0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

    GL SC Cuadrado 

medio 

F Pr(>F) 

Índice de 

Shannon 

Simp/Alo 

Residuales 

1 

70 

3.2061 

24.6382 

3.2061 

0.3520 

9.109 

  

0.003546 ** 

  

Riqueza de 

especies 

Simp/Alo 

Residuales 

1 

70 

48.35 

340.97 

48.347 

4.871 

9.9255 0.002398 ** 

 

 

Tabla 24. ANOVAs comparando el efecto del tipo de sitio (alopatría o simpatría) en la 

riqueza de especies, en cada uno de los meses en que realizamos la colecta en las 

comunidades de herbívoros. El nivel de significancia estadística está codificado como 

sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

Mes Fuente de 

variación 

GL SC Cuadrado 

medio 

F Pr(>F) 

Enero Simp/Alo 

Residuales 

1 

22 

2.042 

73.917 

2.0417 

3.3598 

0.6077 0.444 

Junio Simp/Alo 

Residuales 

1 

22 

18.375 

93.583 

18.3750 

4.2538 

4.3197 0.04955 * 

Octubre Simp/Alo 

Residuales 

1 

22 

40.042 

107.917 

40.042 

4.905 

8.1629 0.009163 ** 
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Tabla 25. ANOVAs comparando el efecto del tipo de sitio (alopatría o simpatría) en el 

índice de Shannon de las comunidades de herbívoros potenciales, en cada mes. El nivel 

de significancia estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 

(*), ≤ 0.1(.). 

Mes Fuente de 

variación 

GL SC Cuadrado 

medio 

F Pr(>F) 

Enero Simpatría 

Residuales 

1 

22 

0.2822 

8.1620 

0.28221 

0.37100 

0.7607 0.3925 

Junio Simpatría 

Residuales 

1 

22 

1.3228 

8.0027 

1.32282 

0.36376 

3.6365 0.06967 . 

Octubre Simpatría 

Residuales 

1 

22 

2.0163 

4.2299 

2.01633 

0.19227 

10.487 0.003774 ** 

 

 

Los análisis de composición de comunidades de herbívoros potenciales en un marco 

multivariado (PERMANOVA) con los tres meses juntos detectan una diferencia 

significativa (F= 2.0478, p=0.001) entre los dos tipos de sitios (alopatría y simpatría) 

(Tabla 26). Al realizar estos análisis por mes, existe una diferencia significativa en la 

composición de las comunidades en los meses de enero (F=1.7488; p=0.026) y octubre 

(F=1.7685; p=0.033), pero no en junio (Tabla 27), y esto corresponde a las 

visualizaciones con PCoA (Fig. 19). En el PCoA del mes de enero el modelo 

implementado explica el 30.16% de la variación total (PCo1: 17.54%, PCo2: 13.70%), en 

el mes de junio el modelo explica el 31.38% de la variación total (PCo1: 18.73%, PCo2: 

13.43%) y en el mes de octubre el 34.17% (PCo1: 20.15%, PCo2: 15.41%). 
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Figura 19. Diagramas de dispersión de las dos primeras coordenadas principales 

obtenidas en el PCoA de las comunidades de herbívoros en el mes de enero (A), junio 

(B) y octubre (C), agrupado por alopatría (alo) y simpatría (sim). Las localidades Huitepec 

alto (HA) y medio (HB), Teopisca (T) y Moxviquil (M) se encuentran en alopatría (rojo) y 

las localidades Yashtinín (Y) y Huitepec bajo (HC) se encuentran en simpatría (azul). 

 

Tabla 26. PERMANOVA comparando el efecto de los sitios en alopatría y simpatría, 

tomando en cuenta los datos de los tres meses de las comunidades de herbívoros. El 

nivel de significancia estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 

0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

  GL SC Cuadrado 

Medio 

F R2 Pr(>F) 

Simp/Alo  1  0.900 0.90005  2.0478 0.02966 0.001 *** 

Residuals 67 29.447 0.43951   0.97034   

Total 68 30.3472     1.00000   
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Tabla 27. PERMANOVA comparando el efecto de los sitios en simpatría y alopatría en 

la composición de las comunidades de herbívoros, en cada mes. El nivel de significancia 

estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

Mes Fuente de 

variación 

GL SC Cuadrado 

Medio 

F R2 Pr(>F) 

