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Resumen

De las nueve especies de Phloeosinus (Coleoptera: Scolytinae) presentes en México, se considera a

Phloeosinus baumanni Hopkins como una de las tres especies de importancia económica debido a su

incidencia en el ciprés blanco (Hesperocyparis lusitanica). A pesar de su relevancia, presenta un déficit de

estudios taxonómicos, un sesgo en el muestreo que soporte su distribución y problemas en el

reconocimiento entre especies hermanas. Por esta razón, el presente trabajo de investigación tuvo como

objetivos analizar la variación morfológica de 21 sitios de colecta, para evaluar la utilidad de los

caracteres propuestos y plantear nuevos atributos, y el análisis de la forma del pronoto y élitros mediante

morfometría geométrica, además de examinar la posible existencia de especies no descritas.

Los resultados demostraron que 8 de los 12 los caracteres diagnósticos originales propuestos son útiles en

el reconocimiento de P. baumanni. Además de que, se recuperaron fenotipos definidos por



discontinuidades en la variación morfológica, correspondientes a las poblaciones de Michoacán, Puebla y

Nuevo León. Estas diferencias mostraron que la segregación depende del sexo y la localidad examinada.

Los análisis de la forma, no mostraron diferencias significativas. Se sugiere el uso de distintas

aproximaciones y técnicas en futuros estudios para el esclarecimiento de las posibles entidades

taxonómicas presentes en el intervalo de distribución de P. baumanni.

Palabras clave: caracteres diagnósticos, Phloeosinus baumanni, análisis multivariados, morfometría

geométrica.

Introducción

Habitualmente, se conocen como escarabajos descortezadores al grupo de coleópteros pertenecientes a

la subfamilia Scolytinae (escolitinos) cuya diversidad cuantifica aproximadamente 6,000 especies,

constituyéndose en una de las subfamilias con mayor diversidad en todo el mundo (Wood, 1982, 1986,

1992; Kirkendall et al., 2015). En Norte y Centroamérica habitan 1,430 especies (Wood, 1982) y en

México se han descrito 870 (Knízek y Beaver, 2007; Atkinson et al., 2012; Pérez-De la Cruz et al., 2016).

A diferencia del resto de la familia Curculionidae, los escolitinos poseen un rostro reducido, así como

otras adaptaciones para una vida que transcurre mayormente dentro de los diversos tejidos de los

principales grupos de plantas con semilla (Raffa y Berryman, 1983; Atkinson et al., 2015; Kirkendall et

al., 2015; Raffa et al., 2015).

La mayoría de las especies pertenecientes a la subfamilia Scolytinae efectúan su ciclo de vida en

estrecha dependencia con las plantas leñosas ya que se establecen en árboles viejos, enfermos, moribundos

y/o lesionados, creando sistemas de galerías dentro de los distintos tejidos y órganos vegetales (tallos,

semillas, xilema, floema, etc.), para su alimentación, reproducción y posterior desarrollo de su progenie

(Wood, 1982, 1986; Raffa et al., 2015; Kirkendall et al., 2015). La relación entre escolitinos y hospederos

ha permitido que se puedan distinguir gremios con un impacto amplio en la sucesión ecológica, desde

saprófagos tempranos y tardíos hasta depredadores facultativos y parásitos (Lindgren y Raffa, 2013; Raffa

et al., 2015). La mayoría de los escarabajos descortezadores son saprófagos al participar en la

descomposición de la madera, sin embargo, aquellas especies consideradas depredadoras facultativas se

agregan en grandes cantidades sobre árboles sanos o previamente estresados, ocasionando su muerte por

daño directo o por transmisión de diferentes patógenos como hongos que pueden ser simbiontes de los

mismos escarabajos (Raffa y Berryman, 1983; Berryman et al., 1985; Raffa et al., 2015). Debido a estas

interacciones, los escolitinos desempeñan una función ecológica muy importante dentro de las

comunidades forestales favoreciendo el reciclaje de nutrientes y actuando como arquitectos del paisaje



(Wood, 1982, Atkinson et al., 1986; Weslien, 1992, Romero et al., 1997; Atkinson, 2012; Lindgren y

Raffa, 2013; Raffa et al., 2015).

En México, menos de 30 especies de escolitinos son capaces de matar árboles sanos, en su mayoría,

pero no limitados, a los géneros Dendroctonus Erichson (1836) e Ips De Géer (1775) (Cibrián-Tovar et al.,

1995; Salinas-Moreno et al., 2004; Fonseca-González et al., 2008; Del-Val y Sáenz-Romero, 2017). Su

comportamiento agresivo puede causar considerables impactos ecológicos y económicos a diferentes

escalas, que van desde pequeñas zonas, hasta afectaciones regionales en bosques naturales y plantaciones

forestales. Debido a esto son considerados de importancia económica (Romero et al., 1997; Pérez-Silva et

al., 2015; Fettig, 2016; Pérez-De la cruz et al., 2016). De acuerdo a la Norma Oficial Mexicana

(SEMARNAT, 2017), las especies de escolitinos consideradas agresivas, constituyen el segundo agente de

mayor disturbio en bosques templados, solo después de los incendios forestales, debido a la magnitud de

superficie y la cantidad de arbolado afectado sobre todo en monocultivos involucrados en actividades

económicas (Del-Val y Sáenz-Romero, 2017; NOM-019, 2017). Pese a la relevancia de estos escolitinos,

el conocimiento de aspectos básicos referentes a su taxonomía en algunos géneros, es somero. Tal es el

caso de Phloeosinus.

El género Phloeosinus Chapuis (1869) se distribuye en la región holártica, así como en algunas zonas

del Pacífico e incluyen 80 especies descritas, de las cuales 66 son taxonómicamente válidas (Blackman,

1942; Wood, 1986, 1992; Faccoli y Sidoti, 2013; Kirkendall et al., 2015; Cervantes-Espinoza et al., 2022).

En México, se reportan nueve especies (Atkinson y Equihua, 1985; Romero et al., 1997; Atkinson et al.,

2015), de las cuales se consideran de importancia económica a: Phloeosinus baumanni Hopkins (1905),

Phloeosinus serratus LeConte (1868) y Phloeosinus tacubayae Hopkins (1905) (SEMARNAT, 2017).

Pueden ocasionar la muerte de árboles sanos o estresados en áreas naturales y urbanas. Por esta razón, se

les considera plagas forestales (Blackman, 1942; Wood, 1982; Atkinson et al., 1986; Knízek y Beaver,

2007). A pesar de la relevancia de estos descortezadores, existe un gran déficit de estudios taxonómicos,

así como registros escasos y esporádicos de muestreos que soporten su distribución natural. También, se

desconoce la preferencia de hábitat o huésped, así como la magnitud del impacto ecológico que provocan

en comunidades forestales (Wood, 1982; Atkinson y Equihua, 1985, 1986; Atkinson et al., 1986; Romero

et al., 1997; Atkinson, 2012). Entre las especies del género descritas, P. baumanni, cuenta con varios

registros de colecta en el país (Atkinson, 2022). Se distribuye desde el sureste de Arizona, USA (1968),

hasta El Salvador (1979) y se ha reportado en los estados de: Nuevo León, Aguascalientes, Puebla,

Hidalgo, Morelos, Tlaxcala, Estado de México, CDMX y Guerrero (Atkinson, 2022). La descripción e

identificación de este taxón se basa en caracteres morfológicos externos, principalmente, de la cabeza y



del declive elitral tanto en machos como en hembras; así como de información biológica, particularmente,

la especie de huésped en la que se colecta el ciprés mexicano, Hesperocyparis lusitanica (Mill.) Bartel,

1768(=Cupressus lusitanica Mill, 1768), ha sido utilizada como un criterio para su identificación

(Blackman, 1942; Wood, 1982; Cervantes-Espinoza et al., 2022).

A pesar de que estos caracteres permiten un reconocimiento relativamente sencillo de la especie, en la

práctica, existen dificultades tales como; P. baumanni mantiene una gran similitud morfológica con otras

especies congenéricas como Phloeosinus cupressi Hopkins (1903) y Phloeosinus variolatus Bruck (1931),

especies que poseen un patrón escultural en el declive elitral y especificidad de huéspedes muy similar a P.

baumanni (Hopkins, 1905; Blackman, 1942; Wood, 1982). Además, la variación de sus caracteres

morfológicos externos no se ha valorado más allá de una descripción morfológica inicial, ni en un

contexto geográfico (Hopkins, 1905; Lanier et al., 1988; Pajares y Lanier, 1990). Todas estas

circunstancias en combinación, han dificultado la posibilidad de una identificación concisa de los

especímenes y han planteado dudas sobre la situación taxonómica de algunas de sus poblaciones

planteando la hipótesis de la presencia de taxones no descritos dentro de esta especie. Actualmente, se han

aclarado problemas taxonómicos semejantes en otros grupos de descortezadores a través de la integración

de diferentes herramientas y técnicas de análisis de variación intraespecífica, como son: el análisis

multivariado de múltiples caracteres morfológicos, el estudio de la variación de la forma de diferentes

estructuras mediante morfometría geométrica, la inclusión de diferentes técnicas para la observación de

estructuras morfológicas, la determinación de cariotipos, así como el estudio de las relaciones

filogenéticas con secuencias de DNA mitocondrial (Lanier et al., 1988; Pajares y Lanier, 1990; Ruíz et al.,

2009; Armendáriz-Toledano et al., 2014).

Debido a esto, el objetivo de este trabajo es analizar la variación morfológica de P. baumanni, en un

contexto geográfico para evaluar la utilidad de los atributos propuestos para su reconocimiento y estudiar

nuevos que faciliten este propósito, además de analizar la existencia de entidades taxonómicas. Para ello

se estudian 40 caracteres morfológicos externos y sus relaciones, mediante análisis multivariados; así

como la forma de estructuras específicas a través de la morfometría geométrica. Se espera que el análisis

integral del fenotipo, en un contexto geográfico, permita determinar la existencia de entidades

taxonómicas nuevas potenciales dentro de este taxón.

Materiales y Métodos

Muestras. Se analizaron un total de 268 adultos (135 ♀ y 133 ♂) procedentes de 21 sitios de colecta entre

México y Guatemala (Tabla 1). Los escarabajos se colectaron directamente de árboles infestados y a partir



de especímenes depositados en cinco colecciones entomológicas: la Colección Nacional de Insectos del

Instituto Nacional de Investigaciones Forestales, Agrícolas y Pecuarias (CEBAJ-INIFAP); la Colección

Nacional de Referencia de Insectos de Importancia Forestal y Cuarentenaria de la Secretaría de Medio

Ambiente y Recursos Naturales (LARSF-SEMARNAT); la Colección de Insectos de importancia forestal

de la Universidad Autónoma de Chapingo; la Colección Entomológica del Centro Interdisciplinario de

Investigación para el Desarrollo Integral Regional Unidad Oaxaca del Instituto Politécnico Nacional

(CIIDIR); la Escuela Nacional de Ciencias Biológicas, del Instituto Politécnico Nacional (ENCB). Los

registros del huésped Cupressus lusitanica, ahora son considerados como Hesperocyparis lusitanica,

debido a nuevas evidencias morfológicas y moleculares que incluyen a todas las especies nativas de

américa de Cupressus L., en Hesperocyparis Bartel & R.A. Price (Adams et al., 2009; Terry et al., 2012,

2016). El sexado de los especímenes se realizó con base en las claves de Wood (1982). Cada ejemplar fue

considerado como una unidad taxonómica operativa (OTU, por sus siglas en inglés).

Tabla 1. Localidad, coordenadas y hospedero de los 21 sitios de colecta de P. baumanni estudiadas.

