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RESUMEN GENERAL 

El género Quercus L. (encinos, robles) se caracteriza por tener una alta frecuencia de flujo 

génico interespecífico, generando potencialmente procesos de hibridación e introgresión (es 

decir, incorporación mediante hibridación y retrocruzamiento de alelos de un híbrido F1 en 

el acervo genético de una especie parental), siendo un proceso evolutivo clave para este 

grupo. Particularmente, las zonas del centro-oeste y sur de México presentan una alta 

diversidad de especies de encinos, coexistiendo en ciertas regiones geográficas desde dos 

hasta siete especies de encinos: Estas regiones representan gradientes de diversidad de 

encinos y zonas de alta actividad ecológica y evolutiva. Estudios previos han utilizado estos 

gradientes de diversidad de especies de encinos para evaluar la estructura y diversidad 

genética de especies focales de encinos, reportando una alta diversidad genética. Sin 

embargo, poco se conoce de los efectos de esta variación genética sobre la expresión y la 

variación fenotípica de las especies de encinos a nivel morfológico, fisiológico (i.e. defensa 

química) o fenológico. Además, la diversidad de las comunidades de encinos puede 

influenciar  la estructura y composición de los ensamblajes de artrópodos e insectos 

fitófagos asociados al dosel de estos.  En este trabajo de tesis se determinaron los siguientes 

objetivos: (i) los efectos de los cambios en la composición y estructura de la comunidad de 

encinos sobre la variación genética y atributos funcionales foliares; (ii) los cambios en la 

diversidad de artrópodos asociados al dosel de Q. laurina a lo largo de un gradiente de 

diversidad de especies de encinos y (iii) los patrones de ataque y composición de insectos 

fitófagos asociados al dosel de Q. laurina en el gradiente de diversidad de encinos. Dentro 

del Eje Neovolcánico Transversal de México, se seleccionaron cinco sitios de estudio, los 

cuales representan un gradiente de diversidad de encinos y donde ocurre Q. laurina. Para 

determinar los cambios en la estructura y diversidad genética de Q. laurina dentro del 
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gradiente de diversidad de encinos, se utilizaron microsatélites de núcleo y cloroplasto. De 

forma paralela, se cuantificaron siete atributos funcionales foliares para determinar la 

variación fenotípica de Q. laurina dentro del gradiente de diversidad de encinos y 

determinar si esta variación se debe a cambios en la estructura y diversidad genética de 

Q.laurina a lo largo del gradiente de diversidad de encinos. Se encontraron bajos niveles de 

diversidad genética de Q. laurina en el sitio de mayor riqueza de especies de encinos; lo 

cual sugiere que no están ocurriendo procesos de hibridación e introgresión en este sitio. Es 

posible que factores climáticos puedan ser las causas de la baja diversidad genética 

detectada en Q. laurina debido a que estos pueden afectar potencialmente los patrones 

fenológicos reproductivos. Por otra parte, se detectaron diferencias significativas en los 

atributos funcionales foliares entre los sitios de estudio, teniendo mayor variación en los 

sitios de mayor riqueza de especies de encinos; así como una asociación significativa con 

los factores climáticos, pero no con la estructura y diversidad genética de Q. laurina. Para 

el segundo objetivo, se encontró una mayor abundancia y riqueza de artrópodos en los 

sitios de mayor riqueza de especies de encinos rojos. Además, se encontraron diferencias 

entre el ensamblaje de las comunidades de artrópodos; teniendo los sitios de mayor riqueza 

de especies de encinos una estructura y composición de artrópodos del dosel totalmente 

distinta a los sitios de menor riqueza de especies de encinos. Esto puede atribuirse al hecho 

de las comunidades encinos representan una mayor disponibilidad de recursos y nichos para 

ser colonizados por un mayor número de especies de artrópodos (efectos bottom-up), 

aumentando conforme hay más especies de encinos. Este resultado concuerda con lo 

propuesto por la “Hipótesis de riqueza de especies de planta”, la cual plantea que 

comunidades con mayor diversidad de especies de plantas representan zonas potenciales 

para ser colonizadas por más especies de insectos. Otra hipótesis que puede explicar estos 
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resultados es "La hipótesis del enemigo natural", la cual sugiere que la diversidad de 

enemigos naturales, incrementa en comunidades con una gran diversidad de plantas debido 

a la presencia de más presas potenciales y la disponibilidad de microambientes (efectos top-

down). Por último, en el tercer objetivo, se encontró una mayor abundancia y riqueza de 

insectos fitófagos en los sitios de mayor riqueza de especies de encinos; así como 

diferencias en la composición de la comunidad de insectos fitófagos entre los sitios de 

estudios, donde el sitio de mayor riqueza de encinos presenta una comunidad de insectos 

fitófagos totalmente distinta al sitio de menor riqueza de encinos. Además, el gremio de los 

insectos masticadores de hojas fue el que presentó una mayor abundancia en todos los sitios 

de estudio; siendo particularmente más abundante en los sitios de mayor riqueza de 

especies de encinos (81.50%) en relación con los sitios de menor riqueza de encinos 