Enero Simp/Alo 

Residuales 

Total 

1 

19 

20 

0.7512 

8.1620 

8.9132 

0.75123 

0.42958 

1.7488 0.08428 

0.91572 

1.00000 

0.026 * 

Junio Simp/Alo 

Residuales 

Total 

1 

22 

23 

0.5741 

 9.4446 

10.0187  

0.57412 

0.42930 

1.3373 0.0573 

0.9427 

1.0000 

0.134 

Octubre Simp/Alo 

Residuales 

Total 

1 

22 

23 

0.6732 

8.3750 

9.0482 

0.67323 

0.38068 

1.7685 0.0744 

0.9256 

1.0000 

0.033 * 

 

 

En el análisis lineal de efectos mixtos de la riqueza y la diversidad de las comunidades 

de herbívoros potenciales se recuperaron las diferencias encontradas por medio de los 

análisis de ANOVA y PERMANOVA con los datos de las tres salidas juntas, se observa 

que la condición de alopatría y simpatría mantiene un efecto más marcado en 

comparación con el efecto de especie (Tablas 28 y 29). 
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Tabla 28. Análisis lineal de efectos mixtos del efecto de la especie y del tipo de sitio 

(alopatría/simpatría) en la diversidad de las comunidades de herbívoros teniendo como 

efecto aleatorio el mes en que realizamos la colecta. El nivel de significancia estadística 

está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

  Valor Error 

Estándar 

GL t p 

(Intercept) 0.7304305 0.1872874 67 3.900052 0.0002 

Especie 0.1354633 0.1303126 67 1.039525 0.3023 

Simp/Alo 0.4220400 0.1303126 67 3.238673 0.0019** 

 

 

 

Tabla 29. Análisis lineal de efectos mixtos del efecto de la especie y del tipo de sitio 

(alopatría/simpatría) en la riqueza de las comunidades de herbívoros teniendo como 

efecto aleatorio el mes en que realizamos la colecta. El nivel de significancia estadística 

está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

  Valor Error 

Estándar 

GL t p 

(Ordenada al 

origen) 

2.5138889 0.6987635 67 3.597625 0.0006 

Especie 0.5277778 0.4840010 67 1.090448 0.2794 

Simp/Alo 1.6388889 0.4840010 67 3.386127 0.0012** 
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Daño foliar 

Resultado principal: El porcentaje de daño foliar entre V. lautum y V. jucundum varía 

entre los meses y es diferente entre los sitios en donde las especies se encuentran en 

alopatría y en simpatría. 

Viburnum lautum sufre más daño que V. jucundum ( VL = 16.4%; VJ = 11.6%; Figura 

20), los análisis de Kruskal-Wallis indican que hay diferencia significativa entre el nivel 

de daño de las especies (p=0.0393). Hay variación significativa en el porcentaje de daño 

a través del tiempo, siendo enero y octubre los meses con mayor daño ( ENERO = 15.8%; 

OCTUBRE = 16.7%; JUNIO = 9.4%; p=0.007968; Figura 21), de acuerdo al análisis Kruskal-

Wallis hay diferencia significativa entre los meses (p=0.007968). Sin embargo, al 

comparar el daño sufrido por Viburnum lautum y V. jucundum por mes los análisis de 

Kruskal-Wallis detectaron diferencia significativa entre especies de Viburnum 

únicamente en el mes de octubre (enero, p=0.2253; junio, p=0.7728; octubre, p=0.03767; 

Figura 22). 

V. lautum y V. jucundum tienden a sufrir más daño cuando se encuentran en alopatría 

( ALO = 16.2%) que cuando se encuentran en simpatría ( SIM = 11.8%) (Figuras 23 y 24) 

(Anexo 3), el análisis Kruskal-Wallis detecto diferencias significativas entre los sitios en 

donde las especies co-ocurren y en donde se encuentran solas (p=0.01803). 

El efecto de la especie y del tipo de sitio (alopatría/simpatría) en los niveles de daño en 

Viburnum se mantienen al analizarlos en un contexto de análisis lineal de efectos mixtos 

considerando al mes de colecta como efecto aleatorio (Tabla 30). 

