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Valencia-Cuevas, L.I. 2014. Diversidad y estructura genética de Quercus castanea 

(Fagaceae) en el Eje Volcánico Transmexicano y su efecto sobre la comunidad de insectos 

endófagos del dosel. Tesis de Doctorado. Posgrado en Ciencias Biológicas e Instituto de 

Ecología, Universidad Nacional Autónoma de México. 

RESUMEN 

Uno de los retos actuales en ecología es entender cómo las características genéticas de una 

especie arbórea dominante pueden definir procesos a nivel de comunidades y ecosistemas.  

Estudios bajo esta perspectiva son importantes especialmente cuando se trata de especies 

fundadoras que estructuran sus ecosistemas al crear condiciones localmente estables y 

ofrecer recursos diversos para diferentes organismos. Q. castanea es una especie de encino 

rojo con amplia distribución geográfica en México, la cual frecuentemente domina el dosel 

de los bosques en donde habita y constituye el hábitat de diferentes especies de plantas 

epífitas, artrópodos, aves y pequeños mamíferos. Los atributos antes mencionados sugieren, 

que esta especie puede ser considerada como especie fundadora. Además, Q. castanea tiene 

la característica de que al crecer en simpatría con otras especies de encinos rojos, presenta 

individuos con morfología atípica, sugiriendo que la hibridación es el proceso responsable 

de dicha variación. En este escenario, este estudio analizó: a) la diversidad y estructura 

genética de Quercus castanea a través de un gradiente de riqueza de especies de encinos 

rojos asociados, b) la evidencia genética de hibridación e introgresión entre Q. castanea y 

sus especies de encinos rojos asociados a través de un gradiente de riqueza de encinos y c) 

la influencia de la diversidad genética de la planta hospedera Q. castanea sobre la riqueza 

(S), diversidad (Hʹ) e infestación de la comunidad de insectos endófagos asociados al 

dosel (insectos formadores de agallas y minadores de hojas). Para cumplir los objetivos 

antes mencionados, 120 individuos reconocidos morfológicamente como Q. castanea 
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fueron genéticamente analizados, mediante 14 primers de microsatélites  (seis nSSRs y 

ocho cpSSRs). Estos individuos pertenecen a seis poblaciones (20 por sitio) a través de las 

cuales se detectó un gradiente en la riqueza de encinos rojos asociados a Q. castanea, de 

cero a cinco especies. Asimismo, se colectaron 10 invididuos de una población alopátrida 

de cada una de las cuatro especies (Q. crassipes, Q. crassifolia, Q. laurina y Q. mexicana) 

que coexisten con Q. castanea en los sitios de simpatría, como poblaciones de referencia. 

La comunidad de insectos endófagos de dosel fue muestreada en todos los individuos 

morfológicamente reconocidos como Q. castanea. Los resultados mostraron una relación 

positiva y significativa entre la diversidad genética de Q. castanea y el número de especies 

de encinos rojos creciendo en simpatría, independientemente del tipo de marcador utilizado 

o parámetro de diversidad genética analizado. Además, se encontró una mayor 

diferenciación genética de las poblaciones de  Q. castanea usando cpSSRs en comparación 

con nSSRs. Por otro lado, se encontró evidencia genética de hibridación entre Q. castanea 

y tres de sus especies de encinos rojos asociados dentro de las poblaciones simpátridas, con 

el uso de seis nSSRs. En general, la presencia y frecuencia de los híbridos entre Q. 

castanea y las especies de encinos rojos que crecen en simpatría varió entre las localidades. 

Finalmente, se encontró que la diversidad genética del árbol hospedero tiene un efecto 

positivo y significativo sobre Hʹ y S de la comunidad de insectos endófagos asociados al 

dosel de Q. castanea. En contraste, el nivel de infestación no mostró una respuesta a la 

genética de la planta hospedera. Los resultados de este trabajo tienen implicaciones en 

términos de conservación, pues sugieren que mantener los mecanismos que promueven la 

diversidad genética de las especies fundadoras es fundamental para la conservación de las 

comunidades asociadas. En particular, la consideración de la diversidad genética de Q. 
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castanea como un factor importante que define la estructura de sus comunidades puede ser 

un enfoque eficiente para conservar la biodiversidad en los bosques templados mexicanos 

en donde habita esta especie. 
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ABSTRACT 

One of the challenges in ecology is to understand how genetic attributes within the arboreal 

dominat species can determine community and ecosystem level processes. Studies under 

this perspective are important, especially when these plants species are considered as 

foundation species, which structure the ecosystems by creating locally stable conditions and 

provide specific resources for diverse organisms. Q. castanea is a red oak species that 

presents wide geographical distribution in Mexico, which frequently dominate the canopy 

of the forest in when ocurr, and represents the habitat of different epiphyte plants, 

arthropods, birds and small mammals. The attributes afore mentioned, suggest that this 

species can be considered as a foundation species. Furthermore, Q. castanea presents 

atypically high morphological variability when it occurs in sympatry with other red oak 

species, suggesting that hybridization may explain the observed variation. In this scenario, 

this study analyzed: a) the genetic structure and diversity levels of Q. castanea through a 

red oak species gradient, b) the genetic evidence of hybridization and introgression among 

Q. castanea and its associated red oak species c) the influence of genetic diversity of Q. 

castanea on the species richness (S), diversity (H') and infestation of the canopy 

endophagous insect communities (gall-forming wasps and leaf mining moths). To achieve 

these goals, 120 individuals morphologically recognized as pure Q. castanea were 

genetically analyzed using 14 microsatellite (SSRs) primers (six nSSRs and eight cpSSRs). 

These individuals belonged to six populations (20 individuals per site) across a gradient of 

red oaks species associated to Q. castanea. In addition, ten individuals from one allopatric 

population of each red oak species co-occurring in sympatry with Q. castanea were 

sampled as reference populations. The canopy endophagous insect community was 
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collected in all individuals recognized morphologically as Q. castanea. Results showed a 

positive and significant relationship between the genetic diversity levels of Q. castanea and 

the number of red oak species growing in sympatry, regardless of the marker type or the 

parameter of genetic diversity analyzed. Also, we found a higher genetic differentiation of 

Q. castanea populations using cpSSRs in comparison with nSSRs. On the other hand, 

inside sympatric populations, evidence of hybridization among Q. castanea and three of its 

associated red oak species was found using six nSSRs. However, the occurrence and 

frequency of hybrids between Q. castanea and these species varied among stands. Finally, 

it was found that the genetic diversity of the host plant have a positive and significant effect 

on Hʹ and S of the endophagous insect communities associated to Q. castanea. In contrast, 

infestation levels did not show a response with the genetic of the host plant. The data found 

in this work are important in terms of conservation, because efforts to maintain the 

mechanisms that promote the genetic diversity on foundation species is fundamental to 

preserve the diversity of the associated communities. In particular, the consideration of the 

genetic diversity of Q. castanea as an important element that shape the structure of 

communities can be an efficient approach to conserving the biodiversity in the mexican 

temperate forests. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

Una perspectiva genética de la comunidad 

En los últimos veinte años se ha propuesto integrar a la ecología genética y de comunidades 

en una nueva disciplina denominada genética de la comunidad, la cual ha sido definida 

como: “el campo que aborda el estudio de las características genéticas que son responsables 

de las interacciones que se dan entre las especies que conforman una comunidad” 

(Antonovics, 1992). Es decir, la genética de la comunidad permite entender cómo la 

variación genética y los factores bióticos y abióticos influyen sobre: a) las interacciones que 

se establecen entre las especies, b) la estructura de la comunidad, y c) los procesos 

ecosistémicos (Hersch-Green, 2011). Con esta fusión ha sido posible unir diversas teorías, 

conceptos y técnicas empleadas en ecología de comunidades, biología evolutiva y genética, 

así como el planteamiento de nuevas hipótesis con respecto al papel que tiene la diversidad 

genética sobre las comunidades y ecosistemas (Johnson y Stinchcombe, 2007). El 

surgimiento de esta disciplina ha permitido reconocer la necesidad de nuevos enfoques de 

interpretación que escalen los diferentes niveles de biodiversidad (Neuhauser et al.,  2003; 

Whitham et al., 2003). La importancia de este enfoque radica en que las comunidades y 

ecosistemas pueden ser evaluados dentro de un marco evolutivo predictivo, en donde las 

presiones selectivas que actúan sobre una única especie pueden tener impacto sobre la 

estructura de la comunidad o la dinámica del ecosistema (Whitham et al., 2003, 2006; 

Bangert y Whitham, 2007).  
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Tradicionalmente, la genética de poblaciones considera al fenotipo como la suma de los 

genes y la influencia ambiental sobre la expresión de una característica (e.g., fitoquímica o 

arquitectonica; Ridley, 2004). En contraste, desde una perspectiva de comunidad, el 

fenotipo surge de las interacciones con otras especies que comprenden la comunidad y se 

define como el efecto de los genes a niveles de organización mayores que la población 

(Dawkins, 1982; Whitham et al., 2003). Por ejemplo, el fenotipo de la comunidad se puede 

caracterizar en términos de abundancia, composición, riqueza y diversidad de las especies 

que conforman la comunidad. Asimismo, el fenotipo del ecosistema lo constituyen procesos 

como la tasa de descomposición del mantillo o de mineralización de nitrógeno en el suelo 

(Whitham et al., 2006). En general, la genética de comunidades se basa en la premisa de 

que si los fenotipos que se heredan individualmente pueden tener influencia sobre la 

adecuación y el fenotipo en otras especies, de modo que el proceso de selección podría 

presentarse dentro de un contexto de comunidad (Whitham et al., 2003, 2006). 