País Estado, municipio y localidad Número
de adultos Latitud Longitud Hospedero

Méxic
o

CDMX Coyoacán C.U. 59 19°18'35.88'' 99°10'38.29'' H. lusitonica

CDMX Cuauhtémoc Alameda central 23 19º43'44" 99º14'4" Hesperocyparis sp.

CDMX Mag. Contreras C. Pedregal Sn Ang 5 19°19'59.72'' 99°12'47.88'' H. lusitonica

CDMX Miguel Hidalgo Campo Militar 20 19°25'28.54'' 99°11'50.34'' H. lusitonica

Edo.Mx Amecameca - 6 19°07'42.29'' 98° 46'7.88'' Hesperocyparis sp.

Edo.Mx Huixquilucan La Herradura 26 19°21'43.79'' 99°20'47.40'' Hesperocyparis sp.

Edo.Mx Iztapalapa Iztapalapa de Coas 16 19°20'31.50'' 99°03'11.58'' Hesperocyparis sp.

Edo.Mx Metepec Rancho Gpe 1 19°14'46.61'' 99°34'47.18'' Hesperocyparis sp.

Edo.Mx Naucalpan Parque Naucalli 28 19º29'37.80" 99º14'36.57" Hesperocyparis sp.

Edo.Mx Nicolas Romero Granjas Esclavo 2 19°36'52.28'' 99°17’43.4'' Hesperocyparis sp.

Edo.Mx Texcoco Sn Luis Huexotla 14 19°28'50.33'' 98°51'54.81'' Hesperocyparis sp.

Guerrero Acapulco El Marqués 2 16°47'42.35'' 99°49'11.78'' H. lusitonica

Guerrero Leonardo Bravo Ej. Yextla 5 17°39'33.39'' 99°40'17.25'' Hesperocyparis sp.

Michoacán Morelia Bosque Cuauhtémoc 3 19°41'48.4'' 101°10'53'' H. lusitonica

Michoacán Pátzcuaro Esc. Sec. No. 3 30 19°31'21.29'' 101°36'36.6'' H. lusitonica

Morelos Cuernavaca Cuernavaca 6 18° 55' 7.29'' 99°13'44.57'' Hesperocyparis sp.

Morelos Yecapixtla Xochitlán 1 18°52'50.95'' 98°49'07.33' H. lusitonica

Nuevo León Iturbide - 4 24°42'33.22'' 99°54'18.33'' H. arizonica

Puebla Amecameca Iztaccíhuatl 14 19°10'21.78'' 98°38'27.80'' Hesperocyparis sp.

Guatemala

Guatemala Huehuetenango Huehuetenango 2 15°19'16.35'' 91°28'12.96'' H. lusitonica

Guatemala Sacatepéquez La Cumbre 1 14°35'43.05'' 90° 41' 9.69'' H. lusitonica



Caracterización morfológica. Un total de 40 caracteres morfológicos se seleccionaron y evaluaron,

correspondientes a la cabeza, pronoto y élitros. De estos 40: 33 caracteres fueron cuantitativos (20

continuos y 13 discontinuos) y siete cualitativos (tres multiestado y cuatro binarios). Los especímenes se

examinaron a 40X, mediante un microscopio estereoscópico y se fotografiaron con una cámara de 13 MP

en vistas dorsal, lateral y ventral, incluyendo una escala de referencia. Todos los caracteres cuantitativos

continuos del cuerpo se obtuvieron mediante el procesamiento de fotografías, el cual consistió en la

digitalización de coordenadas cartesianas bidimensionales (landmarks-lm’s), basadas en el reconocimiento

de sitios potencialmente homólogos reconocibles en las imágenes, los cuales representan las distancias en

micras de las estructuras y partes de interés (Fig. 1). Los lm’s se digitalizaron con el programa tpsDig2 y

las distancias entre pares de lm’s se calcularon con el programa PAST ver. 1.95. Adicionalmente, diez

individuos (5 ♀ y 5 ♂) fueron estudiados mediante microscopía electrónica de barrido, con un

microscopio Hitachi S-2469N, para una mejor observación y refinamiento de los caracteres. La

codificación y descripción de cada caracter se presenta a continuación:

Caracteres continuos. (1) Longitud total del cuerpo (LT) (Fig. 1a), (2) longitud del pronoto (LP) (Fig.

1a), (3) ancho posterior del pronoto (APP) (Fig. 1a), (4) ancho anterior del pronoto, (APA) (Fig. 1a), (5)

longitud de los élitros (LE) (Fig. 1a), (6) longitud cabeza-pronoto (LCP) (Fig. 1c), (7) longitud del ojo

(LO) (Fig. 1b), (8) altura de la muesca ocular (AIM) (Fig. 1b), (9) ancho de la muesca ocular (ANM)

(Fig. 1b), (10) ancho inferior del ojo (ANOB) (Fig. 1b), (11) ancho superior del ojo (ANOA) (Fig. 1b),

(12) longitud de la mandíbula (LM) (Fig. 1b), (13) ancho lateral del pronoto (ANP) (Fig. 1c), (14)

longitud lateral de los élitros (LEL) (Fig. 1c), (15) longitud de la cabeza (LC) (Fig. 1d), (16) ancho del

epistoma (AEP) (Fig. 1b), (17) distancia entre las muescas oculares (DOM) (Fig. 1b), (18) distancia entre

las coxas I (DCI) (Fig. 1d), (19) distancia entre las coxas II (DCII) (Fig. 1d), (20) distancia entre las coxas

III (DCIII) (Fig. 1d).



Figura 1. Caracteres cuantitativos continuos evaluados en Phloeosinus baumanni: hembra en vista: dorsal (a), frontal (b), lateral

(c), ventral (d). AEP: ancho del epistoma; AIM: altura de la muesca ocular; ANM: ancho de la muesca ocular; ANOA: ancho

superior del ojo; ANOB: ancho inferior del ojo; ANP: ancho lateral del pronoto; APA: ancho anterior del pronoto; APP: ancho

posterior del pronoto; DCI: distancia entre las coxas I; DCII: distancia entre las coxas II; DCIII: distancia entre las coxas III;

DOM: distancia entre las muescas oculares; LC: longitud de la cabeza; LCP: longitud cabeza-pronoto; LE: longitud de los

élitros; LEL: longitud lateral de los élitros; LM: longitud de la mandíbula; LO: longitud del ojo; LP: longitud del pronoto; LT:

longitud total.

Caracteres discontinuos.

(21) Número de crenulaciones en el margen del disco elitral (NCDE). Las crenulaciones son

ornamentaciones cuticulares elevadas, aplanadas, con márgenes convexos y cóncavos en su base. El

margen anterior del disco elitral, presenta crenulaciones a lo largo de todo el borde. Estas, son más

grandes en la zona interna y disminuyen en tamaño conforme se acercan a los bordes laterales (Hopkins,

1905; Blackman, 1943 y Wood, 1982) (Fig. 2a).

(22, 23) Número de crenulaciones en la interestría III del disco elitral izquierdo y derecho (NCE III izq;

NCE III der). El disco elitral, exhibe crenulaciones en la interestría III, de ambos élitros, son conspicuas

en la zona anterior y conforme se acercan a la región posterior, disminuyen de tamaño hasta desaparecer.

Para cada élitro, se consideraron el número total de crenulaciones de manera independiente (Fig. 2b).



(24) Simetría de las crenulaciones en la interestría III del disco elitral (SCE III). Diferencia en la

cantidad de crenulaciones en la interestría III del disco elitral, entre los élitros izquierdo y derecho.

(25, 26) Número de crenulaciones en la interestría I del disco elitral izquierdo y derecho (NCE I izq;

NCE I der). El disco elitral, exhibe crenulaciones en la interestría I, que son conspicuas en la zona

anterior y conforme se acercan a la región posterior, disminuyen de tamaño hasta desaparecer (Fig. 2b).

(27) Simetría de las crenulaciones en la interestría I del disco elitral (SCE I). Diferencia en la cantidad de

crenulaciones en la interestría I del disco elitral, entre los élitros izquierdo y derecho.

(28, 29) Número de dientes en la interestría III del declive elitral izquierdo y derecho (NTI III izq; NTI

III der). Los dientes del declive elitral son el caracter diagnóstico de esta especie. Los dientes o

tubérculos, son una protuberancia conspicua de la cutícula (Hopkins, 1905; Blackman, 1943 y Wood,

1982) (Fig. 2e y f).

(30) Simetría de los dientes en la interestría III del declive elitral (STI III). Diferencia en la cantidad de

dientes en la interestría III del declive elitral, entre los élitros izquierdo y derecho.

(31, 32) Número de dientes en la interestría I del declive elitral izquierdo y derecho (NTI I izq; NTI I

der). Los dientes del declive elitral son el caracter diagnóstico para diferenciar a esta especie (Fig. 2e y f).

(33) Simetría de los dientes en la interestría I del declive elitral (STI I). Diferencia en la cantidad de

dientes en la interestría I del declive elitral, entre los élitros izquierdo y derecho.

Caracteres cualitativos.

(34) Forma de las puntuaciones en el disco elitral (FPE). La escultura del disco elitral presenta

puntuaciones, estas son depresiones de diámetro y profundidad variable y pueden ser: 1) Irregulares (Fig.

2c) 2) circulares (Fig. 2d) (Hopkins, 1905; Blackman, 1943 y Wood, 1982).

(35) Disposición de las puntuaciones de las estrías en el declive elitral (FPD). El arreglo de las

puntuaciones, de las estrías, en el declive elitral, puede presentarse de distintas formas: 1) libres (Fig. 2f),

2) en surco 3) fusionadas (Fig. 2e).

(36) Escultura de la frente (ECQ). La cutícula de la frente exhibe una quilla o carina, que se extiende

desde la fóvea hasta el epistoma, esta puede ser: 1) conspicua (Fig. 2g) 2) inconspicua (Fig. 2h) (Hopkins,

1905; Blackman, 1943 y Wood, 1982).

(37) Densidad de las escamas en el declive (DED). En el declive elitral, la densidad de la vestidura es

variable, esta puede ser 1) escasa, arreglada en una sola fila de escamas en la interestría II, con espacio

entre ellas, (Fig. 2f) 2) abundante, dos o más filas de escamas en la interestría II, con muy poco espacio

entre ellas (Fig. 2e) (Hopkins, 1905; Blackman, 1943 y Wood, 1982).



(38) Color de los apéndices (CDT). De acuerdo con Hopkins (1905), los apéndices son de un color negro,

Blackman (1942) y Wood (1982), de café a negro, sin embargo, también se ha observado un tono rojizo,

en este carácter se codificaron los siguientes estados: 1) negro 2) rojo 3) café.

(39) Color de los élitros (CDE). De acuerdo con Hopkins (1905), los élitros son de un color rojizo,

Blackman (1942), de café a negro y Wood (1982), de café a negro y rojizo, se codificaron los siguientes

estados: 1) negro, 2) café 3) rojo.

(40) Color de la cabeza-pronoto (CDC-P). De acuerdo con Hopkins (1905), la cabeza y el pronoto son de

un color negro, Blackman (1942) y Wood (1982), de café a negro, por lo cual, se codificaron los siguientes

estados: 1) negro 2) café.

Figura 2. Elementos de la escultura y vestidura de los élitros y la frente: (a, b) borde anterior izquierdo del élitro, (c, d) disco

elitral con puntuaciones irregulares y regulares, respectivamente, (e, f) declive elitral con puntaciones fusionadas-escamas

abundantes y puntuaciones libres-escamas escasas, respectivamente, (g, h) frente con quilla conspicua e inconspicua,

respectivamente. DED: densidad de las escamas en el declive; FPD: disposición de las puntuaciones de las estrías en el declive

elitral; ECQ: escultura de la frente; FPE: forma de las puntuaciones en el disco elitral; NCDE: número de crenulaciones en el

margen del disco; NCE I (izq, der): no. de crenulaciones en la interestría I del disco elitral izquierdo y derecho; NCE III (izq,

der): no. de crenulaciones en la interestría III del disco elitral izquierdo y derecho; NTI I (izq, der): no. de dientes en la



interestría I del declive elitral izquierdo y derecho; NTI III (izq, der): no. de dientes en la interestría III del declive elitral

izquierdo y derecho.