Figura 20. Porcentaje de daño en V. lautum (VL) y V. jucundum (VJ). 
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Figura 21. Porcentaje de daño en los meses (enero, junio y octubre). Los meses que 

presentan mayor y a su vez muy similar porcentaje de daño son enero y octubre. 

 

 

Figura 22. Diagramas de caja del porcentaje de daño por especie (V. lautum y V. 

jucundum) en cada mes 
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Figura 23. Diagramas de caja del porcentaje de daño en los sitios en alopatría y 

simpatría. Las especies sufren más daño cuando se encuentran en alopatría en 

comparación a cuando se encuentran en simpatría. 

 

 

Figura 24. Diagramas de caja del porcentaje de daño de cada especie en los dos tipos 

de sitios (alopatría y simpatría). Ambas especies sufren menor porcentaje de daño 

cuando coexisten. 



56 

TABLA 30. Análisis lineal de efectos mixtos del efecto de la especie y del tipo de sitio 

(alopatría/simpatría) en los niveles de daño teniendo como efecto aleatorio el mes. El 

nivel de significancia estadística está codificado como sigue: ≤ 0.001 (***), ≤ 0.01 (**); ≤ 

0.05 (*), ≤ 0.1(.). 

  Valor Error 

Estándar 

GL t p 

(Ordenada al 

origen) 

13.810500 2.683693 67 5.146080 0.0000 

Especie 4.770111 1.959124 67 2.434819 0.0176* 

Simp/Alo -4.394500 1.959124 67 -2.243095 0.0282* 
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Daño vs. comunidades  

Resultado principal: El nivel de daño foliar no puede ser explicado ni por las comunidades 

de artrópodos ni por las comunidades de herbívoros potenciales asociadas a Viburnum 

lautum y V. jucundum.  

 

 

Artrópodos 

Las regresiones lineales del porcentaje de daño contra la riqueza de especies de las 

comunidades de artrópodos asociadas a V. jucundum y V. lautum no muestran una 

correlación significativa: V. lautum (r= -0.01787, t= -0.621, p= 0.5387) y V. jucundum (r= 

-0.02754, t= -0.249, p= 0.8051). Asimismo, las regresiones lineales del porcentaje de 

daño contra el valor del índice de Shannon (diversidad) tampoco presentan una 

correlación significativa (VL: r= -0.001017, t= -0.982, p= 0.333; VJ: r= -0.02809, t= -0.209, 

p= 0.8353) (Figuras 25 y 26). 

 

 

 

 

Figura 25. Regresión lineal entre el porcentaje de daño y la riqueza de especies de las 

comunidades de artrópodos en las especies V. lautum (VL) y V. jucundum (VJ). 

 



58 

 

 

Figura 26. Regresión lineal entre el porcentaje de daño y el valor del índice de Shannon 

de las comunidades de artrópodos en las especies V. lautum (VL) y V. jucundum (VJ). 

 

Herbívoros 

Las regresiones lineales del porcentaje de daño contra la riqueza de especies de las 

comunidades de herbívoros potenciales asociadas a V. lautum (r= 0.01953, t= -1.303, 

p=0.2014) y V. jucundum (r= -0.02391, t= -0.427, p= 0.6718) no muestran una correlación 

significativa. Asimismo, las regresiones lineales del porcentaje de daño contra el valor 

del índice de Shannon (diversidad) tampoco presentan una correlación significativa (VL: 

r= -0.009471, t= -0.820, p= 0.4182; VJ: r= -0.01805, t= -0.616, p= 0.5421) (Figuras 27 y 

28). 
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Figura 27. Regresión lineal entre el porcentaje de daño y la riqueza de especies de las 

comunidades de herbívoros en las especies V. lautum (VL) y V. jucundum (VJ). 