Efecto de la diversidad y estructura genética de especies fundadoras sobre las 

comunidades de insectos herbívoros. 

La diversidad genética puede definirse como cualquier medida que cuantifique la magnitud 

de la variabilidad genética a nivel del individuo, la población o la especie (Nason, 2002; 

Huges et al., 2008) y ha sido considerada la materia prima para la evolución por selección 

natural (Fisher, 1939) y una fuente fundamental de biodiversidad (Huges et al., 2008). En 

general, sus consecuencias ecológicas a nivel poblacional han sido bien estudiadas (e.g., 

incremento en la adecuación de la población y menor riesgo de extinción, Vellend y Geber, 

2005). Sin embargo, a nivel de comunidad aún no se tiene claro su papel en la organización 
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y dinámicas de éstas (Jonhson y Stinchcombe, 2007; Hersch-Green et al., 2011; Wymore et 

al., 2011). Se ha propuesto que para que la diversidad genética tenga un efecto significativo 

sobre la comunidad, esta última debe estar dominada por una o pocas especies fundadoras 

(Bangert y Whitham, 2007; Hughes et al., 2008). Las especies fundadoras, se definen como 

aquéllas que estructuran las comunidades al crear condiciones localmente estables y ofrecer 

recursos para otras especies, además de participar en la modulación y estabilización de 

procesos ecosistémicos (Ellison et al., 2005; Whitham et al., 2006). Los criterios para que 

una especie sea considerada como fundadora son: a) que sea productor primario, b) que 

tenga una amplia distribución geográfica, c) que sea un elemento dominante del ecosistema 

y d) que sea el hábitat de diferentes especies (Ellison et al., 2005). Los árboles de los 

ecosistemas forestales son excelentes candidatos para ser especies fundadoras, pues sus 

características arquitectónicas, funcionales y fisiológicas definen la estructura del bosque, 

pueden tener impacto sobre el microclima y su biomasa y constitución química contribuyen 

de manera importante en los procesos ecosistémicos (Ellison et al., 2005). Sin embargo, no 

sólo árboles de las zonas templadas presentan atributos de especies fundadoras, sino 

también árboles tropicales, pastos marinos, hierbas alpinas, arbustos costeros, pastos 

terrestres y helechos, han sido considerados especies fundadoras dentro de sus ecosistemas 

(Whitham et al., 2012). 

A la fecha, la mayoría de los estudios que han demostrado una base genética de la variación 

en el fenotipo de la comunidad se han realizado en híbridos (e.g., Eucalyptus, Dungey et 

al., 2000; Salix, Hochwender y Fritz, 2004; Quercus, Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b) y en 

genotipos específicos dentro de una especie (e.g., Oenothera, Johnson y Agrawal, 2005; 

Populus, Shuster et al., 2006, Schweitzer et al., 2008; Solidago, Crutsinger et al., 2008). En 
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contraste, pocos son los estudios que han medido algún parámetro de diversidad genética y 

que éste se haya relacionado con algún parámetro de la estructura de la comunidad (e.g., 

Populus, Wimp et al., 2004; Quercus, Tovar-Sánchez et al., 2006b, 2013). Asimismo, uno 

de los grupos de insectos herbívoros más comunmente utilizados en este tipo de estudios 

son los insectos endófagos, probablemente debido al alto grado de especialización y a su 

estrecha relación con la planta hospedera (Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b). Sin embargo, 

es importante mencionar que comunidades de hongos endófitos, micorrizas, plantas epífitas 

y terrestres, y microorganismos del suelo, también han respondido de forma significativa a 

la genética de las plantas (Whitham et al., 2012).  

En general, en estos trabajos se ha documentado de manera consistente que la diversidad 

genética de la planta hospedera está positiva y significativamente relacionada con la 

diversidad, riqueza y abundancia relativa de las comunidades de insectos herbívoros 

asociadas. Por ejemplo, este patrón ha sido detectado en álamos (Wimp et al., 2004, 

Bangert et al., 2005, 2006, 2008), encinos (Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b, Tovar-Sánchez 

et al., 2013), eucaliptos (Dungey et al., 2000) y sauces (Hochwender y Fritz, 2004). En 

general, se ha sugerido que el incremento de la diversidad genética de la planta hospedera 

puede generar cambios en sus características morfológicas (Lambert et al., 1995; González-

Rodríguez et al., 2004; Tovar-Sánchez y Oyama, 2004), fenológicas (Hunter et al., 1997), 

arquitectónicas (Martinsen y Whitham, 1994; Whitham et al., 1999; Bangert et al., 2005) y 

químicas (Fritz, 1999), los cuales constituyen una gama más amplia de recursos y 

condiciones para ser explotados por los herbívoros.  
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También se ha sugerido que la influencia de la diversidad genética de la planta hospedera 

puede extenderse indirectamente a los diferentes niveles tróficos, promoviendo un efecto en 

cascada a través del ecosistema (Whitham et al., 2003). Por ejemplo, un incremento en la 

diversidad genética de la planta hospedera puede promover un incremento en su 

complejidad arquitectónica y calidad nutricional (Bailey et al., 2004; Glynn et al., 2004), 

favoreciendo la diversidad y abundancia de herbívoros (Bailey et al., 2006), y en 

consecuencia, en la intensidad de depredación y el grado de parasitismo (Sarfraz et al., 

2008). 

Bajo una perspectiva genética de la comunidad también se ha propuesto que la diversidad 

genética de una especie fundadora no sólo afecta la diversidad de sus comunidades 

asociadas, sino que además puede influenciar la evolución de éstas, en respuesta a su 

diferenciación genética a lo largo de su distribución geográfica (Barbour et al., 2009). 

Evaluar la diferenciación genética de especies fundadoras a través de gradientes 

ambientales (Endler, 1997; Storfer, 1999) puede ser un sistema útil para  probar la hipótesis 

de Barbour et al. (2009) que postula que “la evolución de una especie hospedera puede 

promover cambios en la estructura y funcionamiento de sus comunidades asociadas”. 

Por ejemplo, en estudios de campo y en experimentos en ambientes controlados con los 

sistemas Populus angustifolia × P. fremontii y P. angustifolia × P. deltoides (Bangert et al., 

2005, 2006, 2008) y Eucalyptus globulus (Barbour et al., 2009) se encontró que la 

composición de insectos minadores de hojas responden a la diferenciación genética de sus 

plantas hospederas, pues las poblaciones genéticamente más similares de plantas 

hospederas  mantuvieron una composición de herbívoros más similar. Este patrón fue 

consistente a diferentes escalas geográficas. Los resultados en estos sistemas muestran que 



11 

 

la diferenciación genética a través de la distribución geográfica de las plantas puede resultar 

en variación en las comunidades de herbívoros. Asimismo, se podría esperar que cambios 

genéticos de la especie hospedera promuevan cambios en la comunidad de herbívoros, 

debido principalmente a un fenómeno de coevolución en organismos especializados a la 

planta hospedera (Shuster et al., 2006). Sin embargo, bajo este enfoque genético de la 

comunidad aún no se pueden hacer generalizaciones debido a que son escasos los trabajos. 

Hibridación y sus consecuencias en comunidades de insectos herbívoros 

La hibridación es un fenómeno frecuente en plantas (Whitney et al., 2010). De hecho, ésta 

es considerada una fuerza evolutiva importante debido a que puede dar origen a nuevas 

especies e incrementar la diversidad genética intraespecífica (Rieseberg y Ellstrand, 1993; 

Whitham et al., 1999). Desde hace 25 años las zonas híbridas han sido atractivas como 

escenarios para estudiar los efectos de la hibridación natural en la interacción planta-insecto 

(Boecklen y Spellenberg, 1990; Fritz et al., 1994, 1996, 1998; Dungey et al., 2000; Wimp 

et al., 2005; Tovar-Sánchez y Oyama, 2006a, b; Yarnes et al., 2008). Asimismo, diferentes 

trabajos han hecho énfasis en la respuesta de los artrópodos, particularmente los fitófagos, a 

la variación encontrada en estas zonas (Whitham et al., 1999; Tovar-Sánchez y Oyama, 

2006a,b; Yarnes et al., 2008), debido a la generación de combinaciones únicas de 

características de la planta hospedera que tienen una base genética, las cuales podrían estar 

asociadas a las preferencias de oviposición de los insectos y a las características de 

resistencia de las plantas (Boecklen y Spellenberg, 1990; Aguilar y Boecklen, 1992; Fritz, 

1999). En general, se ha encontrado que diferentes especies de insectos herbívoros 

responden de manera distinta a la hibridación de sus plantas hospederas. Por ejemplo, las 
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plantas hospederas híbridas pueden mantener menores, similares o mayores abundancias de 

herbívoros con respecto a plantas hospederas parentales (Fritz et al., 1994; Fritz, 1999). La 

existencia de estos diferentes patrones de respuesta de los herbívoros en las zonas híbridas 

ha sido atribuida a la edad y amplitud de distribución geográfica de la zona híbrida, a 

gradientes ambientales, al estatus genético de los híbridos, y a los mecanismos genéticos 

que determinan la herencia de los mecanismos de resistencia en los híbridos (Boecklen y 

Spellenberg, 1990; Fritz et al., 1994; Strauss, 1994). 