Análisis estadísticos. Para los caracteres continuos, se evaluó la normalidad de su distribución

mediante la prueba de Shapiro-Wilkinson e histogramas de distribución; para cada atributo se calcularon

los estadísticos descriptivos (mínimo, máximo, media y desviación estándar). Para los caracteres

cualitativos se calcularon los porcentajes presentes en cada estado de carácter.

Análisis univariados. El dimorfismo sexual se evaluó mediante una prueba t de Student en los atributos

cuantitativos con distribución normal y la prueba U de Mann-Whitney para los caracteres fuera de la

normalidad, así como las variables cualitativas (Zar, 2010). La variación geográfica se examinó de manera

independiente para cada sexo. Los caracteres cuantitativos se estudiaron mediante un análisis de varianza:

ANOVA, para aquellos con una distribución normal y Kruskal-Wallis para aquellos fuera de esta. Aquellas

variables que mostraron diferencias significativas entre las localidades, fueron analizadas mediante las

pruebas pareadas de: Tukey y Mann-Whitney para los datos paramétricos y no-paramétricos,

respectivamente, para determinar las diferencias entre grupos.

Análisis multivariado. Cada ejemplar fue considerado como una unidad taxonómica operativa (OTU,

por sus siglas en inglés). Para explorar los patrones multidimensionales de variación de los especímenes

entre sexos y localidades geográficas se realizó: Análisis de Componentes Principales (PCA, por sus

siglas en ingles), Análisis de Coordenadas Principales (PCoA) y Análisis Discriminante (DA). Los PCA

se realizaron a partir de una matriz de correlación de los 33 caracteres cuantitativos; en los PCoA se usó

una matriz se similitud calculada con el índice de Gower a partir de 40 caracteres (33 cuantitativos y siete

cualitativos). En los análisis en el que las OTU´S se segregaran de acuerdo a su origen geográfico, se

identificaron dichos grupos a los que pertenecían, para después evaluar su consistencia, por medio de DA,

usando los 20 caracteres continuos y clasificando a las OTU´s de acuerdo con los grupos geográficos a los

que pertenecen: Guatemala (Gua), Guerrero (Gro), Michoacán (Mich), Morelos (Mor), Nuevo León

(NL), Puebla (Pue) y el Valle (VM); este último, compuesto por las localidades pertenecientes a la Ciudad

de México (4 sitios) y Estado de México (8 sitios). La representación del espacio multidimensional de las

OTU´s se proyectó de manera pareada usando los primeros tres eigenvectores que son los que contribuyen

a explicar el mayor porcentaje de la variación total (Manly, 1994). La variación de los caracteres en

conjunto se comparó entre los grupos geográficos, mediante las pruebas: PERMANOVA y prueba pareada

Tukey, para los análisis PCA, MANOVA para el DA y ANOSIM de una vía, para PCoA, con un nivel de

significancia de P < 0.05. Todos los análisis se hicieron empleando el programa PAST ver. 1.95 (Rohlf,

1998; Hammer et al., 2001).



Morfometría Geométrica.

Posicionamiento de Landmarks. Se evaluó la variación de la forma de las siguientes estructuras-vistas:

pronoto en vista dorsal (n=265) y lateral (n=266); y élitros en vista dorsal (n=264) y lateral (n=278). Para

la captura adecuada de las imágenes todos los especímenes se colocaron en la misma posición, en la

respectiva vista correspondiente a cada estructura morfológica. Las fotografías se obtuvieron con una

cámara de 13 MP en un microscopio estereoscópico a 40X. A partir de las fotografías, se digitalizaron

líneas paralelas segmentadas (“peines”) a manera que cubrieron todos los bordes de las estructuras

mediante el software MakeFan. Debido a que se pudieron reconocer pocos puntos homólogos bien

definidos que representaran la forma de las estructuras, se usaron lm’s tipo dos (localizados en las

curvaturas máximas del margen de las estructuras), además de semilandmarks (slm’s, puntos arbitrarios

designados a lo largo de una curvatura), todo esto mediante el software tpsDig 1.40 (Adams et al., 2004).

Para realizar la descripción de la variación de la forma en las estructuras estudiadas se utilizó la

nomenclatura y regionalización propuesta por Hopkins (1909).

Pronoto: Las configuraciones de forma del pronoto en vista dorsal (DP) se definieron por 30 lm’s de

los cuales: cuatro son tipo II (1, 7, 16, 25) y 26 slm’s (2-6; 8-15; 17-24; 26-30). Para el posicionamiento de

los slm’s se trazaron dos peines, cada uno con 10 líneas equidistantes y perpendiculares. El primer peine

constó de una línea recta entre los lm’s 7 y 25, localizados en los ángulos posteriores de ambos lados y el

segundo se ubicó entre los lm’s 1 y 16, situados en la sección posterior y anterior de la zona dorsal,

respectivamente. Los slm’s fueron colocados en las intersecciones de estas líneas y el margen del pronoto

(Fig. 3A). Las configuraciones de forma del pronoto en vista lateral (LP) quedaron definidas por 37 lm’s

de los cuales: cuatro son tipo II (1, 12, 23, 34) y 33 slm’s (2-11; 13-22; 24-33; 35-37). Se trazaron cuatro

peines: tres de ellos con 12 líneas equidistantes perpendiculares y uno con cinco. El primer peine se ubicó

entre los lm’s 1 y 12, ubicados en el ángulo posterior del prosternón y en el ángulo posterior,

respectivamente. El segundo peine se localizó entre los lm’s 12 y 23 este último, situado en el margen

anterior. El tercer peine se colocó entre los lm’s 23 y 34, localizado en el ángulo anterior del prosternon. El

cuarto peine de 5 líneas se colocó entre los lm’s 34 y 1. Los slm’s se ubicaron en las intersecciones de

estas líneas y el margen del pronoto (Fig. 3B).

Élitros: Las configuraciones de forma de los élitros en vista dorsal (DE) quedaron definidas por 47

lm’s de los cuales: tres son tipo II (1, 8, 15) y 44 slm’s (2-7; 9-14; 16-47). Dos peines fueron proyectados

con 15 líneas equidistantes y perpendiculares cada uno. El primero se ubicó entre los lm’s 1 y 15,

localizados en los ángulos anteriores de las áreas laterales. El segundo peine se situó entre el lm 8, ubicado



en el escutelo y el ápice de los élitros. Los slm’s se colocaron en la intersección de las líneas y el margen

de los élitros (Fig. 4A). Las configuraciones de forma de los élitros en vista lateral (LE) quedaron

definidas por 39 lm’s de los cuales: dos son tipo II (1, 20) y 37 slm’s (2-19; 21-39). Se trazó un único

peine con 20 líneas equidistantes perpendiculares el cual se proyectó entre los lm’s 1 y 20, ubicados en el

ápice del élitro y en el ángulo dorsal, respectivamente. Los slm’s se posicionaron en la intersección de las

líneas y el margen de los élitros (Fig. 4B).

Figura 3. Anatomía, posicionamiento de landmarks, peines y configuración resultante del pronoto. A) Vista dorsal; DP. B) Vista

lateral; LP.



Figura 4. Anatomía, posicionamiento de landmarks, peines y configuración resultante de los élitros. A) Vista dorsal; DE. B) Vista

lateral; LE.

Análisis de la forma. Las diferencias en escala y posición de las configuraciones de forma de las

estructura-vista estudiadas se eliminó mediante un análisis generalizado de Procrustes (GPA), que produce

nuevas configuraciones libres de estos factores (Rohlf y Slice, 1990; Rohlf y Marcus, 1993; Zelditch et al.,

2004; Mitteroecker y Gunz, 2009). Posteriormente, se realizó un análisis de deformaciones relativas o

“Relative warp analysis” (RW’s), el cual es un eigenanálisis (PCA) de las covarianzas de las coordenadas

de la forma de una configuración de referencia (Procrustes) y se utiliza para describir las principales

tendencias en la variación de la forma de las estructuras en las vistas consideradas (Rohlf, 1993; Rohlf y

Marcus, 1993; Bookstein, 1996). Para evaluar los patrones multidimensionales de forma de las estructuras



se graficaron los tres primeros componentes de deformación relativa de cada análisis. A partir de esta, se

graficaron las formas de las estructuras sobreponiéndolas y se describió la variación posicional de los lm’s

para cada estructura-vista, esto mediante gradillas de deformación o “Thin-plate spline” (Bookstein, 1989,

1996; Rohlf y Marcus, 1993; Mitteroecker y Gunz, 2009), diferenciando sexo y localidad siguiendo el

mismo orden que en el análisis multivariado. A continuación, a partir de los primeros diez RW’s se realizó

un análisis discriminante (DA) para recuperar grupos discretos entre las poblaciones ya establecidas. Para

evaluar las diferencias entre sexos y localidades, se realizó un análisis multivariante de la varianza

(MANOVA). Todos los análisis multivariados se llevaron a cabo en el software PAST ver. 4.09.

Resultados

Análisis univariados de caracteres.

Las pruebas de t de Student y Man Whitney de los 40 caracteres examinados mostraron diferencias

significativas, intersexuales e interpoblacionales. Entre sexos se presentaron diferencias significativas (P

< 0.05) en 19 caracteres (8 continuos, 9 discontinuos y 2 cualitativos). En los análisis de variación

geográfica (ANOVA / K-W) las poblaciones de hembras y machos mostraron diferencias significativas (P

< 0.05) en 13 y 10 caracteres, respectivamente (Tablas 2-5). Las pruebas ANOVA soportaron diferencias

entre las poblaciones en ambos sexos para los caracteres: APA, DCIII, NCDE, NCE III der-izq, NCE I

der-izq, NTI I der y CDT. Además, las hembras, exhibieron diferencias en NTI III izq, FPE, ECQ y

CDC-P y los machos en CDE. Las pruebas pareadas (Tukey / M-W) entre localidades en las variables

NCE III der-izq y NCE I der-izq, soportaron diferencias entre Mich y todas las demás poblaciones tanto

en hembras como machos. En hembras, el número de crenulaciones en la interestría III der-izq (NCE III

der-izq) fue mayor en la localidad de Mich (18.76 ± 0.3; 18.65 ± 0.55) y menor en Mor (13.25 ± 1.7) izq

y NL (13.5 ± 0.5) der (Tabla 2; Fig. 5). El número de crenulaciones en la interestría I der-izq (NCE I

der-izq) fue mayor en la población de Mich (13.76 ± 0.5; 13.29 ± 0.55) y menor en NL (5 ± 2; 7 ± 1)

(Tabla 2; Fig. 5). En el caso de los machos, el número de crenulaciones en la interestría III der-izq (NCE

III der-izq) fue mayor en la localidad de Mich (15.94 ± 0.43; 15.56 ± 0.68) y menor en NL (9 ± 1; 9.5 ±

1.5) (Tabla 4; Fig. 6). El número de crenulaciones en la interestría I der-izq (NCE I der-izq) fue mayor en

la población de Mich (11.31 ± 0.55; 11.31 ± 0.44) y menor en NL (4.5 ± 0.5; 4.5 ± 0.5) (Tabla 4; Fig. 6).