 

 

 

Figura 28. Regresión lineal entre el porcentaje de daño y el valor del índice de Shannon 

de las comunidades de herbívoros en las especies V. lautum (VL) y V. jucundum (VJ).  
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DISCUSIÓN 

 

Viburnum lautum y V. jucundum son dos especies hermanas con características foliares 

contrastantes, varias de las cuales pueden influir tanto en su fisiología como en su 

defensa contra enemigos. Por lo tanto, la morfología foliar puede ser un factor importante 

en estructurar las comunidades de herbívoros y artrópodos asociadas a las plantas, e 

incidir en los niveles de daño que las plantas experimentan. La interacción planta-

herbivoro pueden a su vez retroalimentar ciclos eco-evolutivos en la generación y 

mantenimiento de la diversidad foliar en plantas, y en particular en el clado Oreinotinus 

de Viburnum, un sistema que parece haber radiado con respecto a su morfología foliar 

de tal suerte que ecomorfos foliares han evolucionado de forma repetida. 

El escenario más sencillo para explicar la evolución de ecomorfos foliares de 

forma replicada en varios pares de especies hermanas de Viburnum, y en particular en 

VJ y VL, sólo contempla factores abióticos. Es decir, provee una explicación según la 

cual los factores que subyacen a la divergencia foliar observada son principalmente 

factores climáticos, como temperatura, humedad y disponibilidad de luz, los cuales están 

directamente relacionados con eficiencia fotosintética (Masini et al., 1995). Otros 

escenarios, más complejos y no necesariamente excluyentes, pueden incorporar 

componentes bióticos del nicho (interactuantes tanto positivos como negativos) como 

factores que pueden estar involucrados en la evolución de divergencia en la morfología 

foliar que se ha dado de forma repetida en el clado Oreinotinus. 

Patrones que se repiten a lo largo de una filogenia podrían proporcionar evidencia 

apoyando uno u otro escenario. Viburnum sección Oreinotinus, caracterizado por una 

radiación replicada de ecomorfos foliares, puede ser un sistema biológico ideal para 

estudiar este tipo de escenarios. El estudio de los diferentes pares de especies con 

morfologías contrastantes en relación con factores bióticos y abióticos puede contribuir 

a aclarar la contribución relativa de los mismos en el origen y el mantenimiento de la 

divergencia observada. La evolución repetida de ecomorfos en grupos taxonómicos 

distintos (p. ej., lagartijas del género Anolis en el Caribe, peces cíclidos en lagos 

africanos, etc.) sugiere que la evolución puede ser repetible, sin embargo aún sabemos 

muy poco acerca de si la direccionalidad de la diversificación es también repetible o si se 

determina al azar (Schluter and McPhail, 1993). Este estudio nos ofrece una primera 

aproximación para entender el papel del componente biótico en la divergencia de 

morfologías foliares en el género Viburnum. Mis resultados indican que, para el par de 

especies analizadas, las comunidades tanto de artrópodos como de herbívoros 

potenciales son diferentes y que hay una diferencia entre los niveles de daño en VL y VJ. 

Este resultado es consistente con la idea de que VJ y VL se encuentran en trayectorias 

eco-evolutivas distintas. Para conocer más acerca del papel de las comunidades como 

promotoras per se de la divergencia evolutiva, sería necesario un estudio comparativo a 
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escala macroevolutiva que incluya varios de los pares de especies hermanas con 

morfología foliar contrastante, pero mis resultados sugieren que las comunidades 

podrían estar jugando un papel, al menos, en mantener una divergencia. 

La mayoría de los ejemplos de radiación adaptativa replicada reportados hasta el 

momento involucran islas o ambientes que asemejan esta condición. Es posible que esto 

se deba a que en islas las radiaciones son de unos pocos clados que diversifican, y lo 

hacen en condiciones de cierto aislamiento relativo; en contraste, en ambientes 

continentales a menudo las radiaciones incluyen un conjunto mayor de interacciones 

bióticas (Mittelbach and Schemske, 2015). En las lagartijas del género Anolis, un estudio 

que comparó una región con especies insulares con otra con especies continentales 

encontró que los factores que contribuyen a la radiación adaptativa replicada en las 

especies insulares (como por ejemplo: depredadores, disponibilidad de alimento, 

diversidad en la estructura del hábitat y patrones de precipitación) no se encuentran en 

el continente (Irschick et al., 1997). Viburnum es un género que se encuentra 

principalmente en ambientes continentales, lo cual sugiere que los posibles factores 

involucrados en su diversificación pueden ser complejos e incluir a sus interactuantes. 