(47.63%); lo cual es consistente con la “Hipótesis de riqueza de especies de plantas”. En el 

mismo sentido, los resultados indican mayores niveles de herbivoría y concentración de 

metabolitos secundarios asociados a defensa química, en los sitios de mayor riqueza de 

encinos en comparación con los sitios de menor riqueza. Esto es consistente con la idea de 

que la diversidad de las comunidades de plantas es un factor clave que puede aumentar o 

disminuir los porcentajes de herbivoría. Estos cambios en la comunidad de insectos 

fitófagos también pueden estar asociados a los cambios en la defensa química, asignando 

más recursos a la defensa química siendo la riqueza y abundancia de encinos un factor que 

influye sobre los niveles de herbivoría y defensa química en las comunidades de encinos.  
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

Los bosques templados mixtos se caracterizan por la ocurrencia de dos o más 

especies de árboles, los cuales presentan interacciones inter e intraespecíficas entre ellas 

(Bravo-Oviedo et al., 2014). Durante las últimas décadas, se ha resaltado la importancia de 

los bosques mixtos los cuales presentan niveles altos de productividad primaria (Chamagne 

et al., 2016), mayor estabilidad frente a cambios ambientales y antropogénicos (Morin et al. 

2014; Van der Plas et al., 2016; Jactel et al., 2017) y soportan una gran diversidad de 

grupos de organismos (Tovar-Sánchez et al., 2013; García-Guzmán et al. 2017). Dentro de 

los sistemas templados, el género Quercus (encinos) representa uno de los grupos de 

plantas leñosas con mayor grado de riqueza y abundancia en el hemisferio norte, con 

alrededor de 500 especies en el mundo (Cavender-Bares, 2016); resaltando por una alta 

frecuencia de hibridación natural (Arnold 1997; 2006). Cuando dos especies pertenecientes 

a la misma sección de este género se encuentran en simpatría, con frecuencia ocurren 

eventos de hibridación (Tovar-Sánchez y Oyama 2004, González-Rodríguez & Oyama 

2005, Riodan et al., 2016), aunque presenten diferencias morfológicas y fisiológicas muy 

marcadas. Resultado de este proceso, es común observar la ocurrencia de individuos 

híbridos entre dos o más especies cuando la fenología de éstas se sobrepone en una misma 

zona geográfica (Curtu et al. 2007a, Hipp & Weber 2008). Por lo cual, la hibridación se 

puede definir como la reproducción entre individuos de diferentes poblaciones de especies 

que son distinguibles en al menos un carácter heredable (Arnold 1997; Soltis & Soltis 

2009). 

Como consecuencia de la hibridación algunas poblaciones pueden presentar 

fenómenos de introgresión (i. e. flujo de genes entre dos formas diferenciadas, como 

producto repetido de eventos de hibridación y retrocruzamiento) (Harrison & Larson, 



16 

2014). Recientes estudios han encontrado que la hibridación interespecífica puede influir de 

forma considerable sobre la diversidad genética de las poblaciones involucradas (Arnold 

2006), lo cual potencialmente puede dar lugar a la aparición de nuevos caracteres 

fenotípicos o atributos funcionales (i. e. bioquímicos, morfológicos, metabolitos de 

defensa) (Rieseberg, Archer y Wayne, 1999; Violle 2007; Lavorel et al. 2007) teniendo  

consecuencias en la adecuación de las plantas (Caseys et al. 2015). Los atributos 

funcionales se definen como caracteres observables o medibles (es decir, morfológicos, 

fisiológicos y fenológicos) que influyen en el rendimiento o la aptitud de un organismo, 

reflejando respuestas evolutivas a las condiciones ambientales. (McIntyre et al. 1999; 

Lavorel et al. 2007).  

Por otra parte, se ha reportado que el dosel de los encinos soporta una gran 

diversidad de artrópodos (Tovar- Sánchez and Oyama 2006a, Maldonado-López et al. 

2018). El hábitat del dosel proporciona recursos alimenticios, refugio y sitios de 

reproducción, oviposición y desarrollo para diversos gremios de artrópodos, como los 

herbívoros (incluidos los grupos masticadores, chupadores, inductores de agallas y 

minadores de hojas), depredadores, parasitoides y detritívoros, entre otros (Ulyshen, 2011; 

Maldonado-López et al. 2018); siendo lugares de una alta actividad ecológica. A escala 

local, la diversidad de la comunidad de plantas es un factor determinante que incide en la 

diversidad de artrópodos del dosel (Moreira et al. 2016). Por ejemplo, se ha registrado que 

la diversidad de insectos herbívoros aumenta de comunidades con pocas especies de plantas 

hasta comunidades de mayor diversidad de plantas (Cuevas-Reyes et al. 2004; Hertzog, 