En cuanto a los caracteres cualitativos, las hembras mostraron una mayor cantidad de diferencias

significativas en los rasgos, que los machos. Ambos sexos mostraron diferencias en los patrones de

coloración del cuerpo (CDT♀-♂). Además, las hembras mostraron diferencias en las frecuencias de la

ornamentación del disco elitral (FPE) y la impresión del rostro (ECQ), entre poblaciones (Tabla 3).



Tabla 2. Estadísticos básicos y resultados del ANOVA entre localidades de los caracteres cuantitativos de

hembras.

Caracter Localidades Media, desviación estándar, min., máx. Estadístico F/H

Ancho anterior del pronto
(APA)

Guerrero 682.69 ± 100.12; (568.28, 882.21)

2.76*F

Michoacán 744.39 ± 20.53; (558.74, 881.26)

Morelos 676.68 ± 29.68; (623.39, 755.55)

Nuevo León 811.68 ± 63.12; (748.56, 874.79)

Puebla 653.80 ± 29.35; (520.39, 841.4)

Valle 668.50 ± 9.66; (473.42, 923.1)

Distancia entre las coxas III
(DCIII)

Guerrero 411.26 ± 53.31; (333.78, 513.43)

13.21*H

Michoacán 528.51 ± 16.63; (427.81, 635.67)

Morelos 399.31 ± 41.72; (275.42, 456.8)

Nuevo León 422.04 ± 4.28; (417.76, 426.32)

Puebla 488.87 ± 12.96; (413.4, 543.24)

Valle 492.25 ± 7.83; (206.11, 641.25)

Número de crenulaciones en
el margen del disco (NCDE)

Guerrero 13 ± 0; (13, 13)

28.33**H

Michoacán 13.71 ± 0.24; (12, 15)

Morelos 12.25 ± 0.48; (11, 13)

Nuevo León 13 ± 0; (13, 13)

Puebla 13 ± 0.19; (12, 14)

Valle 12.29 ± 0.08; (11, 15)

Número de crenulaciones en
la interestría III izquierda
(NCE III izq)

Guerrero 15.67 ± 1.33; (13, 17)

15.51*H

Michoacán 18.65 ± 0.55; (14, 21)

Morelos 13.25 ± 1.7; (10, 18)

Nuevo León 15 ± 1; (14, 16)

Puebla 16.27 ± 0.66; (11, 19)

Valle 16.52 ± 0.26; (10, 23)

Número de crenulaciones en
la interestría III derecha
(NCE III der)

Guerrero 14.67 ± 1.33; (12, 16)

27.21**H

Michoacán 18.76 ± 0.3; (16, 21)

Morelos 13.5 ± 1.89; (11, 19)

Nuevo León 13.5 ± 0.5; (13, 14)

Puebla 16 ± 0.86; (11, 20)

Valle 16.04 ± 0.25; (10, 24)

Número de crenulaciones en
la interestría I izquierda
(NCE I izq)

Guerrero 8.67 ± 0.67; (8, 10)

27.1**H

Michoacán 13.29 ± 0.55; (10, 18)

Morelos 8 ± 1.78; (5, 13)

Nuevo León 7 ± 1; (6, 8)

Puebla 12.91 ± 0.9; (9, 17)

Valle 10.33 ± 0.31; (5, 18)

Número de crenulaciones en
la interestría I derecha (NCE
I der)

Guerrero 8.33 ± 0.67; (7, 9)

34.47**H

Michoacán 13.76 ± 0.5; (11, 17)

Morelos 7 ± 1.73; (4, 12)



Nuevo León 5 ± 2; (3, 7)

Puebla 12.45 ± 0.94; (8, 17)

Valle 10.19 ± 0.28; (5, 18)

Número de dientes en la
interestría III izquierda (NTI
III izq)

Guerrero 8.67 ± 0.33; (8, 9)

10.12*H

Michoacán 7 ± 0.3; (5, 9)

Morelos 8 ± 0.41; (7, 9)

Nuevo León 8 ± 1; (7, 9)

Puebla 8.09 ± 0.28; (7, 9)

Valle 7.73 ± 0.08; (6, 10)

Número de dientes en la
interestría I derecha (NTI I
der)

Guerrero 8 ± 0; (8, 8)

13.23*H

Michoacán 6.41 ± 0.27; (4, 8)

Morelos 6.75 ± 0.48; (6, 8)

Nuevo León 5.5 ± 0.5; (5, 6)

Puebla 7.09 ± 0.28; (6, 9)

Valle 7.16 ± 0.11; (4, 10)
*P < 0.05

**P < 0.001



Tabla 3. Frecuencias de los estados de caracter de los atributos cualitativos femeninos, entre poblaciones.

  Estado 1 Estado 2 Estado 3
Caracter Localidades Puntuaciones del disco irregulares Puntuaciones del disco circulares

Forma de las
puntuacione
s del disco

elitral (FPE)

Guerrero 100%
Michoacán 82.35% 17.64%

Morelos 75% 25%
Nuevo León 100%

Puebla 45.45% 54.54%
Valle 28.57% 71.42%

Quilla y depresión conspicuas Quilla y depresión inconspicuas

Escultura de
la frente
(ECQ)

Guerrero 100%
Michoacán 41.17% 58.82%

Morelos 50% 50%
Nuevo León 100%

Puebla 90.90% 9.10%
Valle 87.75% 12.24%

Color de los tarsos negros Color de los tarsos rojo Color de los tarsos café

Color de los
apéndices

(CDT)

Guerrero 33.33% 66.60%
Michoacán 11.76% 58.82% 29.41%

Morelos 25% 75%
Nuevo León 100%

Puebla 100%
Valle 21.42% 77.55% 1.02%

Color de la cabeza-pronoto negro Color de la cabeza-pronoto café

Color de la
cabeza y
pronoto

(CDC-P)

Guerrero 100%
Michoacán 76.47% 23.52%

Morelos 100%
Nuevo León 100%

Puebla 100%
Valle  98.97%   1.03%     



Tabla 4. Estadísticos básicos y resultados del ANOVA entre localidades de los caracteres cuantitativos de

machos.

Caracter Localidades Media, desviación estándar, min., máx. P ANOVA/KW

Ancho anterior del pronoto
(APA)

Guatemala 793.32 ± 56.74; (683.09, 871.81)

5.33**F

Guerrero 705.67 ± 64.37; (586.76, 882.07)

Michoacán 764.36 ± 26.14; (641.43, 963.2)

Morelos 707.09 ± 28.87; (672.45, 764.41)

Nuevo León 666.34 ± 7.42; (658.92, 673.75)

Puebla 602.82 ± 44.41; (547.85, 690.72)

Valle 638.16 ± 9.53; (412.17, 931.46)

Distancia entre las coxas III
(DCIII)

Guatemala 436.32 ± 16.1; (410.22, 465.69)

3.22*F

Guerrero 410.91 ± 16.36; (377.61, 451.8)

Michoacán 526.23 ± 18.59; (430.55, 679.57)

Morelos 335.10 ± 10.96; (314.06, 350.93)

Nuevo León 393.43 ± 27.56; (365.87, 420.99)

Puebla 498.07 ± 9.17; (479.78, 508.44)

Valle 472.29 ± 8.8; (234.58, 679.28)

Número de crenulaciones en
el margen del disco (NCDE)

Guatemala 12.33 ± 0.33; (12, 13)

18.33*H

Guerrero 12.5 ± 0.29; (12, 13)

Michoacán 13 ± 0.18; (12, 14)

Morelos 11.67 ± 0.33; (11, 12)

Nuevo León 11.5 ± 0.5; (11, 12)

Puebla 11.67 ± 0.33; (11, 12)

Valle 12.04 ± 0.08; (10, 15)

Número de crenulaciones en
la interestría III izquierda
(NCE III izq)

Guatemala 6.67 ± 1.2; (5, 9)

29.45**H

Guerrero 11.25 ± 0.95; (10, 14)

Michoacán 15.56 ± 0.68; (8, 20)

Morelos 10.67 ± 1.2; (9, 13)

Nuevo León 9.5 ± 1.5; (8, 11)

Puebla 9.67 ± 0.33; (9, 10)

Valle 12.54 ± 0.29; (6, 20)

Número de crenulaciones en
la interestría III derecha
(NCE III der)

Guatemala 7.67 ± 1.2; (6, 10)

37.42**H

Guerrero 10.25 ± 0.48; (9, 11)

Michoacán 15.94 ± 0.43; (11, 18)

Morelos 10 ± 1.15; (8, 12)

Nuevo León 9 ± 1; (8, 10)

Puebla 8.33 ± 0.33; (8, 9)

Valle 11.6 ± 0.29; (6, 19)

Número de crenulaciones en
la interestría I izquierda
(NCE I izq)

Guatemala 3.67 ± 0.33; (3, 4)

37.09**H

Guerrero 5.75 ± 0.25; (5, 6)

Michoacán 11.31 ± 0.44; (9, 15)

Morelos 5.67 ± 0.33; (5, 6)



Nuevo León 4.5 ± 0.5; (4, 5)

Puebla 6.33 ± 0.88; (5, 8)

Valle 7.25 ± 0.3; (2, 17)

Número de crenulaciones en
la interestría I derecha (NCE
I der)

Guatemala 4.67 ± 0.88; (3, 6)

33**H

Guerrero 5.5 ± 0.29; (5, 6)

Michoacán 11.31 ± 0.55; (7, 16)

Morelos 4.67 ± 0.33; (4, 5)

Nuevo León 4.5 ± 0.5; (4, 5)

Puebla 5.67 ± 0.88; (4, 7)

Valle 6.96 ± 0.3; (3, 18)

Número de dientes en la
interestría I derecha (NTI I
der)

Guatemala 1.67 ± 0.33; (1, 2)

12.61*H

Guerrero 1.25 ± 0.25; (1, 2)

Michoacán 0.81 ± 0.16; (0, 2)

Morelos 1.67 ± 0.33; (1, 2)

Nuevo León 2 ± 0; (2, 2)

Puebla 2 ± 0; (1, 3)

Valle 1.33 ± 0.06; (0, 2)
*P < 0.05

**P < 0.001



Tabla 5. Frecuencias de los estados de caracter de los atributos cualitativos masculinos, entre poblaciones.

  Estado 1 Estado 2 Estado 3
Caracter Localidades Color de los tarsos negros Color de los tarsos rojo Color de los tarsos café

Color de los
apéndices

(CDT)

Guatemala 100%
Guerrero 100%

Michoacán 68.75% 31.25%
Morelos 33.33% 66.66%

Nuevo León 100%
Puebla 100%
Valle 10.78% 84.31% 4.09%

Color de los elitros negro Color de los elitros café Color de los elitros rojo

Color de los
élitros
(CDE)

Guatemala 100%
Guerrero 25% 75%

Michoacán 31.25% 68.75%
Morelos 33.33% 66.66%

Nuevo León 100%
Puebla 100%
Valle  5.88%   3.92%   90.2%  



Figura 5. Diagramas de caja de los cuatro caracteres continuos de las hembras, con mayor número de diferencias entre

localidades. Una letra diferente sobre las barras corresponde a diferencias significativas entre localidades.



Figura 6. Diagramas de caja de los cuatro caracteres continuos de los machos, con mayor número de diferencias entre

localidades. Una letra diferente sobre las barras corresponde a diferencias significativas entre localidades.

Análisis multivariado.