Aun así, sería posible e interesante analizar el sistema usando el marco teórico-

conceptual de ambientes insulares, donde los bosques de niebla asemejan islas 

continentales. Otros han usado una aproximación similar para el estudio de vegetación 

alpina o de montaña (Ramírez-Amezcua et al., 2016). 

Mecanismos de defensa similares pueden en parte explicarse por presiones 

selectivas similares (Agrawal and Fishbein, 2006), y también presiones selectivas 

diferentes pueden ocasionar diferencias en características de defensa. Mis resultados 

muestran que la composición de las comunidades de artrópodos en general, y de 

herbívoros potenciales en particular, son diferentes en especies con morfología foliar 

contrastante. Si bien estudios como el presente no son suficientes para esclarecer si la 

divergencia foliar antecede a la diferencia en comunidades asociadas o viceversa, la 

diferencia en las comunidades de herbívoros potenciales puede traducirse en regímenes 

selectivos diferentes para VL y VJ, y de este modo contribuir a mantener su divergencia. 

De hecho, todos los análisis apuntan a que VL experimenta un régimen de herbivoría 

más intenso que su especie hermana VJ. 

Cuando las especies se encuentran en alopatría presentan más daño en 

comparación a los sitios en donde coexisten, pero están asociadas a comunidades con 

un número menor de morfoespecies de herbívoros. Esto puede explicarse mediante la 

posible presencia de uno o varios herbívoros muy abundantes, lo cual es consistente con 

la diferencia significativa que observé en el índice de Shannon entre sitios alopátricos y 

simpátricos para los meses de junio y octubre. Los niveles de daño que las plantas 

experimentan están relacionados con el tipo de herbívoros que las atacan, pero también 

con otros factores, como su nivel de especialización para hacer frente a sus atacantes, 
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el número y abundancia de herbívoros a nivel local o la abundancia de herbívoros 

generales locales (Lim et al., 2015). Bajo un escenario en donde las plantas se 

encuentran especializadas a sus sitios, esperaríamos que los niveles de daño fueran 

menores en sitios donde las especies no co-ocurren, pues las plantas no sólo se 

especializan al ambiente físico, sino a las comunidades de herbívoros a las que se 

encuentran expuestas. 

Un escenario alternativo, en el cual el nivel de daño sufrido por las especies es 

mayor en donde las especies no coexisten (alopatría), puede ser explicado por mayores 

niveles de especialización de los herbívoros para evadir las defensas de las plantas para 

repeler sus ataques. Nuestros datos son consistentes con este escenario: observamos 

mayor daño en sitios de alopatría que en sitios donde las especies se encuentran en 

simpatría, y esto a pesar de que en los sitios alopátricos existe una menor cantidad de 

herbívoros potenciales. Adicionalmente, observamos que en alopatría, comunidades de 

herbívoros menos diversas tienden a infligir un mayor daño en las especies de Viburnum 

que estudiamos (tendencia negativa no significativa entre porcentaje de daño y el índice 

de Shannon). Este resultado es consistente con la presencia de especialistas: en 

alopatría hay menor número de herbívoros, pero estos son capaces de ocasionar un 

mayor daño en comparación con los herbívoros que se encuentran asociados a las 

plantas en sitios de simpatría. Una explicación potencial de un escenario donde existe 

mayor especialización en los herbívoros relativa a la respuestas de la planta puede 

descansar en que la respuesta evolutiva por parte de los insectos contra las defensas 

impuestas por las plantas ocurre a un mayor ritmo, facilitada por sus tiempos 

generacionales cortos (Endara et al., 2017). 