Por otra parte, también es importante entender cómo a través del proceso de hibridación los 

artrópodos pueden cambiar de una planta hospedera a otra. En este sentido, Floate y 

Whitham (1993) propusieron la hipótesis del puente híbrido, la cual predice que los 

híbridos intermedios facilitan el cambio de hospedero de los artrópodos de una especie a 

otra, ya que permiten que los artrópodos restringidos a un hospedero puedan gradualmente 

experimentar y adaptarse a otro genoma hospedero. Por ejemplo, si no hay hibridación o los 

híbridos F1 son estériles el cambio de hospedero no será posible. Sin embargo, si los F1 son 

fértiles y se cruzan con una especie parental (introgresión unidireccional) la mitad del 

camino para el cambio de hospedero se verá facilitado. Finalmente, cuando los F1 son 

fértiles y se cruzan con ambas especies parentales (introgresión bidireccional) se establece 

un continúo de genotipos que servirán como “puentes” para un cambio de hospedero 

gradual (Floate y Whitham, 1993).  

Estudios en genética de la comunidad con sistemas híbridos han evaluado el efecto de la 

clase genética (e.g., parental, híbridos F1 o retrocruzas) sobre las comunidades de 

herbívoros asociados a especies fundadoras, como álamos (Fritz et al., 1994; Bangert et al., 



13 

 

2005, 2006, 2008; Bailey et al., 2006; Shuster et al., 2006; Wimp et al., 2004, 2005, 2007), 

encinos (Boecklen y Spellenberg, 1990; Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b), eucaliptos 

(Whitham et al., 1994; Dungey et al., 2000) y sauces (Hochwender y Fritz, 2004). Estos 

trabajos han encontrado que la composición de las comunidades de herbívoros asociados al 

dosel es significativamente diferente entre tipos de clase genética, demostrando que los 

herbívoros pueden detectar diferencias en las características de sus plantas hospederas 

(producto de sus características genéticas). Por lo anterior, cada clase genética de planta 

hospedera contendrá comunidades de herbívoros particulares, por lo que el incremento de 

clases genéticas en zonas híbridas propiciarán una mayor biodiversidad. El escenario antes 

mencionado ha sido la base para proponer a las zonas híbridas como centros de 

biodiversidad, las cuales requieren de planes de manejo adecuados para su conservación 

(Whitham et al., 1999; Bangert et al., 2005; Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b).   

Hibridación en el género Quercus  

La hibridación natural implica la cruza exitosa entre individuos de poblaciones que 

pertenecen a especies diferentes en términos morfológicos, fisiológicos y ecológicos 

(Arnold, 1992). Uno de los grupos de plantas que destaca por la alta frecuencia de 

hibridación entre sus especies es el género Quercus. De hecho, en la literatura se ha 

reportado que las especies de encino pueden ser fértiles en muchas combinaciones (Cottam 

et al., 1982; Curtu et al., 2007; Lepais et al., 2009). Esta condición ha sido atribuida a la 

existencia de barreras reproductivas incipientes que facilitan el flujo genético 

interespecífico (Whittemore y Schaal, 1991; Williams et al., 2001). Es por ello que el caso 

de los encinos ha generado debate en torno a la aplicación del concepto biológico de 
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especie, el cual requiere aislamiento reproductivo como un requisito para que se lleve a 

cabo el proceso de especiación (Burger, 1975; Van Valen, 1976). Sin embargo, a pesar de 

que las especies de encino están comúnmente involucradas en fenómenos de hibridación, 

los estudios han demostrado que mantienen su identidad morfológica, ecológica y genética, 

y en muchos casos, los híbridos que se forman pueden ser tan fértiles como las especies 

parentales (Lepais et al., 2009; Mir et al., 2009). 

Los niveles de hibridación entre las especies de encinos dependen de barreras reproductivas 

precigóticas y postcigóticas (Abadie et al., 2012; Lepais et al., 2013). Las barreras 

reproductivas son generalmente más fuertes entre las especies que están poco relacionadas 

filogenéticamente, debido a incompatibilidades fisiológicas (e.g., interacción polen-pistilo; 

Boavida et al., 2001). En este sentido, es importante mencionar que no han sido reportados 

híbridos naturales entre especies de encinos pertenecientes a diferentes secciones (Rushton, 

1993). Asimismo, diferentes trabajos de hibridación en encinos han demostrado que el 

contexto ecológico local puede definir en el resultado del contacto entre las especies. 

Particularmente, ha sido documentado que las condiciones del hábitat (Lagache et al., 

2013), la ubicación geográfica de la zona hibrida (Tovar-Sánchez y Oyama, 2004), el 

establecimiento y la supervivencia de los híbridos (Valbuena-Carabaña et al., 2007), la 

abundancia relativa y la identidad de las especies (Lepais et al., 2009), la estructura espacial 

de las especies dentro del bosque (Salvini et al., 2009), o la proporción de polen 

conespecífico y la densidad de individuos disponibles para apareamiento (Lagache et al., 

2013) también pueden tener influencia sobre los niveles de hibridación y la dirección de la 

introgresión en encinos.  
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En general, la mayoría de los estudios sobre  hibridación en encinos se han llevado a cabo 

con representantes de la sección Quercus (encinos blancos) y en menor medida, este 

proceso ha sido estudiado en especies de la sección Lobatae (encinos rojos; Dodd y Afzal-

Rafii, 2004; Moran et al., 2012). Asimismo, aunque el flujo genético interespecífico entre 

diferentes combinaciones de especies es frecuente, el estudio de los sistemas complejos 

constituidos de más de dos especies parentales que intercambian material genético 

simultáneamente, ha sido poco abordado (Curtu et al., 2007, 2009; Lepais et al., 2009; 

Peñaloza-Ramírez et al., 2010; Castillo-Mendoza, datos no publicados). Por lo tanto, las 

dinámicas del flujo genético interespecífico en estos sistemas multiespecies son poco 

conocidas.  

Considerando que México es el principal centro de diversificación del género Quercus con 

un estimado de 161 especies (Valencia, 2004), existen relativamente pocos estudios que 

han abordado el proceso de hibridación entre especies de encinos en el país (González-

Rodríguez et al., 2004; Tovar-Sánchez et al., 2004; Valencia-Cuevas, 2006; Peñaloza-

Ramírez et al., 2010; Albarrán-Lara, 2010). En particular, a la fecha existe un solo trabajo 

publicado de zonas híbridas multiespecies con encinos rojos (Peñaloza-Ramírez et al., 

2010) y uno en preparación con encinos blancos en México (Castillo-Mendoza, datos no 

publicados). Sin embargo, en todos los casos la hibridación ha sido corroborada mediante el 

uso de herramientas morfológicas y moleculares.     

 Una de las consecuencias del proceso de hibridación es la introgresión o transferencia de 

genes de una especie a otra, la cual puede promover un incremento en la diversidad 

genética de las especies involucradas (Rieseberg y Ellstrand, 1993). Este incremento en los 
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niveles de diversidad genética como resultado de eventos de hibridación ha sido reportado 

en varias especies de encinos mexicanos (e.g., Q. affinis y Q. laurina, González-Rodríguez 

et al., 2005; Q. crassipes y Q. crassifolia, Tovar-Sánchez et al., 2008). Considerando que 

varias de las especies de encinos mexicanos presentan atributos de especie fundadora (e.g., 

especies dominantes que representan el hábitat de una gran diversidad de especies, regulan 

condiciones microclimáticas y que participan en el balance hídrico y ciclaje de nutrientes; 

Ellison et al., 2005) y que es común el hecho de que estén involucradas en eventos de 

hibridación, se sugiere que sus comundades de insectos herbívoros asociados pueden 

mostrar una respuesta significativa a los niveles de diversidad genética de su planta 

hospedera.  