Los PCA’s en ambos sexos y con 33 caracteres cuantitativos, recuperaron cerca del 50% de la variación en

los tres primeros componentes (PC1♀♂:27.43%, PC2♀♂:15.91%, PC3♀♂:6.45%) (Fig. 7). Los gráficos de

dispersión mostraron que, el grupo de VM fue el más variable morfológicamente, ocupando la mayor

parte proporción del espacio multivariado. Además, es la población que mayor perturbación abiótica

presenta al encontrarse en arbolado urbano. Por esto, se decidió eliminar para tener una mejor



recuperación del resto de localidades. En ambos sexos se recuperaron más del 80% de la variación en los

tres primeros componentes: hembras (PC1♀:39.84%, PC2♀:28.49%, PC3♀:18.05%) (Fig. 8A) y machos

(PC1♂:42.24%, PC2♂:22.68%, PC3♂:16.21%) (Fig. 8B). Ambos sexos lograron segregar de manera

parcial, como grupos discretos (i. e. sin sobrelaparse con OTU’s de más de una localidad) la población de

NL, en las hembras; y Mich, Pue y NL en los machos (Fig. 8). Los caracteres que contribuyeron en

mayor proporción en los componentes principales fueron para el PC1: NTI III izq-der♀-♂, NTI I

izq-der♀, LC♀, LT♂ y APP♂; y para el PC2: NCE III der-izq♀-♂, NCE I der-izq♀-♂, LCP♀-♂ y LM♀. Las

pruebas PERMANOVA y pareadas soportaron diferencias significativas entre los grupos geográficos de

hembras (P = 0.0051) entre las localidades de: Mich vs Mor (P < 0.001), Mich vs VM (P < 0.05), Mor

vs Pue (P < 0.001) y VM vs Mor (P < 0.05). En el caso de los machos la prueba PERMANOVA no

mostró diferencias significativas entre los grupos geográficos, sin embargo, la prueba pareada si mostro

diferencias entre las localidades de: Gua vs Mich (P < 0.05), Gro vs Mich (P < 0.05), Mich vs Mor (P <

0.05) y Pue vs Mich (P < 0.05).

Figura 7. Gráfico de dispersión del análisis de componentes principales (PCA), de 37♀ hembras (puntos) y 5 localidades; y 31♂

machos (triángulos) y 6 localidades, usando 33 caracteres cuantitativos. PC1 vs PC2 (43.34% de variabilidad). A la derecha, se

muestra el gráfico de dispersión del PCA, de 135♀ hembras (puntos) y 6 localidades y 133♂ machos (triángulos) y 7 localidades,

usando 33 caracteres cuantitativos. PC1 vs PC2 (41.2% de variabilidad).



Figura 8. Gráfico de dispersión del análisis de componentes principales usando 33 caracteres cuantitativos (PCA). A) Hembras

(puntos), con 37 adultos y 5 localidades, PC1 vs PC2 (68.34% de variabilidad). A la derecha, 135 adultos y 6 localidades, PC1 vs



PC2 (62.83% de variabilidad). B) Machos (triángulos), con 31 adultos y 6 localidades, PC1 vs PC2 (64.92% de variabilidad). A la

derecha, 133 adultos y 7 localidades, PC1 vs PC2 (63.47% de variabilidad).

Los PCoA’s en ambos sexos y usando los 40 caracteres, recuperaron más del 40% de la variación en los

tres primeros componentes (PC1♀♂:23.41%, PC2♀♂:12%, PC3♀♂:6.08%) (Fig. 9). Al igual que en el

análisis PCA, el grupo del valle (VM) fue excluido. Se cuantificó el 45.23% (PC1♀:20.25%,

PC2♀:14.95%, PC3♀:10%) en el análisis de hembras (Fig. 10A) y el 51.08% en el de machos

(PC1♂:27.19%, PC2♂:15.52%, PC3♂:9.08%) (Fig. 10B). En los gráficos de dispersión se lograron separar

parcialmente las localidades de Gro y Mich, en el caso de las hembras y las poblaciones de Gua, NL y

Mich en los machos. Las pruebas ANOSIM y pareadas mostraron diferencias significativas en los grupos

geográficos de hembras (P = 0.0044) entre las localidades de: Gro vs Mich (P < 0.05), Mich vs Pue (P <

0.05), VM vs Mich (P < 0.001) (Fig. 11). Los machos también mostraron diferencias significativas en los

grupos geográficos (P = 0.0129) entre las localidades de: Gua vs Mich (P < 0.05), Gro vs Mich (P <

0.001), Mich vs Mor (P < 0.05), NL vs Mich (P < 0.05), Pue vs Mich (P < 0.05) y VM vs Mich (P <

0.05) (Fig. 12).

Figura 9. Gráfico de dispersión del análisis de coordenadas principales (PCoA) de 37♀ hembras (puntos) y 5 localidades y 31♂

machos (triángulos) y 6 localidades, usando 40 caracteres, cuantitativos y cualitativos. PC1 vs PC2 (35.41% de variabilidad). A la

derecha, se muestra el gráfico de dispersión del PCoA de, 135♀ hembras (puntos) y 6 localidades y 133♂ machos (triángulos) y 7

localidades, usando 40 caracteres, cuantitativos y cualitativos. PC1 vs PC2 (29.34% de variabilidad).



Figura 10. Gráfico de dispersión del análisis de coordenadas principales usando 40 caracteres, cuantitativos y cualitativos

(PCoA). A) Hembras (puntos), con 37 adultos y 5 localidades, PC1 vs PC2 (35.2% de variabilidad). A la derecha, 135 adultos y 6

localidades, PC1 vs PC2 (26.13% de variabilidad). B) Machos (triángulos), con 31 adultos y 6 localidades, PC1 vs PC2 (42.72%

de variabilidad). A la derecha, 133 adultos y 7 localidades, PC1 vs PC2 (23.16% de variabilidad).



Figura 11. Diagramas de caja de las distancias morfológicas calculadas con el índice de Gower, asociados a la prueba ANOSIM,

usando 40 caracteres de 135♀, provenientes de 6 localidades.

Figura 12. Diagramas de caja de las distancias morfológicas calculadas con el índice de Gower, asociados a la prueba ANOSIM,

usando 40 caracteres de 133♂, provenientes de 7 localidades.

Los DA’s en ambos sexos, a partir de 20 caracteres continuos y clasificando a las OTU’s de acuerdo a su

origen geográfico, recuperaron el 88.8% de la variación de los atributos en las tres primeras dimensiones

(Axis1♀♂:56.96%, Axis2♀♂:21.68%, Axis3♀♂:10.16%) (Fig. 13). Como en los análisis PCA y PCoA, el



grupo del valle (VM) fue excluido. Se cuantificó el 97.49% (Axis1♀:62.51%, Axis2♀:27.28%,

Axis3♀:7.7%) en el análisis de hembras (Fig. 14A) y el 91.61% (Axis1♂:51.55%, Axis2♂:25.51%,

Axis3♂:14.55%) en el de machos (Fig. 14B). Los gráficos de dispersión en ambos sexos, lograron segregar

por completo todas las localidades, sin embargo, se observaron agrupaciones menores en ambos gráficos.

Se juntaron sin traslaparse, las localidades de Pue y Mich y el resto de localidades, pero en los machos,

Mor y NL cada una y Gro y Gua. La contribución de variables en la función discriminante fue en la

variante 1: APA♀-♂, LT♀, LE♀, AEP♂ y LCP♂; y en la variante 2: DCII♀-♂ y DCIII♀-♂. La matriz de

confusión clasificó correctamente el 64.44% de las hembras (Tabla 6) y el 73.68% de los machos (Tabla 7)

de acuerdo con su origen geográfico. El porcentaje de clasificación correcta de los grupos geográficos de

las hembras fue de: Gro y NL en un 100%, Mich, Mor y Pue mayor al 70% y el VM, fue menor al 60%

(Tabla 6). De los grupos de machos, el porcentaje de clasificación correcta fue de: Mor, NL y Pue del

100%, Gro, Mich y VM mayor al 70% y Gua mayor al 60% (Tabla 7). Las pruebas, MANOVA y pareada

soportaron diferencias significativas entre los grupos geográficos de hembras (P = 0.0011) entre: Mich vs

VM (P < 0.05) y Pue vs VM (P < 0.05). En los machos, la prueba MANOVA mostró diferencias

significativas (P = 2.25X10-7) entre: Gro vs VM (P < 0.05), Mich vs VM (P < 0.001), Mor vs VM (P <

0.05) y Pue vs VM (P < 0.05).

Figura 13. Gráfico de dispersión del análisis de discriminantes (DA) de 37♀ hembras (puntos) y 5 localidades y 31♂ machos

(triángulos) y 6 localidades, usando 20 caracteres cuantitativos continuos. Axis1 vs Axis2 (78.64% de clasificación). A la derecha,



se muestra el gráfico de dispersión del DA de, 135♀ hembras (puntos) y 6 localidades y 133♂ machos (triángulos) y 7

localidades, usando 20 caracteres cuantitativos continuos. Axis1 vs Axis2 (62.55% de clasificación).

Figura 14. Gráfico de dispersión del análisis de discriminantes, usando 20 caracteres cuantitativos continuos (DA) A) Hembras

(puntos), con 37 adultos y 5 localidades, Axis1 vs Axis2 (89.79% de clasificación). A la derecha, 135 adultos y 6 localidades,

Axis1 vs Axis2 (70.6% de clasificación). B) Machos (triángulos), con 31 adultos y 6 localidades, Axis1 vs Axis2 (77.06% de

clasificación). A la derecha, 133 adultos y 7 localidades, Axis1 vs Axis2 (55.2% de clasificación).



Tabla 6. Matriz de confusión de hembras. Las filas son los grupos dados y las columnas los grupos predichos. Los números entre

paréntesis muestran los porcentajes de clasificación.

Guerrero Michoacán Morelos N. L. Puebla Valle Total

Guerrero 3* (100%) 0 0 0 0 0 3
Michoacán 0 12*(70.58%) 0 0 1 4 17
Morelos 1 0 3* (75%) 0 0 0 4
N. L. 0 0 0 2* (100%) 0 0 2
Puebla 0 0 0 1 9*(81.81%) 1 11
Valle 10 12 8 2 8 58*(59.18%) 98
Total 14 24 11 5 18 63 135

*Individuos clasificados correctamente

Tabla 7. Matriz de confusión de machos. Las filas son los grupos dados y las columnas los grupos predichos. Los números entre

paréntesis muestran los porcentajes de clasificación.

Guatemala Guerrero Michoacán Morelos N. L. Puebla Valle Total

Guatemala 2*(66%) 0 0 0 0 0 1 3
Guerrero 0 3*(75%) 0 0 0 0 1 4
Michoacán 1 0 14*(87.5%) 0 0 0 1 16
Morelos 0 0 0 3*(100%) 0 0 0 3
N. L. 0 0 0 0 2* (100%) 0 0 2
Puebla 0 0 0 0 0 3*(100%) 0 3
Valle 4 3 11 5 6 1 72*(70.58%) 102
Total 7 6 25 8 8 4 75 133
*Individuos clasificados correctamente

Morfometría Geométrica.

Los análisis de deformaciones relativas (RW’s) de cada estructura-vista explicaron más del 70% de la

variación total de la forma, en los tres primeros ejes. El análisis de la vista dorsal del pronoto (DP)

cuantificó el 79.89% (RW1♀♂=58.9%; RW2♀♂=13.73%; RW3♀♂=7.24%); en la vista lateral del pronoto

(LP) el 70.79% (RW1♀♂=40%; RW2♀♂=21.97%; RW3♀♂=8.8%); en la vista dorsal de los élitros (DE) el

81.26% (RW1♀♂=44.33%; RW2♀♂=26.07%; RW3♀♂=10.85%); y en la vista lateral de los élitros (LE) el

86.46% (RW1♀♂=70.25%; RW2♀♂=9.4%; RW3♀♂=6.79%). La superposición de las configuraciones de

las estructuras-vistas mostraron zonas anatómicas específicas con variaciones en la forma (Figs. 15, 16)

descritas a continuación: en la composición DP, las gradillas de deformación, correspondientes al RW1

(58.9%) mostraron cambios en el margen anterior y en el área posterior. Las OTU’s con valores positivos

de RW1, exhibieron un margen anterior amplio y curvaturas pronunciadas en el margen posterior hacia el

vértex, mientras que, los valores negativos presentaron un estrechamiento en el margen anterior y un

margen posterior con un vértex menos pronunciado (Fig. 15a). El RW2 (13.73%) mostró diferencias en

los márgenes laterales y el vértex. Las OTU’s con valores positivos de RW2, exhibieron márgenes



laterales con curvaturas convexas, ángulos posteriores suaves y un vértex pronunciado, mientras que, los

valores negativos presentaron márgenes laterales cóncavos, ángulos posteriores casi rectos y un vértex

inconspicuo (Fig. 15a).