Ambos escenarios se encuentran enmarcados en la hipótesis clásica sobre 

coevolución por medio de “carreras armamentistas” (coevolutionary arms race) como 

promotor de la diversidad biológica, postulada por Ehrlich y Raven (1964). Esta hipótesis 

plantea que gran parte de la diversidad biológica es resultado de una “carrera 

armamentista” entre las plantas y sus herbívoros, la cual pasa por dos fases: una en la 

que mutaciones que ayudan a las plantas a mejorar sus defensas son seleccionadas, 

ocasionando que las plantas entren a una nueva zona adaptativa. En esta fase, los 

herbívoros no cuentan con las adaptaciones suficientes para responder a esta defensa 

y por lo tanto las plantas tienen la capacidad de diversificar sin la presión ejercida por los 

herbívoros. En una fase posterior, son favorecidas mutaciones en los herbívoros que les 

proporcionan la capacidad de superar las defensas de la planta, ocasionando que el daño 

en las plantas aumente, y volviendo así a ejercer presión sobre las plantas. Las 

mutaciones en plantas y en herbívoros ocurren a lo largo del tiempo en escalas eco-

evolutivas, y estos ciclos de mutaciones en respuesta pueden contribuir a generar 

diversidad mediada por la co-especialización ecológica. En el caso del sistema 

conformado por VL y VJ, existen varios factores importantes que sería importante 

conocer para evaluar el sistema bajo el marco de una carrera armamentista coevolutiva. 
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En primera instancia, es muy importante conocer más sobre la biología de los herbívoros 

que atacan a VL y VJ, y saber si son especialistas o generalistas, pues se ha visto que 

éstos pueden ejercer presiones selectivas opuestas en características como las defensas 

químicas (Lankau, 2007). También es relevante poder cuantificar el impacto del daño 

que los herbívoros ejercen sobre las plantas en los distintos tipos de ambientes, y en 

particular cuantificar el efecto del daño sobre la adecuación de la planta. En Piper 

arieianum C. DC., una especie neotropical, se observó que el daño foliar tenía efecto en 

la adecuación de la planta debido a que reducía el crecimiento, la producción de semillas 

y la viabilidad de las mismas (Marquis, 1984). Otro aspecto relevante es evaluar 

experimentalmente las características físicas y químicas de las plantas que están 

funcionando como estrategias de defensa.  

Si bien las características foliares pueden jugar un papel importante en la 

estructuración de las comunidades de herbívoros (y artrópodos) asociados a las plantas, 

son varios los factores que se ha demostrado están implicados en la estructuración de 

tales comunidades. En el género Inga se ha documentado que la composición de las 

comunidades de herbívoros está más estrechamente relacionada y dirigida por el tipo de 

defensa química de las plantas que con la cercanía filogenética entre las especies. Es 

decir, plantas con estrategias químicas similares tendrán comunidades más parecidas 

que aquellas que se encuentren cercanamente relacionadas (Endara et al., 2017). Esto 

implica que es importante complementar este estudio con una aproximación que evalúe 

otro tipo de defensas, en particular, defensas químicas.  

Otras características, como el tamaño o el tipo de crecimiento de las plantas, o 

incluso la comunidad y vegetación circundantes, pueden influir en la comunidad de 

herbívoros asociada a una planta, y pueden estar contribuyendo al resultado aquí 

obtenido sobre la diferencia en comunidades de artrópodos y de herbívoros asociadas a 

las especies hermanas VL y VJ. Se han planteado varias hipótesis sobre características 

de las plantas que pueden tener incidencia directa en las comunidades de herbívoros 

asociadas a ellas. Una hipótesis plantea que las plantas con mayor tamaño se 

encontrarán más colonizadas debido a que soportan una mayor cantidad de artrópodos. 

Se ha observado que los árboles tienen comunidades de herbívoros más diversas y 

abundantes que los arbustos o las hierbas, debido a la complejidad arquitectónica de 

cada forma de vida (Lawton, 1983). Otra hipótesis plantea que las comunidades de 

herbívoros asociadas a las plantas dependen de la diversidad de recursos que la planta 

puede ofrecer a los insectos (Lawton, 1983). Además de servir de alimento, la planta 

puede proveer otros recursos, como sitios de oviposición o de refugio, que pueden ser 

de gran importancia para muchos insectos. Son relevantes no sólo los recursos 

proporcionados por una planta focal, sino de forma más general, los recursos ofertados 

por el conjunto de plantas coexistiendo en una comunidad. Otras características como 

factores climáticos, estacionalidad y la composición vegetal de un lugar también pueden 

influir en estructurar comunidades de artrópodos (Schaffers et al., 2008). La diversidad 
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de especies vegetales, el conjunto de las características foliares presentes en una 

comunidad, y la presencia de enemigos (depredadores y patógenos) son predictores 

importantes de los patrones de asociación con los herbívoros (Muiruri et al., 2019). En 

un estudio de pastizales seminaturales, el mejor predictor de la comunidad de arañas en 

47 sitios fue la composición y estructura de la vegetación (Schaffers et al., 2008). 