2017). Por lo cual, un incremento en la diversidad de recursos proporcionada por una alta 

diversidad de herbívoros presentes en comunidades de plantas muy diversas aumenta la 

diversidad de depredadores y otros niveles tróficos y afecta la estructura comunitaria de 
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artrópodos (Haddad et al. 2011; Moreira et al. 2016). En condiciones naturales, la calidad 

nutricional de las plantas puede verse afectada por la diversidad de plantas circundantes, 

influyendo en la biomasa, los atributos funcionales foliares (Kos et al., 2015) y en el 

metabolismo secundario asociado a defensa vegetal (Moreira et al., 2014), afectando las 

interacciones planta-insecto dentro de las comunidades de plantas. Por lo tanto, la 

estructura de las comunidades de encinos también puede ser un factor clave que determine 

la diversidad de artrópodos a lo largo de gradientes ecológicos (Haddad et al. 2011). El 

presente estudio se enfocó en determinar los efectos de los cambios en la composición y 

estructura de la comunidad de encinos sobre la variación genética, atributos foliares 

funcionales y la comunidad de artrópodos del dosel de Quercus laurina; así como evaluar si 

algunos factores abióticos influyen sobre la variación de atributos funcionales foliares y la 

comunidad de artrópodos del dosel dentro de un gradiente de diversidad de especies de 

encinos en México.  

 

Sistema de estudio- En términos de número de especies y biomasa, el género 

Quercus (Fagaceae) es uno de los componentes más importantes de los bosques templados 

para América del Norte (Cavender-Bares 2019). México es un importante centro de 

diversificación y endemismo de los encinos con alrededor de 170 especies, de las cuales 

100 son endémicas (Valencia 2004; Hipp et al. 2020). Particularmente, las zonas del centro-

oeste y sur de México son muy ricas en especies de encinos pertenecientes a las secciones 

Lobatae (encinos rojos) y Quercus (encinos blancos) (Torres-Miranda et al. 2013; 

Rodríguez-Correa et al. 2015), donde pueden coexistir entre dos y seis especies a escala 

local (McCauley et al. 2019). Estos gradientes de riqueza de especies de encinos se han 

utilizado anteriormente para evaluar la estructura y diversidad genética de especies focales 
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de encinos que se encuentran a lo largo de estos gradientes. (Valencia-Cuevas et al. 2015). 

Sin embargo, el flujo de genes interespecífico en las comunidades de encinos es un 

fenómeno complejo, que se ve afectado por diferentes factores, como las condiciones 

ambientales locales (Lepais et al. 2009, Lagache et al. 2013), la ubicación geográfica de la 

zona de hibridación (Tovar-Sánchez and Oyama 2004), el establecimiento y sobrevivencia 

de los híbridos, la estructura espacial de las especies de encinos (Salvini et al., 2009), la 

proporción de polen conespecífico y la densidad de individuos reproductivamente 

disponibles (Lagache et al., 2013). Por lo tanto, estos gradientes de riqueza resultan ser 

excelentes modelos para evaluar diferentes aspectos ecológicos, genéticos y funcionales de 

las comunidades de especies de encinos. Sin embargo, poco se conoce sobre los efectos de 

la hibridación entre especies de encinos sobre la expresión de los atributos funcionales 

foliares. Por ejemplo, Himrane et al. (2004) realizaron un estudio en la especie con origen 

híbrido Quercus subpyreneica (Q. faginea × Q. pubescens), en el que los híbridos 

presentaron mayor área foliar y conductividad hidráulica específica en comparación con sus 

progenitores; lo cual indica que estos atributos funcionales podrían tener un valor 

adaptativo (Schwarzbach et al., 2001). Esto indica que ciertos atributos funcionales foliares 

podrían verse afectados por los procesos de hibridación presentes en los encinos.  

Bajo este escenario de gradientes de diversidad de encinos, las comunidades de 

artrópodos asociados al dosel de encinos pueden verse afectadas; ocasionando cambios en 

su estructura y composición (Valencia-Cuevas et al. 2015; Maldonado-López et al. 2018). 

Dos posibles hipótesis que no son excluyentes entre sí, pueden explicar estos cambios. La 

primera se basa en la “Hipótesis de la riqueza de especies de plantas” (Fernades y 

Price,1988), la cual propone que las comunidades con mayor diversidad de plantas 

representan sitios potenciales para ser colonizados por un mayor número de especies de 
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insectos fitófagos (“efectos bottom-up”) (Leroux y Loreau, 2015). La segunda se basa en 

“La hipótesis del enemigo natural” (Root 1973), la cual propone que la diversidad de 

depredadores y parasitoides (i.e enemigos naturales) aumenta en comunidades con una gran 

diversidad de plantas ya que estas representan sitios con más especies de presas y 

microambientes potenciales (“efectos de top-down”) (Sobek et al. 2009).  