En la configuración LP, las gradillas de deformación del RW1 (40%) mostraron cambios en los

márgenes dorsal, anterior y posterior. Las OTU’s con valores positivos de RW1, presentaron un margen

dorsal con un ángulo anterior pronunciado, el margen anterior con una curvatura cóncava y el margen

posterior con una curvatura convexa. Las OTU’s con valores negativos exhibieron un margen dorsal con

un ángulo anterior suave, un margen anterior convexo y un margen posterior cóncavo (Fig. 15b). El RW2

(21.97%) presentó diferencias en los márgenes dorsal y ventral. Las OTU’s con valores positivos de RW2,

mostraron un margen dorsal y ventral con un estrechamiento hacia la zona media, mientras que, los

valores negativos presentaron un margen dorsal con un ángulo anterior redondeado y un ensanchamiento

en el margen ventral (Fig. 15b).

Para la configuración DE las gradillas de deformación del RW1 (44.33%) exhibieron cambios en los

márgenes anterior y posterior. Las OTU’s con valores positivos de RW1, mostraron un margen anterior

con curvaturas medias entre el margen interior y los márgenes laterales y el margen posterior presentó un

estrechamiento hacia la zona media, mientras que, los valores negativos exhibieron un margen anterior

pronunciado continuo y un margen posterior ensanchado (Fig. 16a). El RW2 (26.07%) presentaron

cambios en los márgenes anterior y posterior. Las OTU’s con valores positivos de RW2, exhibieron un

margen anterior pronunciado continuo y un margen posterior convexo. Por otro lado, los valores negativos

mostraron un margen anterior con curvaturas medias entre los márgenes interior y lateral y un margen

posterior con un ensanchamiento en las zonas medias cerca del ápice (Fig. 16a).

En la composición LE las gradillas de deformación del RW1 (70.25%) exhibieron diferencias en los

márgenes posterior y ventral. Las OTU’s con valores positivos de RW1, presentaron un margen posterior

con ángulos redondeados y un margen ventral con una curvatura media poco pronunciada. Por otro lado,

los valores negativos mostraron un margen posterior con un ángulo ventral agudo y un margen ventral con

una curvatura media pronunciada (Fig. 16b). El RW2 (9.4%) exhibió cambios en los márgenes anterior,

posterior y ventral. Las OTU’s con valores positivos de RW2, presentaron un margen anterior con un

ángulo ventral redondeado, un margen posterior con un ángulo ventral agudo y un margen ventral con una

curvatura media poco pronunciada. Por otro lado, los valores negativos presentaron un margen anterior

con un ángulo dorsal constreñido, un margen posterior redondeado y un margen ventral con una curvatura

media muy conspicua (Fig. 16b).



Figura 15. Gradillas de deformación, entre los dos primeros RW’s ±0.1 SD, correspondientes al análisis de la forma del pronoto

en vista dorsal (a) y vista lateral (b).



Figura 16. Gradillas de deformación, entre los dos primeros RW’s ±0.1 SD, correspondientes al análisis de la forma de los élitros,

en vista dorsal (a) y vista lateral (b).

Dimorfismo sexual



La variación en la configuración de la forma (RW’s) de las estructuras-vistas analizadas no logró

segregar los sexos en el espacio multivariado (datos no mostrados). Sin embrago, el análisis estadístico

(MANOVA) soportó diferencias significativas: DP (λWilks=0.426; P=5.16X10-13), LP (λWilks=0.575;

P=1.008X10-25), DE (λWilks=0.691; P=1.45X10-4), LE (λWilks=0.299; P=3.72X10-64). Debido a esto, se

decidió homogenizar ambos sexos para comparar la variación geográfica.

Variación geográfica.

En todos los gráficos de dos dimensiones entre los tres primeros RW’s y en todas las comparaciones de

estructuras-vistas, el grupo del valle de México (VM) mostró la mayor variación morfológica ocupando la

mayor área del espacio multivariado, por ello, los especímenes de este grupo se excluyeron de los gráficos

de dispersión para un mejor reconocimiento de las diferencias entre el resto de las localidades.

Los tres primeros RW’s de la configuración DP explicaron el 86.64% de la variación total

(RW1=65.42%; RW2=16.6%; RW3=4.61%). Los cambios en la forma correspondientes al RW1

(65.42%) mostraron cambios en el margen anterior y en el área posterior, mientras que, el RW2 (16.6%)

mostró diferencias en los márgenes laterales y el vértex (Fig. 15a). El gráfico de dispersión RW1 vs RW2

(82.02%) segregó la localidad de Pue del resto de grupos (datos no mostrados). La prueba MANOVA y

sus respectivas pruebas pareadas a partir de los 10 primeros RW’s, mostraron diferencias estadísticas

significativas (λWilks=0.105; P=2.59X10-9) entre las localidades de Mich vs Gua (P < 0.05), Gro vs Mich

(P < 0.05), Mich vs Mor (P < 0.05), NL vs Mich (P < 0.05) y Pue vs Mich (P < 0.0001). El DA de los

10 primeros RW’s y asignando a las OTU’s de acuerdo a su origen geográfico, cuantificó el 92.6% de la

variación total en los tres primeros ejes (Axis1:45.99%; Axis2:35.61%; Axis3:11%). El gráfico de

dispersión Axis1 vs Axis2 (81.6%) (Fig. 17a) recuperó las OTU’s correspondientes a las localidades de

Gua, Pue y Mich, mientras que, la matriz de confusión clasificó correctamente las poblaciones de Gua y

NL al 100% y Mich y Pue a >80% (Tabla 8).

De la configuración LP, los tres primeros RW’s recuperaron el 67.77% de la variación total

(RW1=39.48%; RW2=18.59%; RW3=9.69%). Los cambios en la forma referentes al RW1 (39.48%)

mostraron cambios en los márgenes dorsal, anterior y posterior, mientras que, el RW2 (18.59%) presentó

diferencias en los márgenes dorsal y ventral (Fig. 15b). El gráfico de dispersión RW1 vs RW2 (58.08%)

agrupó las poblaciones de Gro, Pue y Mor (datos no mostrados). La prueba MANOVA y sus respectivas

pruebas pareadas a partir de los 10 primeros RW’s, mostraron diferencias estadísticas significativas

(λWilks=0.055; P=6.53X10-15) entre las localidades de Gro vs Mich (P < 0.05), Mor vs Mich (P < 0.05),

NL vs Mich (P < 0.0001), Pue vs Mich (P < 0.0001), Mor vs Pue (P < 0.05), Pue vs NL (P < 0.05). El



DA de los 10 primeros RW’s y asignando a las OTU’s de acuerdo a su origen geográfico recuperó el

91.25% de la variación total en los tres primeros ejes (Axis1:53.4%; Axis2:27.69%; Axis3:10.16%). El

gráfico de dispersión Axis1 vs Axis2 (81.09%) (Fig. 17b) rescató las OTU’s correspondientes a las

localidades de NL, Pue y Gua, mientras que, la matriz de confusión clasificó correctamente las

localidades de Gua al 100% y Gro, Mor y Pue a >85% (Tabla 9).

Los tres primeros RW’s de la configuración DE, explicaron el 81.34% de la variación total

(RW1=41.73%; RW2=24.44%; RW3=15.17%). Los cambios en la forma referentes al RW1 (41.73%) y

el RW2 (24.44%) mostraron cambios en los márgenes anterior y posterior relativos a curvaturas medias y

bordes pronunciados, así como a un ensanchamiento y estrechamiento del margen, respectivamente (Fig.

16a). El gráfico de dispersión RW1 vs RW2 (66.17%) agrupó la localidad de Gua (datos no mostrados).

La prueba MANOVA y sus respectivas pruebas pareadas a partir de los 10 primeros RW’s, mostraron

diferencias estadísticas significativas (λWilks=0.156; P=1.4X10-5) entre las localidades de Mich vs Pue (P <

0.0001). El DA de los 10 primeros RW’s y asignando a las OTU’s de acuerdo a su origen geográfico

rescató el 90.89% de la variación total en los tres primeros ejes (Axis1:52.29%; Axis2:23.7%;

Axis3:14.9%). El gráfico de dispersión Axis1 vs Axis2 (75.99%) (Fig. 17c) recuperó las OTU’s

correspondientes a las localidades de Pue, Gro, NL y Mich, mientras que, la matriz de confusión clasificó

correctamente las poblaciones de Gua al 100% y Mor, NL y Pue a > 70% (Tabla 10).

De la configuración LE, los tres primeros RW’s recuperaron el 88.25% de la variación total

(RW1=70.7%; RW2=9.97%; RW3=7.57%). Los cambios en la forma referentes al RW1 (70.7%)

mostraron cambios en los márgenes posterior y ventral, mientras que, el RW2 (9.97%) presentó

diferencias en los márgenes anterior, posterior y ventral (Fig. 16b). El gráfico de dispersión RW1 vs RW2

(80.67%) recuperó las localidades de Gro, Mor y Pue (datos no mostrados). La prueba MANOVA y sus

respectivas pruebas pareadas a partir de los 10 primeros RW’s, mostraron diferencias estadísticas

significativas (λWilks=0.254; P=4X10-3) entre las localidades de Gro vs Mich (P < 0.05) y Mich vs Pue (P

< 0.05). El DA de los 10 primeros RW’s y asignando a las OTU’s de acuerdo a su origen geográfico

cuantificó el 90.07% de la variación total en los tres primeros ejes (Axis1:41.68%; Axis2:31.14%;

Axis3:17.25%). El gráfico de dispersión Axis1 vs Axis2 (72.82%) (Fig. 17d) recuperó las OTU’s

correspondientes a las localidades de Mor, Gro, Mich, Pue y NL, mientras que, la matriz de confusión

clasificó correctamente las poblaciones de Gua al 100% y Pue > 70% (Tabla 11).



Figura 17. Gráfico de dispersión del análisis de discriminantes (DA), a partir de los 10 primeros RW’s, usando hembras y machos. a) DP, b) LP c) DE d) LE.



Tabla 8. Matriz de confusión de DP. Las filas son los grupos dados y las columnas los grupos predichos. Los números entre

paréntesis muestran los porcentajes de clasificación.

Guatemala Guerrero Michoacán Morelos Nuevo León Puebla Total

Guatemala 3* (100%) 0 0 0 0 0 3

Guerrero 0 4* (57.1%) 1 2 0 0 7

Michoacán 0 0 28* (84.8%) 1 1 3 33

Morelos 2 0 1 2* (28.5%) 1 1 7

Nuevo León 0 0 0 0 4* (100%) 0 4

Puebla 0 1 0 1 0 12* (85.7%) 14

Total 5 5 30 6 6 16 68

*Individuos clasificados correctamente

Tabla 9. Matriz de confusión de LP. Las filas son los grupos dados y las columnas los grupos predichos. Los números entre

paréntesis muestran los porcentajes de clasificación.