Comunidades de insectos endófagos asociados al dosel de encinos 

Los insectos endófagos son un gremio importante que habita el dosel de los árboles e 

incluye a insectos como los formadores de agallas, minadores y enrolladores de hojas, 

todos los cuales se caracterizan por estar cubiertos por los tejidos de las hojas y alimentarse 

del tejido mesófilo de éstas (Cornell, 1990). Diferentes estudios han demostrado que este 

grupo es altamente sensible a las características genéticas de diferentes especies 

fundadoras. Por ejemplo, se ha reportado que la diversidad de insectos endófagos asociados 

al dosel de álamos (Wimp et al., 2004) y encinos (Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b) 

incrementa conforme aumenta la diversidad genética del árbol hospedero. Asimismo, los 

estudios han evidenciado que plantas hospederas genéticamente más similares mantienen 

comunidades de insectos más similares (e.g., Bangert et al., 2005; Barbour et al., 2009). En 

general, se ha sugerido que el incremento de la diversidad genética de la planta hospedera 
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pueden generar cambios en sus características morfológicas (Lambert et al., 1995; 

González-Rodríguez et al., 2004; Tovar-Sánchez y Oyama, 2004), fenológicas (Hunter et 

al., 1997), arquitectónicas (Martinsen y Whitham, 1994; Whitham et al., 1999; Bangert et 

al., 2005) y químicas (Fritz, 1999), los cuales constituyen una gama más amplia de recursos 

y condiciones para ser explotados por los herbívoros.  

Un caso particular dentro de los insectos endófagos son las avispas inductoras de agallas 

pertenecientes a la familia Cynipidae, las cuales han establecido una fuerte relación con los 

encinos (Pujade-Villar et al., 2009), pues se ha reconocido que estos insectos son especie, 

órgano y tejido específicos (Stone et al., 2002). Además se sabe que cada forma de agalla 

representa a una especie diferente de insecto, siempre y cuando se encuentre localizada en 

un solo órgano de la planta hospedera (Ananthakrishan, 1984; Hartley, 1998). 

Considerando el hecho de que México ha sido propuesto como el centro de diversificación 

de encinos más importante a nivel mundial (Valencia, 2004), se ha sugerido que la riqueza 

de especies de avispas agalleras en nuestro país puede ser extraordinaria (Pujade-Villar et 

al., 2009). Una de las revisiones taxonómicas más recientes para este grupo de insectos en 

México reportó la existencia de 157 especies en 33 especies de encinos hospederos 

estudiados (Pujade-Villar et al., 2009). Si se toma en cuenta que dicha estimación está 

basada sólo en el 20.5 % de las especies que existen en nuestro país (33 de 161 especies) es 

clara la diversidad potencial de insectos agalleros que podría ser encontrada en las especies 

de encinos que habitan en México. A pesar de los datos antes mencionados, en nuestro país 

son escasos los estudios que han documentado las relaciones ecológicas que existen entre 

encinos hospederos y avispas agalleras (e.g., Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b), muy 

probablemente debido a la falta de especialistas en taxonomía de estos insectos. En el 
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mismo sentido, existen pocos trabajos que han estudiado la estructura de las comunidades 

de insectos minadores asociados a encinos. 

Especie de estudio 

Q. castanea Née es una especie de encino incluida en la sección Lobatae (encinos rojos) del 

subgénero Quercus (Nixon, 1993). En una revisión taxonómica reciente del género 

Quercus en México, Valencia (2004) reportó que esta especie se encuentra presente en más 

de 15 estados de la República Mexicana, por lo que puede ser considerada como una 

especie de amplia distribución geográfica en nuestro país. Pero su distribución no sólo se 

restringe al territorio nacional, se extiende hasta Guatemala y El Salvador (Valencia, 2004). 

Al mismo tiempo, esta especie es un elemento dominante del dosel de los bosques donde 

habita y constituye el hábitat de diferentes especies de plantas epiífitas, artrópodos, 

pequeños mamíferos y aves. Los atributos antes mencionados sugieren que esta especie 

puede ser considerada como especie fundadora (Ellison et al., 2005).  

La época de floración de Q. castanea es de abril a mayo y fructifica de agosto a diciembre 

(Valencia, 1995). Se localiza entre los 1180 a 2600 m s.n.m. y se distribuye a través de las 

cadenas montañosas más importantes de México [Sierra Madre Oriental, Sierra Madre 

Occidental, Sierra Madre del Sur y Faja Volcánica Transmexicano (FVT); Valencia, 2004]. 

Esta especie se encuentras en bosques de Pinus, Quercus y Pinus-Quercus, pastizal con 

matorral xerófilo y bosque mesófilo de montaña. También es frecuente encontrarla en 

encinares perturbados (Rangel et al., 2002).  

Q. castanea es una especie que presenta una considerable variación morfológica a través de 

su intervalo de distribución en México y probablemente ésta es la razón por la cual 21 taxa 
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han sido reconocidos como sinónimos de Q. castanea (Valencia, 2004). En condiciones 

alopátridas, esta especie presenta características morfológicas diagnósticas que permiten su 

identificación. Sin embargo, individuos con morfología foliar atípica son comunes cuando 

esta especie crece en simpatría con otras especies de encinos rojos, hecho que sugiere que 

Q. castanea esta involucrada en eventos de hibridación con otras especies de encinos rojos, 

y que este proceso es el responsable de la variación encontrada.  

 

JUSTIFICACIÓN 

Aunque existen datos que reportan que los bosques de encino y de pino-encino cubren una 

extensa área del territorio mexicano, que nuestro país es el principal centro de 

diversificación del género Quercus, del frecuente fenómeno de hibridación que se presenta 

en este grupo, de que el dosel de los encinos presenta una alta diversidad de flora y fauna 

asociada, así como de la gran abundancia, amplia distribución geográfica y gama de 

ambientes donde se desarrolla Q. castanea, se desconocen los siguientes aspectos: 1) la 

influencia de la riqueza de especies de la comunidad local de encinos rojos sobre los 

niveles de diversidad y estructura genética de Q. castanea, 2) si Q. castanea está 

involucrada en eventos de hibridación con las especies de encinos rojos que crecen en 

simpatría, y 3) si los atributos genéticos de Q. castanea tienen influencia sobre la estructura 

de su comunidad de insectos de endófagos asociados al dosel. Por lo anterior, en este 

trabajo se plantearon los objetivos que se postulan en el siguiente apartado: 
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OBJETIVOS E HIPÓTESIS 

El objetivo general de este trabajo es evaluar el efecto de la diversidad y estructura genética 

de Quercus castanea en el Eje Volcánico Transmexicano sobre la estructura de su 

comunidad de insectos endófagos asociada al dosel.  

Por otro lado, los objetivos particulares derivados del anterior, son los siguientes: 

1. Evaluar los niveles de diversidad y estructura genética de Q. castanea mediante 

microsatélites nucleares y de cloroplasto. 

2. Determinar si el número de especies de encinos rojos que se desarrollan en 

simpatría con Q. castanea modifican su diversidad genética. 

3. Determinar si los individuos de Q. castanea que crecen en simpatría con otras 

especies de encinos rojos presentan evidencia genética de hibridación. 

4. Caracterizar los niveles de hibridación introgresiva entre Q. castanea y especies 

asociadas.   

5. Evaluar si los niveles de hibridación cambian a través del gradiente en la riqueza de 

especies. 

6. Conocer la influencia de los niveles de diversidad genética de Q. castanea sobre la 

riqueza de especies, diversidad de especies e infestación de su comunidad de 

insectos endófagos asociados al dosel. 
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Las hipótesis que se pusieron a prueba en este trabajo, son las siguientes: 

1. Si la hibridación natural es un evento a través del cual se intercambia material 

genético entre diferentes especies, se espera que las poblaciones de Q. castanea que 

se desarrollan en simpatría con un mayor número de especies de encinos rojos, 

presenten mayores niveles de diversidad genética debido a posibles fenómenos de 

hibridación. 

2. Si la hibridación natural es un fenómeno común entre especies de la misma sección 

dentro del género Quercus, se espera que los individuos de Q. castanea  que habitan 

en sitios simpátridos con otras especies de encinos rojos, presenten evidencias 

genéticas de hibridación. 

3. Si los hospederos genéticamente más diversos ofrecen una gama más amplia de 

recursos y condiciones para sus comunidades dependientes, se espera encontrar una 

relación positiva y significativa entre la diversidad genética de Q. castanea y la  

diversidad de insectos endófagos asociados al dosel. 

 

De acuerdo con lo anterior, este trabajo de tesis incluye tres capítulos, cada uno de los 

cuales abordá una línea de investigación como se describe a continuación: 

Capítulo 1. El objetivo de este capítulo fue caracterizar los patrones de diversidad y 

estructura genética de Q. castanea a través de un gradiente en la riqueza de especies de 

encinos rojos asociados. Las preguntas particulares de este capítulo fueron las siguientes: 1) 

¿la riqueza de especies de encinos rojos creciendo en simpatría con Q. castanea modifica 

positivamente su diversidad genética? y 2) ¿los patrones de diversidad y estructura genética 
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de Q. castanea a través del gradiente de especies asociadas son independientes del tipo de 

marcador analizado (nuclear vs cloroplasto)? Para contestar estas preguntas se utilizaron 14 

primers de microsatélites [seis nucleares (nSSRs) y ocho de cloroplasto (cpSSRs)] en 120 

individuos reconocidos morfológicamente como Q. castanea, pertenecientes a seis 

localidades (20 individuos por sitio), en donde el número de especies de encinos rojos 

asociados varió de cero a cinco. Los resultados mostraron que los niveles de diversidad 

genética de Q. castanea (nuclear y de cloroplasto) incrementan conforme aumenta la 

riqueza local de encinos rojos. Asimismo, se encontró que los mayores niveles de 

diferenciación genética se presentan en el genoma de cloroplasto en comparación al 

genoma nuclear. 