En el mismo sentido, se ha reportado en la literatura que los árboles son 

generalmente más propensos a sufrir daños por insectos fitófagos cuando crecen en bosques 

mono-específicos que cuando se asocian con otras especies de árboles (Castagneyrol et al., 

2014). Sin embargo, se ha reportado efectos neutrales de la diversidad de plantas sobre la 

incidencia del daño foliar causado por fitófagos generalistas (Rosado-Sánchez et al., 2018) 

e incluso un aumento en el daño foliar a medida que aumenta la diversidad de árboles 

(Schuldt et al., 2010). Por ejemplo, dos especies de plantas del mismo género tienden a 

sustentar comunidades de insectos fitófagos similares en comparación con las que se 

alimentan de especies de plantas de diferentes familias (Novotny et al., 2010). Por lo tanto, 

la diversidad de plantas puede reducir o aumentar los niveles de herbivoría en las plantas 

hospederas (Barbosa et al., 2009; Muiruri et al., 2019). Esto podría estar relacionado con 

cambios en la calidad nutricional y defensa química de la planta hospedera como 

consecuencia de los cambios de la composición de la comunidad de plantas (Abbas et al. 

2013). Esto puede ser el resultado de la competencia entre la planta focal y la comunidad de 

plantas por la disponibilidad de recursos (e.g. luz, nutrientes del suelo, agua) (Kostenko et 

al. 2017). Por lo tanto, en este estudio se analizaron los efectos de la diversidad de encinos 

sobre aspectos genéticos y funcionales en una especie focal de encino (Quercus laurina) 

que ocurre en un gradiente de diversidad de encinos; así como la relación entre la riqueza 



20 

de especies de encinos y la diversidad de la comunidad de artrópodos e insectos fitófagos 

asociados al dosel de Q. laurina. 

 

Estructura y objetivos del estudio- La presente tesis está conformada por tres 

capítulos. El primer capítulo tiene como objetivos: i) determinar si existen cambios en la 

diversidad genética poblacional de Q. laurina a lo largo de un gradiente de riqueza de 

especies de encinos; y ii) evaluar si los cambios en la diversidad genética poblacional de Q. 

laurina se correlacionan con variación expresada en los atributos funcionales foliares. 

Elegimos a Q. laurina porque tiene una amplia distribución en México (Valencia 2004), 

por lo que es factible encontrar comunidades con distinta diversidad de especies de encinos, 

donde esta especie focal está presente y es abundante. Nuestra hipótesis predice que un 

aumento en el número de especies de encinos en la comunidad modificará los niveles de 

diversidad genética como resultado de posibles eventos de flujo de génico, lo que resultará 

en un aumento en la variación de los atributos funcionales foliares en Q laurina. 

En el segundo capítulo, evaluamos los cambios en la estructura y composición de la 

comunidad de artrópodos del dosel asociados a Q. laurina a lo largo del gradiente de 

riqueza de especies de encinos. Los objetivos para este capítulo fueron: i) Determinar si se 

incrementa la diversidad de artrópodos del dosel asociados a Q. laurina en las comunidades 

con mayor diversidad de especies de encinos, y ii) Evaluar los cambios de la estructura y 

composición de los gremios de artrópodos a lo largo del gradiente de riqueza de encinos  

En el tercer capítulo se evaluaron los cambios en la estructura y composición de 

insectos fitófagos asociados con el dosel de Q. laurina, así como cambios en la defensa 

química foliar y niveles de herbivoría a lo largo del gradiente de riqueza de encinos. Para 

este capítulo los objetivos fueron:  1) Evaluar si el aumento en la diversidad de la 
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comunidad de encinos resulta en un incremento de la diversidad de la comunidad de 

insectos fitófagos asociados con el dosel de Q. laurina; y ii) Determinar si el incremento de 

la comunidad de insectos fitófagos genera mayores niveles de herbivoría, debido a una 

mayor disponibilidad de recursos para los insectos fitófagos y cambios en la concentración 

de compuestos químicos secundarios en Q. laurina. 
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Presentación  

El en primer capítulo de este trabajo de tesis fue: i) determinar si existen cambios en 

la diversidad genética poblacional de Q. laurina a lo largo de un gradiente de riqueza de 

especies de encinos; y ii) evaluar si los cambios en la diversidad genética poblacional de Q. 

laurina se correlacionan con variación expresada en los atributos funcionales foliares. 