Guatemala Guerrero Michoacán Morelos Nuevo León Puebla Total

Guatemala 3* (100%) 0 0 0 0 0 3

Guerrero 0 6* (85.7%) 0 1 0 0 7

Michoacán 3 1 25* (75.7%) 4 0 0 33

Morelos 1 0 0 6* (85.7%) 0 0 7

Nuevo León 0 0 0 2 2* (50%) 0 4

Puebla 0 1 1 0 0 12* (85.7%) 14

Total 7 8 26 13 2 12 68

*Individuos clasificados correctamente

Tabla 10. Matriz de confusión de DE. Las filas son los grupos dados y las columnas los grupos predichos. Los números entre

paréntesis muestran los porcentajes de clasificación.

Guatemala Guerrero Michoacán Morelos Nuevo León Puebla Total

Guatemala 3* (100%) 0 0 0 0 0 3

Guerrero 1 4* (66.6%) 0 0 0 1 6

Michoacán 3 2 21* (67.7%) 3 2 0 31

Morelos 0 0 1 5* (71.4%) 0 1 7

Nuevo León 0 0 0 0 3* (75%) 1 4

Puebla 0 1 1 1 0 11* (78.5%) 14

Total 7 7 23 9 5 14 65

*Individuos clasificados correctamente



Tabla 11. Matriz de confusión de LE. Las filas son los grupos dados y las columnas los grupos predichos. Los números entre

paréntesis muestran los porcentajes de clasificación.

Guatemala Guerrero Michoacán Morelos Nuevo León Puebla Total

Guatemala 3* (100%) 0 0 0 0 0 3

Guerrero 0 3* (42.8%) 0 1 2 1 7

Michoacán 5 3 15* (45.4%) 2 4 4 33

Morelos 1 0 1 4* (57.1%) 1 0 7

Nuevo León 1 0 0 1 2* (50%) 0 4

Puebla 0 1 1 0 2 10* (71.4%) 14

Total 10 7 17 8 11 15 68

*Individuos clasificados correctamente

Discusión

El análisis morfológico de Phloeosinus baumanni en un contexto geográfico, mediante el estudio de 40

caracteres externos y el análisis de la forma del pronoto y los élitros, reconoció que los patrones de

variación fenotípica de este descortezador se han estructurado de manera diferencial entre las distintas

partes del cuerpo y entre sexos. También, permitió evaluar el grado de variación de los atributos

propuestos previamente para su identificación: la longitud total del cuerpo (LT), el ancho posterior del

pronoto (APP), el número de dientes en la interestría III del declive elitral izquierdo y derecho (NTI III

izq y NTI III der), el número de dientes en la interestría I del declive elitral izquierdo y derecho (NTI I

izq y NTI I der), la forma de las puntuaciones en el disco elitral (FPE), la disposición de las puntuaciones

de las estrías en el declive elitral (FPD), la escultura de la frente (ECQ) y la densidad de las escamas en el

declive (DED). Además, de encontrar nuevos que permiten su reconocimiento: la distancia entre las coxas

II (DCII), la distancia entre las coxas III (DCIII), el número de crenulaciones en la interestría III del disco

elitral izquierdo y derecho (NCE III izq y NCE III der) y el número de crenulaciones en la interestría I

del disco elitral izquierdo y derecho (NCE I izq y NCE I der).

Dimorfismo sexual. El dimorfismo sexual es un patrón frecuente en los miembros de Scolytinae,

fenómeno asociado a sus hábitos en túnel, debido a que las diferencias morfológicas más pronunciadas

entre sexos se localizan en la frente y el declive elitral, que son regiones del cuerpo que tienen contacto

cuando las parejas están dentro de los sistemas de galerías (Wood, 1982; Sauvard, 2004; Kirkendall et al.,

2015). Estas regiones del cuerpo presentan diferentes patrones de ornamentaciones cuticulares y

pubescencias lo que sugiere que el estímulo táctil, es crucial en el reconocimiento interespecífico e

intersexual (Wood, 1982; Kirkendall, 1983; Sauvard, 2004; Kirkendall et al., 2015). Como se ha

reconocido en otras especies de escolitinos, el sexo pionero (las hembras) en P. baumanni presenta una



mayor plasticidad fenotípica reflejada en una ornamentación y vestidura más desarrollada (dientes, sedas y

escamas más grandes y en mayor cantidad) comparado con el otro sexo (Wood, 1982; Kirkendall, 1983;

Mendel, 1984; Sauvard, 2004; Kirkendall et al., 2015; Lieutier et al., 2016).

El presente estudio permitió reconocer en P. baumanni un claro dimorfismo sexual soportado por 19

atributos morfológicos: el ancho del epistoma (AEP), la altura de la muesca ocular (AIM), la distancia

entre las coxas I (DCI), la distancia entre las coxas II (DCII), la distancia entre las muescas oculares

(DOM), la longitud de la cabeza (LC), la longitud del ojo (LO), la longitud total del cuerpo (LT), la

disposición de las puntuaciones de las estrías en el declive elitral (FPD), la densidad de las escamas en el

declive (DED), el número de crenulaciones en el margen del disco elitral (NCDE), el número de

crenulaciones en la interestría III del disco elitral izquierdo y derecho (NCE III izq y NCE III der), el

número de crenulaciones en la interestría I del disco elitral izquierdo y derecho (NCE I izq y NCE I der),

el número de dientes en la interestría III del declive elitral izquierdo y derecho (NTI III izq y NTI III

der) y el número de dientes en la interestría I del declive elitral izquierdo y derecho (NTI I izq y NTI I

der). Ubicados en el rostro, disco y declive elitral. De estos, nueve fueron reconocidos previamente por

Hopkins (1905), Blackman (1943) y Wood (1982); los cuales concuerdan con las variables de mayor

relevancia en la segregación de sexos en el análisis (LT, AEP, DOM, FPD, DED, NTI III der-izq, NTI I

der-izq). Estos caracteres, también se han señalado como diagnósticos y dimórficos en otras especies

hermanas del género (i.e., P. armatus Reitter) (Pennacchio et al., 2013; Baruch et al., 2017).

Un patrón de dimorfismo sexual recurrente, son las diferencias en el tamaño reflejado en atributos que

representan las dimensiones del cuerpo. De las variables continuas estudiadas, tres fueron mayores en

hembras (AEP, DOM, LT). La longitud total del cuerpo (LT), en P. baumanni, se propuso como un

caracter dimórfico, al ser las hembras más grandes y diagnóstico, al ser una de las especies con mayores

dimensiones en el género (Blackman, 1943; Wood, 1982). Este patrón también se ha documentado en

Xyleborus ferrugineus Fabricius (Kingsolver y Norris, 1977), S. scolytus (Anderbrant y Schlyter, 1987),

Dendroctonus frontalis Zimmermann, D. brevicomis LeConte, (Foelker y Hofstetter, 2014) y P. armatus

(Baruch et al., 2017), cuyas hembras presentan una mayor longitud total del cuerpo respecto a los machos.

En otros escolitinos, las diferencias en tamaño de los elementos de la cabeza como el área de la frente, fue

codificada como el ancho del epistoma (AEP) y la distancia entre los ojos (DOM). Se ha asociado a una

mayor cantidad de elementos cuticulares en el rostro útiles durante el cortejo (Kingsolver y Norris, 1977;

Sturgeon y Mitton, 1986; Anderbrant y Schlyter, 1987; Langor y Spence, 1991; Bright, 1989).

Las diferencias en el tamaño de los sexos en las especies de descortezadores se han atribuido,

principalmente, a la selección sexual promovida por el reconocimiento intraespecífico dentro de los



sistemas de galería. No obstante, se ha demostrado que, tanto factores exógenos (temperatura, humedad,

disponibilidad y calidad de recursos, etc.), como endógenos (acervos genéticos poblacionales, “calidad” de

los padres, etc.), influyen en las larvas y posterior desarrollo de los adultos aunque, se desconoce su

interacción exacta, para las diferencias entre sexos (Nilssen, 1979; Anderbrant et al., 1985; Kirkendall,

1989; Honěk, 1993; Nylin y Gotthard, 1998; Turchin et al., 1999; Lombardero et al., 2000; Bentz et al.,

2001; Hofstetter et al., 2007; Graf et al., 2012; Bracewell et al., 2013; Foelker y Hofstetter, 2014).

Otros atributos relacionados con el dimorfismo sexual son las pubescencias y patrones cuticulares del

declive elitral. De los caracteres cualitativos; la densidad de las escamas (DED) y el arreglo de las

puntuaciones de las estrías (FPD) (ambos en el declive elitral), fueron los de mayor importancia

dimórfica. La densidad de escamas en las interestrías 2, fue mayor en hembras y las ornamentaciones

presentaron diferente arreglo entre sexos. En otras especies de descortezadores, las sedas son un caracter

dimórfico principal de acuerdo a su ubicación, función y distribución (Page y Willis, 1983; Anderbrant y

Schlyter, 1987), así como los arreglos cuticulares que suelen diferir en los extremos del cuerpo y muchas

veces son complementarios a otros elementos (Kirkendall, 1983; Wood, 1982; Kirkendall et al., 2015).

En cuanto a los caracteres discontinuos; el número de tubérculos en las interestrías 1 y 3, en ambos

élitros (NTI I der-izq, NTI III der-izq), presentaron diferencias. Las hembras, mostraron una mayor

cantidad de elementos cuticulares en comparación de los machos. Esto puede deberse a que, la cantidad de

tubérculos de la interestría 1 es el caracter diacrítico, así como dimórfico, más importante en la especie

(Hopkins, 1905; Blackman, 1943; Wood, 1982). Estos elementos también se han señalado como caracteres

diagnósticos en la gran mayoría de escolitinos (Kirkendall, 1983; Wood, 1982; Sauvard, 2004; Cognato y

Grimaldi, 2009; Kirkendall et al., 2015) y en otras especies hermanas del género como P. armatus Reitter

(Pennacchio et al., 2013; Baruch et al., 2017). Las diferencias en el número y variación de los elementos

cuticulares entre sexos se han asociado a presiones selectivas diferenciales entre ellos (Wood, 1982;

Civetta y Singh, 1999; Kirkendall et al, 2015) lo cual se ha soportado en otros descortezadores. En D.

ponderosae, los machos al elegir pareja suelen priorizar los recursos asociados a las hembras (tamaño de

los árboles, producción de resina y tamaño de las galerías) antes que las características generales de estas

(tamaño, elementos cuticulares, etc.); mientras que, las hembras priorizan características morfológicas

como el tamaño, eligiendo a los más grandes (Reid y Baruch 2010). Otro caso, es el género Ips, donde al

usar caracteres sexuales secundarios relacionados con la ornamentación de la cabeza, protibia y el declive

elitral (número de tubérculos, orientación y tamaño), se ha logrado el reconocimiento de la mayoría de las

especies, no obstante, algunas otras resultan difícil de sexar usando estos caracteres y otras especies



muestran una mayor variación interpoblacional que interespecífica (Lanier y Cameron, 1969; Ali-Rabiai,

1972; Schlyter y Cederholm, 1981).

Análisis de caracteres. De los 40 atributos analizados, 12 fueron propuestos como caracteres

diagnósticos en P. baumanni (Hopkins, 1905; Blackman, 1943; Wood, 1982): el ancho anterior del

pronoto, (APA), el ancho del epistoma (AEP), la distancia entre las muescas oculares (DOM), la longitud

total del cuerpo (LT), el número de dientes en la interestría III del declive elitral izquierdo y derecho (NTI

III izq y NTI III der), el número de dientes en la interestría I del declive elitral izquierdo y derecho (NTI

I izq y NTI I der), la forma de las puntuaciones en el disco elitral (FPE), la disposición de las

puntuaciones de las estrías en el declive elitral (FPD), la escultura de la frente (ECQ) y la densidad de las

escamas en el declive (DED).