Capítulo 2. Los objetivos de este capítulo fueron: 1) determinar si los individuos de Q. 

castanea que crecen en simpatría con otras especies de encinos rojos presentan evidencia 

genética de hibridación, 2) caracterizar los niveles de hibridación e introgresión entre Q. 

castanea y especies de encinos rojos asociadas, y 3) evaluar si los patrones de hibridación  

cambian a través del gradiente de riqueza de especies de encinos rojos. Para llevar a cabo lo 

anterior, se analizaron los mismos individuos del Capítulo I, a excepción de los 

pertenecientes al sitio con la mayor riqueza local de encinos rojos [(PEH), debido a que en 

este sitio no se mantiene la composición de la comunidad local de encinos rojos].  

Adicionalmente, se incluyó una población alopátrida de cada una de las especies que fueron 

identificadas coexistiendo con Q. castanea en las diferentes poblaciones simpátridas (Q. 

crassipes, Q. laurina, Q. mexicana y Q. crassifolia). Para confirmar la identidad genética 

de las poblaciones alopátridas y determinar los niveles de hibridación en las diferentes 

zonas de simpatría, se usaron los seis nSSRs utilizados en el Capítulo I. En total, se 
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evaluaron 180 individuos, 10 individuos en cada población alopátrida y 20 en cada zona 

simpátrida. Se encontró que Q. castanea está involucrada en eventos de hibridación con Q. 

crassipes, Q. laurina, y Q. crassifolia. Sin embargo, la ocurrencia, la frecuencia y las 

proporciones de mezcla de las diferentes combinaciones entre Q. castanea y estas especies 

varian entre sitios. Híbridos entre Q. castanea y Q. mexicana no fueron encontrados. 

Finalmente, se encontró que la coexistencia con Q. castanea no es una condición suficiente 

para hibridar con ella.  

Capítulo 3. En este capítulo se presenta información detallada del efecto de la diversidad 

genética de Q. castanea sobre su comunidad de insectos endófagos asociados al dosel 

(insectos formadores de agallas e insectos minadores de hojas). El objetivo de este capítulo 

fue determinar la influencia de la diversidad genética de Q. castanea sobre su comunidad 

de insectos endófagos asociados al dosel, en términos de riqueza de especies (S), diversidad 

de especies (Hʹ) e infestación. Para caracterizar a la comunidad de insectos endófagos 

asociados al dosel de Q. castanea, se muestrearon los 120 individuos utilizados para los 

análisis genéticos del Capítulo I. Todas las agallas y minas encontradas en la parte media 

del dosel fueron colectadas, transportadas y mantenidas en el laboratorio en recipientes 

plásticos. Los insectos que emergieron fueron fijados en alcohol al 70% e identificados al 

nivel taxonómico más aproximado. Los resultados mostraron que Hʹ y S de la comunidad 

de insectos endófagos mostró una relación positiva y significativa con la diversidad 

genética de la planta hospedera. En contraste, la infestación no mostró respuesta a la 

genética de la planta hospedera. 
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CAPITULO I 

Diversidad y estructura genética de Quercus castanea (Fagaceae) a través de un 

gradiente de riqueza de especies de encinos rojos en Mexico 
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Effect of a red oak species gradient on genetic structure 
and diversity of Quercus castanea (Fagaceae) in Mexico 

Lcticia \ 1J. lencia-Cue\·as • Daniel Piñ('1'O • 
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Efrain To\'ar-Sánebez 
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Abstraet lncipient reproductive barriers are a common ehar
actcristic of oak species. Disruption ofthese barrim prornotes 
ehanges in diversity and gcnelie structure of Ihe species in
volved. Quen:us castanea is a red oak with wide goographie 
distribution in Mexico, which prescnlS atypically high mor
phological variability when it occurs in sympatry wilh omcr 
red oak species, suggesting tllat hybridizalion may cxplain the 
observed variation. We tested if Ihe genelie struelure and 
divcrsity levels of Q. castal/ea are rclatcd 10 the numbcr of 
red oak spccicsgrowing in sympatry. ln total, 14 mierosatell itc 
(SS Rs) primers (six nSSRs and eight cpSSRs) were uscd in 
120 Q. castanea individuals (20/sile) belonging 10 six 
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jXlpulalions, wbere the number of red oak specics associalcd 
varicd from zero to five. Resuhs showcd a posilive and 
significan! relalionship between the genelie diversity of 
Q. castanea and the number of red oale spccics growing in 
sympatry, regardless of the marker typc or the parameter of 
genetic divcrsity analyzed. Also, we found a higher genelic 
differentiation of Q. casranea populations using cpSSRs in 
eomparison with nSSRs. Our rcsults suggest that tempcmte 
foreslS with high red oales spccics riehncss eo-dominalcd by 
Q. castal/ea promotc the increase in this spccics gcnclic 
diversity. From a consef\'ation pcrspective, high genetic di
versity levels of foundation spccics such as Q. castallea may 
have positive cascade effects extending to othcr spccics in !he 
cornmunity. 

Keywortls cpSSRs . nSSRs . Foundation spccics . Gene 
flow· Hybridization 

Introduetion 

Paneros of diversity and population genelic structure are 
dctennined by the interaction ofvarious faclOrs, sorne ofthem 
related to life history traits and ecological features of species 
(Harnrick el al. 1992; Duminil et al. 2007), evolulionary 
history (Petit et al. 2002a, b), and natuml (Hewin 2000; Pelit 
et al. 2003) or anthropogcnic dislumanccs (Hcucrtz el al. 
2004). Acconlingly, the balance achieved by a population 
among these factors detcnnines its panicular genelie strueture. 

A general panem oftemperale tree species is that they have 
high gcnctic divcrsity levels and low genetic difTcrcntiation 
among populations (Hamriek and Godt 1989; Harnrick et al. 
1992). This panero has becn explained as the resull of long 
generaüon limes, woody [ife forro. outcrossing maling sys
lcm, high fecundity, and pollination by wind (Lovelcss and 
Hamriek 1984). These fcatures can have ¡nfluencc on the 
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diversity and populal ion gcnctic structurc through thcir cffects 
on Ihe mutation-selcetion balance (Charlesworth cl al. 1993), 
effcetive poputation size (Sehocn and Brown 199 t), and gene 
flow(Levin 1981). 

In particular, the genus QlIe1t:us is one of the most divcrsi
fied b'TOUPS oftempcmte forest trecs ofthe northem hemisphcrc 
(Nixon 1993), with more than 500 species (Govaerts and 
Frodin 1998) worldwide. Ouc 10 their ecological and economie 
importanee (Lowe el al. 2004; Curtu el al. 2007), oaks have 
becn Ihe foeus of inlensivc popu lation genetie researeh 
(Guttman and Weight 1989; Pctit et al. 1993; Le Corre el al. 
1998; Bruschi el al. 2000; Curtu el al. 2007; Orivet et al. 2008). 
In geneml, these studies have foeused on describing Ihe popu
lallon levels of variation, strueture, and gene now in Europcan 
and North American species through the use of molecular 
markers like isozymcs (Guttman and Weighl 1989), random 
ampl ified polymorph ic DNA (Le Corre el al. 1997), amplificd 
fragmcnl length po lymorphisms (Mariene el al. 2002), and 
single scquence repeats from nuclear (nSSRs; Dutech el al. 
20(5) and chloroplast origin (cpSSRs; Grivet et al. 2008). 

In oaks, the nuclear genome (nDNA) is biparentally 
inherited (Kremer et al. 1991) and the eytoptasmic genomc 
[ehloroplast DNA (epDNA)] is exclusivcly matcrnally 
inhcrited (Dumolin et al. 1995). In general, h1gh levels of 
genetic variation wilhin and low levels of genctic differcntia
tion among populations have been documented whcn using 
nONA (Guttman anó Weight 1989; Kremer et a l. 199 1; 
Krcmer and Petit 1993; Bl1Ischi et al. 2000; Lorenzo et al. 
2(09). In contrast, linle variation within populations and a 
strong strueturing between loealities has been found using the 
cpONA (Kremer et al. 1991; Petit et al. 1993, 2002a, b; 
Oumolin el al. 1995; Strciff el al. 1998; Orivet et al. 2008). 