Nuestra hipótesis predice que un aumento en el número de especies de encinos en la 

comunidad modificará los niveles de diversidad genética como resultado de posibles 

eventos de flujo de génico, lo que resultará en un aumento en la variación de los atributos 

funcionales foliares en Q laurina. Se detectaron altos niveles de diversidad genética de Q. 

laurina en los sitios de mayor diversidad de encinos de la misma sección. Por otra parte, se 

encontraron diferencias significativas en los atributos funcionales foliares de Q. laurina 

entre los sitios de estudio, presentando mayor variación en los sitios con mayor riqueza de 

especies de encinos. Nuestros hallazgos concuerdan sugieren que un aumento en la 

diversidad funcional de Q. laurina (e.g. área foliar específica, área foliar y densidad foliar) 

está asociado con la riqueza de especies de encinos.  
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Presentación  

En este segundo capítulo, evaluamos los cambios en la estructura y composición de 

la comunidad de artrópodos del dosel asociados a Q. laurina a lo largo del gradiente de 

riqueza de especies de encinos. Los objetivos para este capítulo fueron: i) Determinar si se 

incrementa la diversidad de artrópodos del dosel asociados a Q. laurina en las comunidades 

con mayor diversidad de especies de encinos, y ii) Evaluar los cambios de la estructura y 

composición de los gremios de artrópodos a lo largo del gradiente de riqueza de encinos.  

Encontramos que los sitios con mayor diversidad de encinos presentaron la mayor riqueza, 

abundancia, así como diferencias en la composición de la comunidad de artrópodos, en 

comparación con los sitios de menor diversidad de encinos. Los resultados de este estudio 

son consistentes con la premisa de que, para los bosques templados, las comunidades de 

árboles representan un elemento clave para dar forma a la estructura física ambiental; razón 

por la que se ha sugerido que la diversidad de especies de árboles podría influir en un 

aumento en la riqueza y abundancia de artrópodos del dosel. 
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Presentación  

El tercer capítulo comprende evaluar los cambios en la estructura y composición de 

insectos fitófagos asociados con el dosel de Q. laurina, así como cambios en la defensa 

química foliar y niveles de herbivoría a lo largo del gradiente de riqueza de encinos. Para 

este capítulo los objetivos fueron:  1) Evaluar si el aumento en la diversidad de la 

comunidad de encinos resulta en un incremento de la diversidad de la comunidad de 

insectos fitófagos asociados con el dosel de Q. laurina; y ii) Determinar si el incremento de 

la comunidad de insectos fitófagos genera mayores niveles de herbivoría, debido a una 

mayor disponibilidad de recursos para los insectos fitófagos y cambios en la concentración 

de compuestos químicos secundarios en Q. laurina. Los resultados indican mayor 

abundancia y riqueza de insectos fitófagos, mayor porcentaje de herbivoría por insectos 

fitófagos y las concentraciones más altas de metabolitos asociados a defensa vegetal se 

encontraron en los sitios con mayor diversidad de especies de encinos. En nuestro caso, las 

comunidades de encino representan para los insectos fitófagos una mayor disponibilidad de 

recursos y nichos para ser localizados y colonizados por un mayor número de insectos 

fitófagos. 

 

 

 

 

 



59 

 



60 

 



61 

 



62 

 



63 

 



64 

 



65 

 



66 

 



67 

 

 



68 

 



69 

 

 



70 

 



71 

 



72 

 



73 

 



74 

 



75 

 



76 

 



77 

 



78 

 



79 

 



80 

 



81 

 



82 

 



83 

 



84 

 



85 

 



86 

 



87 

 



88 

 



89 

 



90 

 



91 

 



92 

 



93 

 



94 

 



95 

 



96 

 



97 

 



98 

 



99 

 



100 

 



101 

 

 



102 

 



103 

 



104 

 

 



105 

 



106 

DISCUSION GENERAL 

Los encinos representan uno de los grupos de plantas leñosas de mayor diversidad 

en el hemisferio norte (Cavender-Bares, 2016). En este trabajo de tesis se detectaron 

comunidades de encinos con una riqueza de especies que varío entre dos y cuatro especies 

de encinos coexistiendo. En cuanto al número de especies en la sección Lobatae, 

observamos la coexistencia de Q. laurina con uno o dos especies de encinos rojos (Q. 

crassifolia y Q. calophylla). El sitio de mayor riqueza y abundancia de encinos fue el 

Volcán de Tequila. Además, en todos los sitios de estudio, los individuos pertenecientes a 

la sección Lobatae fueron dominantes en relación a los individuos de encinos de la sección 

Quercus. De forma interesante, Q. laurina fue siempre la especie dominante en todos los 

sitios de estudio; representando en promedio el 88% de los individuos encontrados en todos 

los sitios de estudio. Se detectaron altos niveles de diversidad genética para Q. laurina en 

todos los sitios de estudio; oscilando el número de alelos por locus (Na) y el número de 

alelos efectivos por locus (Ne) entre 10.42 y 12.42 y entre 5.87 y 8.07, respectivamente 

entre los sitios de estudio. Estos valores son similares y superiores a los reportados por 

Ramos-Ortiz et al. (2016) para una zona de hibridación entre Q. laurina x Q. affinis. En el 

caso de los niveles de heterocigosidad, encontramos valores altos de HO (rango de 0.51 a 