El pronoto de acuerdo con Blackman (1942) y Wood (1982), es de 0.9 a 1.1 veces más largo que ancho

y presenta un agrandamiento hacia los ángulos posteriores. El estudio soportó que esta estructura debe

cuantificarse como dos caracteres aparte ya que el ancho anterior y posterior difirieron. En un contexto

geográfico, el ancho anterior del pronoto (APA) es mucho más variable ya que se lograron encontrar

especímenes de las localidades de NL y Mich (hembras) y Gua y Mich (machos), cuyas medidas fueron

más grandes, a diferencia del ancho posterior de pronoto (APP) que no mostró diferencias. Por lo cual,

este caracter no es consistente.

El ancho del epistoma (AEP) reportado por Blackman (1942) y Wood (1982), es muy corto sin

delimitar medidas exactas. El estudio soporto que este caracter presenta diferencias entre sexos, siendo las

hembras las que presentaron mayores valores. Entre poblaciones, no presento diferencias significativas lo

cual lo convierte en un caracter consistente, además de dimórfico.

La distancia entre las muescas oculares (DOM) de acuerdo con Blackman (1942), corresponde al 0.66

tan largo como ancho. Sin embargo, el estudio mostró diferencias significativas entre hembras y machos,

demostrando su utilidad como un caracter dimórfico.

El número de tubérculos en las interestrías 1 (NTI I der-izq) de acuerdo con Hopkins (1905),

Blackman (1942) y Wood (1982), en hembras se encuentra fuertemente dentado sin intervalos específicos

y los machos van de 0 a 2 tubérculos por élitro. El estudio soportó diferencias dimórficas. E

interpoblacionalmente, este caracter mostró una gran variabilidad. En hembras las poblaciones de Gro y

NL mostraron diferencias promedio de 8 y 5 tubérculos, respectivamente. Mientras que, en los machos,

las poblaciones de Mich y Pue exhibieron valores promedio de 0 y 2 tubérculos, respectivamente. Lo

cual, indica que es un caracter sometido a presiones selectivas específicas en cada población.

El número de tubérculos en las interestrías 3 (NTI III der-izq) reportado por Hopkins (1905),

Blackman (1942) y Wood (1982), se describe como fuertemente aserrados sin ningún intervalo específico.



El estudio soporto diferencias dimórficas al mostrar valores promedio de 8 tubérculos en machos y 7 en

hembras, para cada élitro. Así, como soportar diferencias geográficas ya que, especímenes de las

localidades de Mich y Gro en hembras mostraron valores promedio de 7 y 8 tubérculos, respectivamente,

mientras que, en machos VM y Gua exhibieron valores promedio de 6 y 9 tubérculos, respectivamente.

Este caracter mostró una variación dependiente del sexo y las poblaciones.

La forma de las puntuaciones del disco elitral (FPE) de acuerdo con Wood (1982), presentan una

forma transversalmente ovalada o circular. El estudio soportó que, este caracter es más variable en las

hembras que los machos. En estas, las poblaciones de Mich y VM exhibieron un mayor porcentaje para

cada atributo (80% y 100%, respectivamente).

La disposición de las puntuaciones de las estrías en el declive elitral (FPD) de acuerdo con Hopkins

(1905), Blackman (1942) y Wood (1982), presentan dimorfismo sexual al ser el patrón de los machos

granulado y puntiforme, mientras que, en las hembras se describe como estrechamente punteado. De

acuerdo con el estudio, esto fue soportado al codificar este caracter en tres estadios: libres, en surco o

fusionadas. Las hembras presentaron una mayor frecuencia de puntuaciones fusionadas, mientras que, los

machos exhibieron puntuaciones libres. El estadio intermedio del surco contó con una frecuencia baja.

Este caracter funciona como dimórfico.

La escultura de la frente (ECQ) de acuerdo a las descripciones previas (Hopkins, 1905; Blackman,

1943; Wood, 1982) presenta un dimorfismo sexual al mostrar las hembras una carina media inconspicua y

los machos presentan una carina conspicua. El estudio mostró que este atributo tiene una mayor variación

geográfica entre hembras, que de manera intersexual. Las poblaciones de Gro mostraron quillas

conspicuas, mientras que las de Mich, fueron inconspicuas. Este caracter no soporta diferencias

dimórficas previamente descritas, descartándose como un caracter diagnóstico y dimórfico.

La densidad de las escamas en el declive elitral (DED) descrito por Hopkins (1905), Blackman (1942)

y Wood (1982), muestra un dimorfismo sexual al presentar las hembras una mayor densidad de escamas,

que los machos en la interestría 2. El estudio soportó estas diferencias al ser un caracter dimórfico.

Análisis multivariado. El análisis multivariado de los caracteres cuantitativos y cualitativos (PCA, DA

y PCoA) mostraron que, entre sexos se presentan fenotipos bien diferenciados con bajo o nulo grado de

sobrelapamiento (Figs. 7, 9, 13). Además, al analizar los sexos por separado, se recuperaron fenotipos

definidos por discontinuidades en la variación morfológica correspondientes a las poblaciones de: Mich,

Pue y NL (hembras y machos), Gro (hembras) y Gua (machos). Estas diferencias muestran que la

variación no es continua y que la segregación depende del sexo y la localidad examinada. Estas

diferencias pueden atribuirse a distintos factores como son: condiciones medioambientales específicas

(Gabriel y Sokal, 1969; Gould y Johnston, 1972; Dynesius y Jansson, 2000; Bentz et al., 2001; Hofstetter



et al., 2007; Hof et al., 2012), ecología y movimientos poblacionales (Noonan, 1988; Salinas-Moreno et

al., 2004, 2010; Mendoza et al., 2011), barreras naturales (Noonan, 1988; Nosil et al., 2009, 2017),

desarrollo larval (Anderbrant et al., 1985; Kirkendall, 1989; Graf et al., 2012), etc.

El área de distribución de P. baumanni mostró poblaciones discontinuas con gradientes de

interconexión al estar restringida a la distribución de su único hospedero H. lusitanica (Logan y Powell,

2001; Mendoza et al., 2011; Maciel-Mata et al., 2015; Cervantes-Espinoza et al., 2022). La localidad de

VM contó con la mayor cantidad de sobrelapamiento en todos los gráficos de dispersión, así como una

mayor cantidad de diferencias en las pruebas pareadas. Al ser la población más grande, ambos sexos

presentan una mayor plasticidad fenotípica. Esto puede interpretarse como un mayor flujo génico con el

resto de grupos. En las periferias, las poblaciones tienden a estar más aisladas con respecto a las

poblaciones centrales (Brown, 1984, Brown et al., 1996), caso que se ve reflejado en las localidades más

alejadas geográficamente como NL, Gua, Pue, Gro y Mich; cuyas poblaciones presentaron una

segregación consistente en todos los análisis. Además, se debe tener en cuenta las estrategias de historia de

vida presente en P. baumanni ya que, su dinámica poblacional varía a lo largo de las estaciones y entre

hospederos (Lindgren y Raffa, 2013; Weed et al., 2015).

Morfometría Geométrica. El análisis de la variación de la forma del pronoto y los élitros, no se habían

realizado en P. baumanni, sin embargo, estudios similares con otros escarabajos y escolítinos han

mostrado ser útiles en la diferenciación de especies emparentadas y como caracteres dimórficos (Benítez

et al., 2010; García-Román et al., 2019; Regueira et al., 2020; Opina-Garcés et al., 2021). La

vista-estructura lateral-élitros (LE) fue la única combinación que mostró diferencias significativas entre

sexos. Los machos presentaron un declive elitral más pronunciado que las hembras. Estas diferencias se

han reportado en descripciones previas (Hopkins, 1905; Blackman, 1943; Wood, 1982), así como en otras

especies de descortezadores (Opina-Garcés et al., 2021) y coleópteros (Benítez et al., 2010; Acevedo,

2015; Zhang et al., 2019; Regueira et al., 2020). Se trata de una estructura muy variable entre escolitinos

(Wood, 1982; Kirkendall, 1983; Sauvard, 2004; Kirkendall et al., 2015).

En un contexto geográfico, ninguna combinación vista-estructura logró recuperar alguna población en

el espacio multidimensional. Sin embargo, la posterior recuperación de grupos (DA) a partir de los diez

primeros RW’s, mostró la segregación de NL (hembras y machos) en la configuración LP. Mientras que,

las pruebas MANOVA y sus respectivas pruebas pareadas mostraron diferencias entre casi todas las

poblaciones sobre todo en la estructura del pronoto. Estas diferencias en los diversos análisis de las

estructuras sugieren algún grado de diferenciación en la forma del pronoto de manera poco evidente.

Esta casi inexistente variación en la forma de las estructuras entre sexos y poblaciones puede verse

compensado gracias a las especializaciones morfológicas presentes en el declive elitral.



Las poblaciones de P. baumanni, presentan suficientes diferencias fenotípicas para establecer un

gradiente geográfico susceptible a distintas condiciones bióticas y abióticas aún por aclarar. De acuerdo

con los resultados, las poblaciones correspondientes a Mich, Pue y NL en ambos sexos, muestran una

segregación en morfos o “biotipos”. Estas poblaciones, presentaron diferencias significativas en los

caracteres involucrados en el reconocimiento y posible elección de pareja: el número de tubérculos en las

interestrías 1 y 3 (NTI I der-izq, NTI III der-izq). Si bien, no se han establecido limites concretos en la

categorización de los mecanismos involucrados en la creación de los biotipos, si podemos hacer un uso

provisional y temporal de este término, dada la cantidad de diferencias morfológicas encontradas en la

distribución de P. baumanni (Diehl y Bush, 1984; Downie, 2010). Finalmente, las diferencias geográficas

bruscas en las frecuencias morfológicas no deben interpretarse como pruebas de aislamiento geográfico o

sexual entre las poblaciones (Rice y Hostert, 1993). Hacen falta pruebas adicionales donde se consideren

bases genéticas y el estatus evolutivo de las diferencias, considerando el flujo genético, la influencia de

gradientes medioambientales e interacciones inter e intraespecíficas más detalladas.

Conclusiones

De los 12 atributos diagnósticos propuestos, en el reconocimiento de P. baumanni, ocho mostraron

consistencia geográfica y caracter dimórfico: el ancho del epistoma (AEP), la distancia entre las muescas

oculares (DOM), el número de tubérculos en las interestrías 1 derecha e izquierda (NTI I der-izq), el

número de tubérculos en las interestrías 3 derecha e izquierda (NTI III der-izq), la disposición de las

puntuaciones de las estrías en el declive elitral (FPD), la densidad de las escamas en el declive elitral

(DED).

La distribución geográfica de P. baumanni, presenta una variación morfológica discontinua. Lo cual,

permite, recuperar fenotipos de acuerdo al sexo y la población, segregando mayormente, las localidades de

machos. Estas poblaciones se ven soportadas principalmente por 15 de los 40 caracteres propuestos (AEP,

AIM, DCI, DCII, DOM, LC, LO, LT, FPD, DED, NCDE, NTI III der-izq y NTI I der-izq). El análisis

integral de la variación de la forma, de las estructuras, no mostró diferencias significativas.

Los resultados obtenidos a partir de los análisis empleados en el estudio, sugieren una segregación de

biotipos correspondientes a las poblaciones de Mich, Pue y NL. Se sugiere un estudio a profundidad de

los factores bióticos y abióticos de las distintas poblaciones y su relación con la variación de caracteres y

formas de estructuras en futuros estudios de P. baumanni, así como una aproximación en caracteres

morfológicos internos y análisis genéticos poblacionales.
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