Another fcaturc ofthe genus Quercus is the l1igh frcqucncy 
of hybridization and inlrogression in natural conditions 
(Spcllellberg 1995; Ishida el al. 2003; Gonzálcz-Rodríguez 
et al. 2004; Tovar-Sánehez and Oyama 2004; Peñaloza
Ramírez el al. 2(10). In general, some studics report tha! 
particular oak species prescnt differenccs in Ihe strcngth of 
their reproductive barriers that limit the hybridization phenom
enon (e.g., Quercus robul' and Quett."'l1S petraea; Abadie et al. 
2012). Howcver, there are several data that support relatively 
large values ofinter-specific gene flow between oak species in 
spite of such barriers (Bacilicri el al. 1995; Pelit el al. 2004; 
Jensen et al. 2009; Lcpais et al. 2009). Also, genctic analysis of 
oak hybrid complexes have documented that hybridization 
favors an mercase in gcnetlc diversity levels and genetic dif
fercntiation among popu lations (e.g., González-Rodríguez 
et al. 2005; Tovar-Sánchcz el al. 2008), suggesting that the 
genetic material introduced by introgrcssion excecds th<lt 
whieh is produced dircetly by mutation (Anderson 1949) . 

Also, several studies have shown Ihat the hybridization 
phenomenon nol only depends on the intrinsic chamcleristics 
of!he species involved but also on the environmental context 
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(Lamont et al. 2003; Hersch and Roy 2007). Panicularly, il has 
been documcnted that tbe habitat condition (Williams and 
Ehleringer 2000; Williams et aL 200 1; H imrane et al. 2004), 
Ihe geographical localization of the hybrid zone (Tovar
Sánchez and Oyama 2004), the relative abundanee of spccics 
(Lepais et al. 2009), the different rates of gene 110w (Curtu et al. 
2007), the establishment and sUJVivorship of hybrid individ
uals (Valbuena-Carabaña et al. 2007), the rcproduetive system 
ofhybrids (Lepais and Gerber 20 11), or the pl'Opor1ion of conc
specific pollen, and the density of individuals available lo 
mating (Lagache et al. 2013) have influence on Ihe 1cvels of 
hybridization and tbe direction ofthe introgrcssion in oaks. 

Mexico is considered the cenler of diversification of the 
genus QlIelt:lIs (Nixon 1993), incJuding 161 spceies, out of 
which 68 % are endemic (Valencia 2004). Of lhe total, 76 
species belong to the section Lobatoe (red oaks), considering 
61 as endcmic (Valencia 2004). Recently, gcnetie structure 
aud diversity paltems have been reponed for several Mexican 
red oak complexes, constituted of two (Gonzálcz-Rodríguez 
et aL 2005; Tovar-Sánchez el al. 2008) and duee (peñaloza
RamÍfez et al. 2010) parental species and their hybrids. How
cver, it is eommon that oak complexes indude morc spccics 
1hat probably exchanged genetic material simultaneously 
(MeCauley el al. 2007). 

Que1t:lIs cas/anea Neé (Lobatae) has wide geogrdphical 
distribution in Mexico and presents diagnostie morphological 
charactcrisries that easily demareate in allopalric eonditions. 
However, individuals wilh atypical leaf shapes have been 
detected when olher red oaks speeies oecur in sympatry with 
Q. castanea. Insíde sym patrie arcas, the ove rlap in the 
flowering phenology among red oaks is eonUllon, favoring 
the occurrcnce of the hybridization phenomenon, a faet that 
may explain lhe observed variation. This suggests that the 
increase in the number of red oaks spccics associated to 
Q. cas/anea at sites of sympatry will promole an increase of 
its gcnetic diversity levcls as result of interspecific genetic 
exehange. 

This study aims to chamctcrize the divcrsity and genetic 
strueture of Q. cas/anea in a gradient of red oak species 
associated using nSSRs and cpSSRs. Particularty, we addressed 
the following questions: (1) does the red oak spccies associated 
to Q. cas/anea modify positively its gcnctie diversity and (2) 
are the genctic strueture and diversity panems of Q. cas/anea 
through a gradicnt of red oak specics richncss independent of 
the marker type used (nuclear and chloroplast)? 

Matcrials and mcthods 

Study species 

Q. cas/anea is a red oak specics Ihat inc1udes lrees 5 lO 15 m in 
height and with a trunk diameter of30-60 cm. These trees can 
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be rccognizcd casily in Ihe field by its Icaf characteristies 
sueh as shape (obovale, oblanceolale), undcrside veins eon
spieuously elevated and rctieulale, margins (with two 10 
fivc/six. short teetb), secondary vcins (eighl 10 12 on eaeh 
side of Ihe midvein), eoloralion (grey-grecnish), and tri
ehomcs (fasciculatc sessile). Thc flowcring season is from 
April to May and fruiting is from August to Dceember 
(Valencia 1995; Vázquez 2006). 11 is loeated between 
1,180 and 2,600 m a.s.l., and it distribules along al1 the 
major Mexican mountain mnges (Sierra Madre Orienlal, 
Sierra Madre Occidental , Sierra Madre del Sur, and 
Tmnsmexican Volcanic Belt (TVB); Valencia 2004). It is 
found frcquenlly in perturbcd areas with a xcrophytic serub 
typc of vegetation; it is also localized in mountain cloud 
fOfCSlS (Rzedowski and R.zcdowski 200 1). 

Study siles and sampling 

The Transmcxiean Volcanie Belt is an orographic system 
Ihat traverses the eemral part 01' Ihe coumry in an east-weSI 
dircct ion. It is considercd the youngesl mounlain range in 
Mexico and eontains valleys higher Ihan 2,000 m in allitude 
and the highest mountains in Mcxico (Ferrusquía-Villafranca 
1998). In order to minimize environmental faClOrs Ihal may 
modify the genetic variation of Q. costal/ea, we chosc six 
localities with common traits: gcological hislory (all locali
lies bclong lo TVB, whose fonnation proccss began during 
Ihe Qualernary-P lioeene (Gómez-Tuena el al. 2007», 
climatc (temperate subhumid), altitude (bctwecn 2,400 and 
2,550 m), vcgetation typc (mature oak), and soH type (vol
canie origin or dcri ved from igneous and sedimentary 
rocks). Thesc areas present almOSI no local disturbanee 
inside ¡he fores! beeause Ihey are under MexiCU!l proteetion 
slandards. The study siles werc Corredor Biológico Ajusco
Chichinautzm (1) and Parque Nacional El Tcpoztcco (2) in 
Morelos State, Parque Barranca de Tamngo (3) and Parque 
Ecológico de la Ciudad de México (4) in Mexico City, 
Parque Las Peñas (5) in Mexieo Slate, and Parque Nacional 
El Huixlcco (6) in Guerrero Stale (Fig. 1). One al10patric 
population of Q. castanea (population one) and five sym
patrie stands bctween Q. c(lstanea and olher red oaks spceies 
were ehoscn (populations of two 10 six). The number of 
associatcd spceics 10 Q. castal/ea in eaeh syrnpatrie local ity 
rangcd from one lo five (Table 1). Populntion 6 ha<; thrcc 

oak species (Qllerclls candicafls, Querclls IIrbanii, 8nd 
QuerclIs scytophyla) Iha! were nol present in Ihe Olher 
samplcd populations (bceause in field eondilions there were 
no siles with Ihe same spceics as populal ion 5 plus anotbcr 
different spccics w ith canopy eo-rlominallce). The oak. spc
cies density (individuals/hectare) per sympatrie site was 

Parque Nacional El Tepozteco [Q. castanea (56.7), Quefws 
crlIssipes (44.I)J, Parque Ecológico de la C iudad de México 
[Q. costanC(I (149.0), Q. crassipes (135.2), Qllerclls laurina 

(127.9)], Parque Barrdnea de Tamngo [Q. castaneo (161.6), 
Q. crassipes 120.1), Q. lallrina (140.4), Qllen::lls mexicana 
(84.0)J, Parque Las Penas [Q. castanea (186.7), Q. cra.ssipes 
(150.0), Q. laurilla (202.2), Q. mexicana (133.1), Qlle1t:lIs 
crassifolia (189.7)], and Parque Nacional El Huixteco 
(Q. castal/ea (366.3), Q. crassifolia (381.9), Q. lallrina 
(338.2), Q. candicons (218.0), Q. urbanii (390.3), 
Q. sC)"lophylfa (201.1)]. Thrce transcclS 01' 1,000 m in caeh 
locality were done, eaeh at 50 m; tbe nearest individual 
morphologically rccognizcd as "pure" Q. castanea was 
samplcd. 

Molecular data 

Lcaves with no apparent damage were collccled from twenty 
individuals of Q. cavlanea in cach study site. Leaf tissue \Vas 
frozen in liquid nilrogen and transported 10 Ihe Jaboratory for 
DNA cxtmction. TOlal DNA was exlracled and purified by 
using Ihe ONAeasy Plun! Mini Kit (Qiagen, Valencia, CA, 
USA). DNA quantification was done by fluorometric analysis 
(Eppcndorf, GenmIOY), aud DNA quality was visualizcd by 
comparing the intcnsity of bands with known standards of 
lambda DNA on agarose gels al 0.8 %. 