Se ha observado que las comunidades de artrópodos pueden verse modificadas 

por la presencia de algunos insectos considerados ingenieros de los ecosistemas, debido 

a que su presencia en la planta permite el establecimiento de nuevos insectos (Ohgushi, 

2008). Por ejemplo, los insectos que forman agallas, los barrenadores de tallos y los 

minadores de hojas proporcionan nuevos hábitats para otros insectos, y muchos de estos 

insectos son también estacionales. Mis resultados dan cuenta de que las comunidades 

de artrópodos y de herbívoros potenciales varían a lo largo del tiempo (entre los meses), 

y otros estudios han documentado variaciones en la composición de las comunidades de 

artrópodos en función de la estacionalidad (Tanaka and Tanaka, 1982; Sanford and 

Huntly, 2010). 

Mis resultados muestran que el daño sufrido por las plantas también tiene 

variaciones estacionales. Enero es cuando el porcentaje de daño es mayor, a pesar de 

ser el mes con menor número de morfoespecies de herbívoros potenciales (33 

morfoespecies). Esto puede deberse a que lo que se observa en enero es el daño 

acumulado de la actividad de junio, mes con mayor número de morfoespecies de 

herbívoros potenciales (52 morfoespecies), y octubre (49 morfoespecies). Esto es 

consistente con otros estudios de herbivoría a lo largo del tiempo en ambientes 

estacionales tropicales, los cuales han encontrado que los niveles de herbivoría son 

menores en temporada seca comparados con los observados en temporada húmeda 

(Coley et al., 1985). Esta variación en los niveles de herbivoría tiene implicaciones 

importantes para la estructuración de comunidades y producción primaria en distintos 

sistemas (Schowalter, 2011). En campo pudimos observar que el recambio de hojas 

ocurre en el mes considerado dentro de la temporada de secas (enero), es decir, en este 

mes observamos la aparición de brotes y hojas maduras en senescencia. Este patrón se 

ha observado en otras especies en bosques tropicales en donde se inicia este proceso 

cuando el clima es más seco y la radiación solar aumenta, ocasionando que en esta 

temporada se disminuya la actividad de los herbívoros (Wright, 1996). Si bien este 

estudio no centró sus esfuerzos en la fenología de las especies, conocer más acerca de 

ella nos ayudará a entender más sobre la interacción planta-herbívoro y algunos de los 

trade-offs que pueden estar operando. Un ejemplo de trade-off entre fenología y defensa 

es la observación de que algunas plantas presentan un crecimiento lento y una alta 

concentración de compuestos involucrados en defensa, y otras un crecimiento rápido y 

bajas concentraciones de compuestos de defensa; es decir, unas plantas invierten más 

energía en la formación de compuestos de defensa y otras en el crecimiento (Coley et 

al., 1985). Las características de defensa, crecimiento o fenología de las plantas no son 
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los únicos factores que inciden en los niveles de herbivoría; otros factores que pueden 

influir son el clima, la disponibilidad de recursos y la abundancia de depredadores para 

los herbívoros (Lim et al., 2015). Se ha observado que la elevación puede explicar la 

actividad de las comunidades de herbívoros: de manera general se ha observado que el 

porcentaje de ataque hacia las plantas disminuye conforme aumenta la elevación. Una 

explicación de este patrón plantea que la actividad de los insectos se ve afectada por las 

bajas temperaturas características de elevaciones mayores (Roslin et al., 2017). 