0.60) y HE (rango de 0.81 a 0.86). El sitio de Carindapaz, el cual presentó una baja riqueza 

y abundancia de especies de encinos tuvo los niveles más altos de diversidad genética. En 

contraste, el sitio de mayor riqueza y abundancia de especies de encino (i.e. Volcán de 

Tequila) fue el sitio que presentó los niveles más bajos de diversidad genética. En el caso 

del cpDNA, se presentó el mismo patrón de diversidad que con los marcadores de núcleo, 

identificando en total 15 haplotipos diferentes y 12 haplotipos privados. En el sitio Los 

Azufres, se encontraron dos especies de encino rojo, además de Q. laurina, siendo el sitio 
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de mayor diversidad de haplotipos (i.e. nueve haplotipos en total y seis haplotipos 

privados). En cambio, la población con menos haplotipos fue el Volcán Tequila con solo 

uno, el cual fue compartido con otras poblaciones.  Lo anterior no apoya nuestra hipótesis 

planteada que predice mayores niveles de diversidad genética de Q. laurina en sitios con 

mayor presencia de especies de encinos de la misma sección. Esto sugiere que para este 

sitio no están ocurriendo procesos de hibridación e introgresión. Esto podría atribuirse a 

factores climáticos, los cuales pueden ser las causas de la baja diversidad genética detectada 

en el Volcán Tequila; debido a que los factores climáticos potencialmente pueden incidir 

sobre los patrones fenológicos reproductivos (Zeng et al. 2011; Kim et al. 2018). Una 

explicación alternativa a este patrón podría deberse a la baja abundancia relativa de cada 

especie de encino en comparación con la abundancia de Q. laurina. Algunos estudios han 

demostrado que las diferencias en la abundancia local de cada especie de encino y las 

condiciones ambientales locales pueden determinar las tasas de hibridación entre diferentes 

taxones y reducir la hibridación (Dumolin-Lapegue et al. 1999; Lepais et al. 2009; Ramos-

Ortiz et al. 2016).  

Por otra parte, se encontraron diferencias significativas en los atributos funcionales 

foliares de Q. laurina entre los sitios de estudio. Los atributos funcionales foliares que 

mostraron diferencias significativas entre los sitios fueron el área foliar, el peso seco foliar, 

el área foliar específica, la densidad foliar y el contenido de clorofila. Además de presentar 

mayor variación en los sitios con mayor riqueza de especies de encinos. En particular, el 

área foliar específica, el área foliar y la densidad foliar están asociados con la adquisición y 

uso de recursos (Reich, 2014). Se ha documentado que el área foliar específica, el grosor de 

la hoja, la densidad estomática y el contenido de clorofila, pueden variar en el espacio y a 

lo largo del tiempo (Filella y Peñuelas 1999; Wagner et al., 2004); resultado de cambios en 
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las condiciones ambientales (e.g. temperatura, precipitación, incidencia de luz) y por 

factores genéticos (e.g. flujo de genes, hibridación e introgresión) (Violle et al. 2007). Esto 

concuerda con algunos estudios que han demostrado que las comunidades de plantas más 

diversas tienen una mayor diversidad funcional o mayores coeficientes de variación en 

algunos atributos funcionales; favoreciendo el acceso a más recursos como nutrientes, agua 

y luz (Maherali y Klironomos 2007; Fornara y Tilman 2008). Nuestros hallazgos 

concuerdan con esta idea y sugieren que un aumento en la diversidad funcional de Q. 

laurina (e.g. área foliar específica, área foliar y densidad foliar) está asociado con la 

riqueza de especies de encinos. Para el caso de las variables climáticas, se encontró una 

asociación significativa de los atributos funcionales foliares con variables climáticas; pero 

no con la diversidad genética de Q. laurina a lo largo del gradiente de diversidad de 

encinos. Este resultado apoya la idea de que la variación de los atributos funcionales 

foliares de Q. laurina podría estar más relacionada con factores ambientales (temperatura y 

precipitación) y ecológicos (estructura de la comunidad de encinos) y no a factores 

genéticos.  

En cuanto a la comunidad de artrópodos asociados al dosel de Q. laurina se 

colectaron un total de 7,479 de artrópodos agrupados en 15 órdenes. Se encontró que los 

sitios con mayor diversidad de encinos presentaron la mayor riqueza, abundancia, así como 

diferencias en la composición de la comunidad de artrópodos, en comparación con los sitios 

de menor diversidad de encinos. Estos resultados apoyan “La hipótesis de la riqueza de 

especies de plantas” (Fernandes y Price 1988), la cual propone que comunidades de plantas 

más diversas representan sitios potenciales para ser colonizados por más especies de 

insectos (efectos botton-up) (Hertzog, 2017). En este estudio, las comunidades de encinos 

más diversas representan para los artrópodos sitios de una mayor disponibilidad de recursos 
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y nichos para ser colonizados por un mayor número de especies donde la riqueza de 

especies de artrópodos en el dosel de Q. laurina aumenta a medida que aumenta el número 

de especies y el número de especies disponibles de encinos. De forma similar, para el 

Volcán Tequila se encontró una mayor abundancia y riqueza de especies de fitófagos, 

depredadores y parasitoides. Esta mayor diversidad de depredadores y parasitoides 

encontrados en los sitios con mayor diversidad de encinos sugiere que los enemigos 

naturales podrían estar regulando la diversidad de la comunidad de artrópodos del dosel. 