Gcnelic unalyses were pcrtomlcd using 14 mierosatellile 
markers. We uscd SLx nuclear primers-OCII, OE09, C08, 
F07 (Aldrieh el al. 2002), QpZAGIIO (Stcinkel1ner et al. 
1997), and QpZAGI I (Kmnpfer el al. 1998)-and eight 
chloroplasl primers-Ccmp3, Ccmp4, Ccmp5, Cemp41 
(Wcising and Gardner 1999), Md14, Mdt3 , Mdtl , and 
Med4 (Dcguilloux el al. 2003}-thal showed to be polyrnor
phie in Q. costal/ea. PCR reacl ions were sel up as follows: 
15 ng of DNA lemplale, 50 mM KCI, 20 mM Tris-HCI 
(pH 8.4), 2 mM MgCI2, 0.13 mM of eaeh dNTP, 25 mM of 
each primer, and 0.8 U of 'RIq polyrncrasc in a final volume 
of 15 }ll. TIte react ion condilions were an initial denaturalion 
step al 95 oC for 5 min, followed by 30 cycles al 94 oC for 

l min, 1 min al Ihe appropriate annealing tempcrature, 
followed by 30 s al 72 cC, and a final exlension al 72 cC 
for 8 mino Annealing tcmpemturc differed for each primer 
pair: 44 oC for Mdt4 and Med4, 46 oC for Md13, 48 oC for 
Ccmp4, Cemp41, ZAG 1I O, and Mdl 1, 50 oC for Cemp3 
and C08, 53 oC for OCII, ZAGII, and E09, 58 oC for 
F07, and 61°C for Ccmp5. PCR products were resolved on 

polyacl)' lmnidc gels al 6 % (7 M urea) al 60 W for 3 h in 
order 10 determine Ihe polymorphic primers. We measured 
the Icn¡,'th of Ihe amplified microsatellile fragmcnts by run
ning an aliquot of elleh PCR produel on an automatie 
scqucneer ABI 3100 (Applied Biosystems, CA, USA) al 
35 W for 80-90 min using gene sean ROX-2500 (Applied 
Biosystems, CA, USA) as size standard. Allcles were scored 
us ing the Gene Mapper ver. 3.7 Software (Applied 
Biosystems, CA, USA). 
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Fil:. I Map of the smnpled populations of Q. castallea trough of 11 red 
o.tk species gradient in Mcxico. The populations are represented as / 
Corredor Biológico Cruchinautzin (Q. ca.)"/(lnea alopatric st¡md). Z Parque 
Nacional El Tcpozteco (Q. (;asrallea and Q. crassipes), 3 Parque 
Ecológico de la Ciudad de México (Q. castanca, Q. crassipes, nnd 

Genetic analysis 

We estimated Ihe gcncl ic variation ofQ. castanea using allele 
frequencies per locus in cach population, using 14 loci (six 
nSSRs and eight cpSSRs). For cpSSRs, we registered in cach 
population the haplorypie variation, whieh was estimated 
using the unbiased genetic diversity following the methods 

.'"". 
Q. !aun·na), 4 Parque Barranca de Tarango (Q. wstanea, Q. crassipes, 
Q. laurina , and Q. mexiCllna). 5 Parque las Peñas (Q. caSlanea, 
Q. crassipes, Q. laurintl, Q. mexicana. and Q. cmssifolia), and 6, Parque 
Ecológico El Huixteeo (Q. costal/ea, Q. /rl/lrjntt, Q. crassifolia, 
Q. candicans, Q. urb(1/1ii, and Q. scytophylta) 

ofNei (1987), é1S wcll as the genctic vill"iation (Gv), numbcrof 
haplotypes (nh), allelic richness (A), number ofprivale alldes 
(Ap), and Shannon diversity indcx (H). For nSSRs, we ca\cu
lated the genotypc number (ng), allcHe riclmess (A), Ilumber 
of private allclcs (Ap), and mean cxpcclcd hClcrozygosity 
(He). The analysis was perfonned with Arlcqu in v, 3.0 
(Excoffier et al. 2005) and Popgene v. 1.31 (Ych el al. 

Tablc 1 Locality mune, state, and numbcr ofrcd oak species associated to Q. caslam .. 'a in the Transmexican Voleanic Bclt 

Population number 

6 

Locality 

Corredor Biológico Ajusco-Chichinautzin 

Parque Nacional El Tepoztcco 

Parque Ecológico dc la Ciudad de México 

Parque Barranca dc Tamngo 

Parque Ecológico Las Peñas 

Parque Ecológico El Huixtcco 

State 

Morclos 

Morclos 

Mexicocity 

Mc¡¡icocity 

Mc¡¡ico state 

Guerrero 

Oak spccies 

Q. casfllnca 

Q. ClIS((lnf!a. Q. crassipe.\· 

Q. c(1stanf!a, Q. cra.r;,~ipes, Q. lallrina 

Q. castanea, Q. l:ras.\·jpes, Q. lallrÍlIa, Q. me.xictl/Ja 

Q. c(tStanca, Q. (·ra~·.'>"ipes, Q. lallrin(l. Q. mexicana, 
Q. ("ylIssifo/ia 

Q. caS/WIe(I, Q. crassifolia, Q. lallrina, Q. ca/ldicun.'>", 
Q. IIrba/lii, Q. sC)'tophyl/a 



29 

 

 

Trcc Gcnclics & Genomes 

1999). This Ia.<;t software was also uscd to test for homogcnc

ity ofa llele distributions. Kruskal- Wallis analysis ofvarianee 
was used to detenl1.ine differences in genetie divcrsity indexes 

(He, H, and Gv) among populations of Q. castanea . Thereaf
ter, Tukey test was conducted lO dctcmline s ign ificant difTer
ences betwecn Ihe genetie diversity mean values among pop

ulations (Zar 20 1 O). 
The geoetic structure of Q. casta/lea populations was ana

lyzed with Wright's F-statistics based on difTercnces in allel ic 

frcquencies (Weir 1996) and with RST statistics based on 
differcnces in the al1ele size (Slatkin 1995). R ST assumcs a 
stepwise mutation model in which more similar allele sizes 
diverged more recently (Hardy et a l. 2(03). The analysis was 

pcrfonned wilh Arlequin 3 .0 (Excoffier et al. 2005). 
To test how genetic variation is partitioned with in and 

among populations of Q. cas/anea at all sites, we uscd an 
ana lysis of molecu lar varianee ( 10,000 permutations) 
(AMOVA; Excofficr et al. 1992). 

Individual genetie diversity of Q. castanea was quanti fied 
using the internal relatedness (IR) parameter (Amos et al. 

200 1) with s ix nSS Rs loci (OCI ! , OE09, C08, F07, 
QpZAG 11 O, and QpZAG 11). IR is based on the rclalcdncss 

measure ofQuell er and Goodnight (1 9S9), except that at each 
locus two alleles, rather than two pairs of alleJes, are com
pared. Over severalloci, the resulti ng valucs are approximate

Iy nonnally distributed and ecntered on zero, with negative 
valucs suggesting rclalively outbred indiv iduals and high 
positivc values being suggestive of inbreeding (Garant et a l. 

2005). IR values were computed using Excel (Microsoft lne.) 
macro·written in Visual Basie provided on Ihe William Amos 

wehsite (hllp://www.zoo.eam.ac.ukf¿ooslam/mcglamos.htm; 

Department of Zoo logy, Cambridge Uni versity, UK). For 

Ihis study, IR values were multipl ied by (-1). Thus, - IR 
va lues below zero denote inbred individual s and va lues 

aboye zero denote outbred individuals. 
In order to asscss the reIationship belween the genetic 

diversity and species richncss of the oak eonununity associat· 
ed to Q. castallea, regression analyses were done (Zar 20 10). 
Al! statistical analyscs were done with Statistiea 8.0 (StatSoft 
2007). 

Rcsults 

AII the microsatellite loc i used were polymorphie eOllsidering 
the 120 individuals of Q. castanea. For nSSRs, we found 55 

allcles (from eight to 12 aUeles per locus) and 42 genotypes. 
On the othcr hand, with cpSSRs loci, we registered 25 alleles 
(mnging from six to ninc alleles pcr locus) and 21 haplotypcs. 

The test for homogeneity of aUele d istribution was highly 
significant (P<O.OOI) for all 14 loci (Markov chain Monte 

CarIo variation of Fisher 's exact test; Raymond and Roussel 
1995). Q. castal/ea populations shared aUeles among them al 

all loci. Therc were numerous private allclcs (N:: 30), but all 
presenled low frequency (mean frequency=O.032). 

In general, when analyzing both genomes, sympatric 
populations with the highest numbcr of red oak species 

associated to Q. castanea presented the highest levels of 
cxpccted hetcrozygosity (He), Shannon diversity index (H), 
and genetic variation (Gv) in eomparison with the allopatrie 
zone (Table 2). Kruskal- Wallis analysis of varianee showed 

signifieant differences in Ihe genetie diversity parameters 
analyzcd (He: H=27.43, P <O.OOI; H: H= 12.31, P <O.OO I, 
and Gv: H = 17.98, P<O.OOI ) umong Q. castanea popula

tions. rn general, !he Tukey test showed tbat genetic diver
sity (He, H, and Gv) differed s igni ficantly among the ana
Iyzed populatio ns, being higher in populations with the 
greatest numbcr of red oak spccies associated to Q. castanea 
(Tab1c 2). 