Este estudio busca contribuir al conocimiento de los componentes bióticos del 

nicho de especies hermanas con morfología foliar contrastante, con el objetivo de 

generar un marco que nos permita evaluar la posible contribución de factores bióticos en 

el origen y mantenimiento de ecomorfos foliares en el género Viburnum. Si bien tal 

evaluación requiere de estudios macroevolutivos comparativos, este estudio contribuye 

información importante para los mismos, y es un primer paso en esa dirección. 
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CONCLUSIONES 

• Las comunidades de artrópodos asociadas a V. jucundum y V. lautum no difieren 

en el número de morfoespecies pero sí en composición, y varían en el tiempo. 

• El orden de herbívoros potenciales con más morfoespecies es Hemiptera; los 

artrópodos más abundantes fueron las arañas (Araneae). 

• Los métodos multivariados (PCoA, PERMANOVA), al ser multidimensionales y 

minimizar la pérdida de información, permiten capturar mejor las diferencias en 

composición en las comunidades de artrópodos asociadas a VJ y VL, mismas que 

no son detectables cuando se reduce la dimensionalidad con índices de riqueza o 

diversidad (p.ej., el índice de Shannon). 

• V. lautum presenta mayor porcentaje de daño que V. jucundum, tanto en alopatría 

como en simpatría. Los niveles de daño también son estacionales, siendo enero el 

mes con mayor daño; se plantea que en este mes se refleja el daño acumulado de 

la temporada de lluvias, justo antes del recambio foliar. 

• En alopatría, los niveles de daño experimentados por V. jucundum y V. lautum son 

menores que cuando se encuentran en simpatría, y las comunidades de artrópodos 

y herbívoros potenciales son distintas en composición a aquéllas donde ambas 

especies co-ocurren. Una posible explicación consiste en que las comunidades de 

herbívoros de sitios alopátricos están más especializadas en sus hospederos que 

éstos en su defensa. 

• Existe una tendencia (no significativa) de mayor daño asociado a comunidades de 

herbívoros potenciales menos diversas, implicando la existencia de ciertos 

herbívoros especialistas. 
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ANEXOS 

 

Anexo 1. Riqueza de morfoespecies de artrópodos por sitio y por especie en cada uno 

de los meses en los que realizamos el muestreo. 
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Anexo 2. Índice de Shannon de las comunidades de artrópodos por sitio y por especie 

en cada uno de los meses en los que realizamos el muestreo. 
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Anexo 3. Porcentaje de daño foliar por especies, sitio y mes de colecta. 
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Anexo 4. Desarrollo de las larvas encontradas del orden Lepidoptera. Se identificaron 

las familias con el adulto sin embargo, en dos de las familias no se tienen identificados 

algunos estadíos. 
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Anexo 5. Desarrollo de larvas del orden Lepidoptera que se encontraron en VL. Las 

larvas (B) causan daño evidente en las hojas (A). La especie y familia a la que 

pertenecían las larvas fueron identificadas gracias al adulto (C). 
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Anexo 6. Listado de familias identificadas para artrópodos en general y cuales contaban 

con morfoespecies consideradas herbívoros potenciales. 

Araneae 

Herbívoro 

potencial 

Anyphaenidae X 

Araneidae X 

Linyphiidae X 

Linyphiidae  X 

Lyniphidae X 

Nesticidae  X 

Salticidae X 

Salticidae  X 

Scytodidae X 

Theridiidae X 

Thomisidae X 

Coleoptera  

Chrysomelidae ✔ 

Cleridae X 

Curculionidae ✔ 

Erotylidae X 

Lampyridae X 

Phengodidae X 

Staphylinidae X 

Trogossitidae ✔ 

Diptera  

Cecidomyiidae X 

Phoridae X 

Tephritidae  X 

Tipulidae X 

Hemiptera  

Beriitidae X 

Cicadellidae ✔ 

Lygaeidae X 

Membracidae ✔ 

Miridae ✔ 

Nabidae X 

Pentatomidae  ✔ 

Reduviidae X 

Rhopalidae ✔ 
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Tingidae ✔ 

Hymenoptera  

Braconidae X 

Chalcidoidea X 

Formicidae X 

Formicidae X 

Mymaridae X 

Scelionidae X 

Lepidoptera  

Erebidae ✔ 

Gelechiidae ✔ 

Geometridae ✔ 

Hesperidae ✔ 

Noctuidae ✔ 

Nymphalidae ✔ 

Zygaenidae ✔ 
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