Este resultado concuerda con lo predicho por “La hipótesis del enemigo natural” (Root 

1973), que sugiere que la diversidad de enemigos naturales (e.g. depredadores y 

parasitoides) aumenta en comunidades con una gran diversidad de plantas debido a la 

presencia de más presas potenciales y disponibilidad de microambientes (efectos top-down) 

(Sobek et al. 2009). Por ejemplo, la diversidad de plantas puede incrementar la abundancia 

de herbívoros a través de una mayor disponibilidad y/o calidad de alimentos, nichos, 

microambientes y refugio, lo que a su vez determinará la diversidad de depredadores 

(Forkner y Hunter 2000). Particularmente, en las comunidades de encinos; algunos estudios 

han sugerido a los efectos bottom-up como el principal mecanismo regulador de la 

distribución y abundancia de insectos herbívoros, debido a cambios en la calidad 

nutricional de las hojas y en los patrones fenológicos (Feeny 1970, Faeth y Bultman 1986, 

Rossiter et al. 1988). Adicionalmente, la presencia de barreras geográficas como cadenas 

montañosas que son característicos del Eje Neovolcánico Transversal, también podría estar 

afectando a la comunidad de artrópodos del dosel, limitando su distribución y reduciendo la 

migración de artrópodos entre localidades (Novotny & Weiblen 2005; Arriaga-Jiménez et 

al.2018). 

Los resultados de este estudio son consistentes con la premisa de que, para los 
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bosques templados, las comunidades de árboles representan un elemento clave para dar 

forma a la estructura física ambiental; razón por la que se ha sugerido que la diversidad de 

especies de árboles podría influir en un aumento en la riqueza y abundancia de artrópodos 

del dosel (Affeld 2008; Moreira et al. 2016). Este hecho es consistente con la ausencia de 

relaciones significativas entre las variables ambientales (e.g. temperatura, precipitación) 

con la comunidad de artrópodos del dosel en todos los sitios de estudio, lo que sugiere que 

las diferencias en la estructura de la comunidad de encinos entre localidades son el factor 

principal que está modulando los cambios en la comunidad de artrópodos asociados al 

dosel de Q. laurina a lo largo del gradiente de diversidad de encinos.  

Finalmente, en este estudio analizamos los efectos de la diversidad de especies 

encinos sobre los patrones de herbivoría, defensa química y la comunidad de insectos 

fitófagos asociados al dosel de Q. laurina. Se ha propuesto que la diversidad de plantas es 

un factor clave que puede aumentar la herbivoría por insectos; donde comunidades de 

plantas más diversas (i.e. mayor presencia de plantas hetero-específicas) pueden disminuir 

la resistencia de una planta (i.e. resistencia asociativa) o aumentar la susceptibilidad a la 

herbivoría (i.e. susceptibilidad asociativa), aumentando la probabilidad de que las plantas 

sean atacadas por insectos herbívoros. (Root, 1973; White y Whitham, 2000).  

Nuestros resultados muestran que el porcentaje de herbivoría por insectos fitófagos 

fue mayor en los sitios con mayor diversidad de especies de encinos. A lo largo del 

gradiente de diversidad, el sitio del Volcán Tequila presentó los mayores niveles de 

herbivoría. Esto es consistente con la idea de que la diversidad de plantas es un factor clave 

que puede aumentar o disminuir los porcentajes de herbivoría por insectos en las plantas 

(i.e. susceptibilidad asociativa). En nuestro estudio, los niveles de herbivoría podrían ser el 

resultado de la mayor proporción de insectos masticadores de hojas, los cuales en gran 
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parte pertenecen a familias de insectos generalistas; donde los sitios con mayor diversidad 

de encinos, representan zonas con más recursos y disponibilidad de nichos para ser 

ubicados y colonizados. Estos resultados pueden ser resultado del recambio de insectos 

masticadores entre diferentes especies de encinos, debido a la alimentación por insecto 

fitófagos generalistas de una mezcla de diferentes especies de plantas (Unsicker et al. 

2008; Karban et al. 2010). 

Se ha propuesto que la modificación de la composición química foliar y sus efectos 

sobre la comunidad de insectos fitófagos, es el vínculo indirecto entre las interacciones 

planta-herbívoro (Zunjarrao et al. 2019). En nuestro estudio, la composición química foliar 

asociada a defensa química fue diferente entre los sitios de estudio; donde las 

concentraciones más altas de metabolitos asociados a defensa vegetal fueron mayores en 

individuos de sitios con mayor diversidad de encinos. Encontramos tres relaciones 

significativas entre la comunidad de encinos y tres metabolitos de defensa, donde las 

proantocianidinas (PAS) y galotaninos mostraron una relación positiva con la diversidad 

de encinos y los fenoles totales mostraron una relación negativa con la diversidad de 

encinos. Este efecto de la comunidad del encinos se podría explicar por “ La Hipótesis de 

compensación entre crecimiento y defensa” (Eisenhauer et al. 2009), donde establece que 

las plantas asignarán más recursos para la defensa química en comunidades de plantas más 

diversas, debido al incremento de la competencia por nutrientes, agua y luz, reduciendo el 

crecimiento de plantas. Esto podría explicar la relación encontrada entre la de diversidad 

de encinos y las proantocianidinas (PAS) y los galotaninos asociados a defensa química. 

De forma contraria, los fenoles pueden estar más asociados a otras funciones fisiológicas, 

como la fotoprotección y no actuar como defensa contra los fitófagos generalistas 

(Barbehenn et al. 2011; Castagneyrol et al. 2014). De forma similar, se detectó una fuerte 
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relación entre la concentración de fenoles totales, flavonoides, PAS y galotaninos con la 

composición de insectos fitófagos; particularmente con el gremio de los masticadores de 

hojas. Esta relación podría explicarse por "La hipótesis del dilema especialista-generalista" 

(Van der Meijden 1996), la cual propone que la concentración de las defensas químicas en 

una planta depende de la proporción de herbívoros generalistas y especialistas.  

En total encontramos 3,693 de insectos fitófagos agrupados en 7 órdenes asociados 

al dosel de Q.laurina, presentando mayor abundancia y riqueza de insectos fitófagos los 

sitios de mayor diversidad de encinos. Este resultado es similar a lo encontrado con la 

comunidad de artrópodos en general; reforzando para este caso de estudio “La hipótesis de 

riqueza de especies de plantas” (Fernades y Price 1988). En el caso de los gremios de 

insectos fitófagos, el gremio masticador de hojas presentó la mayor proporción dentro de la 

comunidad de insectos fitófagos en el Volcán Tequila (81,50%) y una menor proporción en 

Cerro Burro (47,63%). En contraste, los insectos chupadores de savia fueron más 

abundantes en Cerro Burro (33,45%) y menos abundantes en el Volcán Tequila (5,08%). 

En nuestro caso, las comunidades de encino representan para los insectos fitófagos una 

mayor disponibilidad de recursos y nichos para ser localizados y colonizados por un mayor 

número de insectos fitófagos (Gómez, Verdú & Perfectti 2010). El hecho de que los 

masticadores de hojas sean el gremio de mayor abundancia y riqueza en los sitios con 

mayor diversidad de encinos, podría explicar los mayores niveles de herbivoría en estos 

sitios. Castagneyrol et al. (2014) encontró que la distancia filogenética entre las especies 

hospederas es un factor que determina los porcentajes de daño foliar causado por insectos 

fitófagos; donde las plantas más relacionadas filogenéticamente tienen una mayor 

probabilidad de compartir atributos funcionales involucrados en el reconocimiento y 

explotación de recursos por parte de los insectos fitófagos hacia la planta hospedera , 
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siendo propensos a compartir especies de insectos fitófagos (Ødegaard, Diserud & Østbye 

2005; Wiens et al.2010).  

Nosotros concluimos que los cambios en la diversidad de especies de encinos son 

un factor que influye sobre la variación de los atributos funcionales foliares, estando más 

asociados a factores tanto ambientales (e.g. temperatura, precipitación) como ecológicos 

(estructura de la comunidad de encinos). Además, nuestros resultados no apoyan la 

hipótesis que predice mayores niveles de diversidad genética en comunidades con mayor 

ocurrencia de especies de encino de la misma sección. Este hecho podría estar relacionado 

con las diferencias detectadas en las variables climáticas a lo largo del gradiente de 

diversidad de encino. En el mismo sentido, la diversidad de artrópodos del dosel y de 

insectos fitófagos a lo largo de un gradiente de diversidad de especies de encinos fue en el 

Volcán Tequila, el cual representó el sitio con mayor diversidad de encinos. Nuestros 

hallazgos confirman que, a escala local, la riqueza de especies de encinos es el principal 

factor que determina la diversidad de artrópodos asociada al dosel de los encinos, 

afectando los niveles tróficos y la estructura y composición de los gremios de artrópodos 

asociados a Quercus laurina. México es el principal centro de riqueza, diversificación y 

endemismo de encinos en el hemisferio norte. Por lo cual, destacamos la importancia de la 

conservación de las especies de encino ya que estas representan elementos clave de los 

bosques templados, albergando una alta diversidad de especies y siendo zonas de alta 

actividad ecológica. 
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