Genetic ditferentiation among populations 

Chloroplast microsatellitcs showed four to fi ve limes more 

gcnctic differentiation (RST and FST) in eomparison with nu
clear microsatellites (Table 2). The analysis of mo lecular 

variancc with the infinite allele rnadel (lAM) using nSSRs 
showed tha! the flXatioll indcx was statistically significant for 

Q. castanea (0. 134). The highcst variation was registered 
within populations (86.6 %) and tbe rcmaining (13.4 %) 
among them. AIso, the AMOVA with rhe stepwise mutational 

modcl (SMM) showed that the fixation index was stati stically 
s ignificant for Q. castal/ca (0.195) . 

On Ihe other hand, the analysis of molecular variance with 

IAM using epSSRs showed thal the fixation index was statis

tically significant for Q. castmlea (0.663). Also, the molecular 
analysis of varianee with SMM showed that the fixation index 

was statistically s ignificanl for Q. castanea (0.735). 

Relationship bctween the gCl1etic diversity of Q. castanea 
and the gradicllt of associated red oak spceies 

A llelic richness (A) vs. numbcr of private alleles (Ap) (r= 
0.91 , P <0.05) and number of genotypes (ng) vs. average 
expected hctcrozygosity (He) (r= 0.9 1, P<O.Ol ) obtained with 
nuclear markers were correlated among them. In order to 

assess thc relationship betwcen genetic divcrsity and the spe
cies richness of the oak conununity associated to Q. castal/ea, 
regression analyses were done only with Ap, He, and-IR 
variables. On the other hand, Shannon diversity (H) vs. allelic 

richness (A) (r=0.83, P<O.05), number ofhaplotypes (nh) vs. 
genetic diversity (Gv) (r== 0.86, P<O.05), and H vs. Gv (r= 
0.82, P<0.05) variables obtaincd with chloroplast markers 
were correlated among them. In order lo assess Ihe rclation

ship between genetic diversity and species richness ofthe oak 

cornmunity associated to Q. castanea, regression analyscs 
were done only with H and Ap variables. 

~ Springer 
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llIble 2 Diversity and genetic SlructUrc in six Mexican pDpulalions oflhe did no! diRá al (l=0.05 afler a multiple-comparison test (see abbrevilltion 
red oak Q. cas/anea using 14 microsa.te\lites loci (six nuclear and eight of localilies in Table 1) 
chloroplll5ts). The same lenen; show thatlhe mean valucs foreach locality 

Population N NO.ofloci " ,h A PA He H O, IAM, FST SMM, Rsr 

nSSR 

20 8 0.621 a 

20 6 0.611 a 

20 11 0.832 b 

20 9 12 0.765 e 

20 6 13 11 4 0.870 d 
6 20 6 17 10 5 0.873 d 

Mean 9.5 2.7 0.762 0.134· 0.195· 
cpSSR 

20 6 6 0.413 a 0.304 a 

20 0.587 b 0.417 b 

20 13 0.561 b 0.523 e 

20 9 0.537 e 0.582 d 

20 15 1.096 d 0.644 e 

20 18 9 1.114d 0.702 e 

Mean 7.6 2.0 0.718 0.545 0.663· 0.735· 

N numlx:r ofindividuals, nSSR nuclcllf ~imple scquence repe.1!S or microsatelliles, ~pSSR chloroplasl simple sequence repeats or microsatellites. ng 
number of genotypc~, A allclic richness, f}f number of prívate allclcs, n" number ol' haplotypes, He cxpccled heterozygo~ity, H Shannon index, Gv 
genctic variation, RsrRml F:;T genetic ditTcrentiation, 104M infinite allele model, SMM stcpwise mutalion model 

Internal relatcdncss, an index ofindividual genetie divcrsity, 
showcd thm in sympatric sites with the grcatcst number of red 
oaks spccics associated to Q. costal/ea, its geoctic diversity 
increased significantly (,-2=0. 13, P::50.001; Fig. 2). Similarly, 
nuctear and chloroplast genetie diversity at the population Icvcl 
showed a positive and significant relationship with the numbcr 
of red oales species growing in sympatry Wlth Q. castanea 
(nDNA He: ?~0.70, P~0.02; Ap: ?~0.77; P=0.02; epDNA 
H: ?~0.69; P=O.04; Ap: ?~0.78; 1'='0.02; Fig. 2). 

Discussion 

In the present study, we analyzed the influcnce ofthe local red 
oak cormnun ity richness on genetic variation of a focal red 
oak spceies, which cou ld be involved in hybridization events. 
Tn geneml, thcrc are fcw sueh studies in oak natural popula
Ilons. Our results support the proposed hypothesis by 
documenting a positive and significant rc1ationship between 
genetic diversity of Q. castanea and the numbcr of red oak 
species growing in sympatry. This [ast result is indepcndent of 
lhe cstimated paramctcr of genetie divcrsity (H, He, Ap and 
- IR) and ofthe markcr type (cpSSRs or nSSRs). 

We found Iha! - IR at thc individuallevel reveated an array 
of genotypes, whcrc a significant increase of heterozygous 
genolypes aeross the gradient(..r= 15.6, d.[ = 5, P<0.05) was 
observcd. Simultaneously, at Ihe population Ic"el, an mercase 

in heterozygosity, allclic richness, shared a[[eles, and private 
all eles was rcgistered as Ihe number of species increases. 
Similar results were obtained by Sánchez-Ortiz (2012) in a 
gradicnt of white oak spccies associated to Q. glabrescens 
(scction: Quen:'us) in Mexico. These rcsults suggcst that in
terspecific hybridization where Q. casta l/ea is direct1y in
volved as olle of the parental species might be rcsponsible 
for rhe ¡ncrease in genetic divcrsity levels of Ihe sympatric 
populations of this species. 

Our results are in accordanec with Peñaloza-Ramlrez 
(2011), who reported Ihat Ihe grcatcsl gcnctic variation of 
Q. casta l/ea in Mexico is observed at the TVB. The authors 
suggest that lhe origin and maintcnance of such levels of 
genetie divcrsity may be thc result of intcrspccifie hybridiza
tion, a common event betwccn red oak spccies in this partic
ular zonc. The TVB is considered a center of diversity for oak 
speeies (Nixon 1993), probably because it has acted as a 
natuntl bridge bctween othcr biogeographic provinces, facilí
tating the cantaet between isolated spccies and favaring their 
diversification (González-Rodrígucz et al. 2004; Tovar
Sánchcz ct al. 2008; Pcñaloza-Ramírcz et al. 2010) 

In particular, the populations that registered Ihe highesl 
gcnctic diversity indexes (populations 5 and 6, with four and 
five associated species to Q. castanea, respcctivc1y) indcpen
dcntJy ofthe markcr typc used (epSSRs or nSSRs) showcd the 
highcst number (cight) of private allclcs. This suggests lhat 
novel genct ic variants that are specific to the sympatric 
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Fig. 2 Relationship betV.'CC!l 
gcnetic diversity of Q. ero·tal/ea 
nIKI a gmdient or nssociated red 
onk species. basal on He, H, Ap. 
and IR, Populations are presenled 
in aaordance to TabJc J 
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populations of Q. castallea may have ariscn from introgrcs
sivc hybridization proeesses. When relared specics grow in 
sympatry, genes froln one speeies may be added to the gene 
pool ofthe other by inlrogressive hybridization. So, introgres
sivc individuals should exhibit allclcs ofboth parental spccics 
as wdl as new single and multilocus gcnotypes (Ricsebcrg 
and Wendell 1993). This hypothesis is supported by the find
ings in other hybrid zones. For examp[e, Burgarclla et al. 
(2009) and Lorenzo el al. (2009) reported that the Querclls 
suber population with the highest number of private alleles 
(cight from 58) rcgistcrcd !he highcst lcvcls of introgression 
with Quen:us itex using nSSRs. Sim ilar findings have becn 
described for the eo mplex PÜIIlS monlezumae x PinllS 
pseudostrobus (Delgado and Piñero 2002) and for Quercus 
kelloggii, Quen:us agrifolia, Que/t'us wisfizeni, and Quercus 
pa/1'/ifa (Dodd and Kashani 2003). 

In addition, Ihe higher numbcr of nuclear aUcles sharcd in 
the sympatrie areas as compared with allopatric populations 
that we found is a resuli Ihal suggests Ihal the hybridization 
phenomenon is slimulating an increase of shared allcles. Our 
data are consistent with the results reportcd in hybrid 

" 
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Oak species associated by locality (log) 

populations of Quen:us Iiaol/lngensis and Quelt'us mOllgolica 
(Zeng et al. 20 I O) and Q. suber and Q. j/ex (Lumaret and 
Jabbour-Zahab 2009) at the nuclear leve!. The alllhors men
tioned Ihat, insidc sympatric areas, Ihere are individuals tha! 
posscss at lcasl one aUcle ofthe opposite specics in their nSSR 
mulri locus genome as a resuli ofintrogressivc hybridization. 

rn this conlext, il has becn documenlcd thal various species 
thal grow in sympalry w ilh Q. cas tanea (Q. aflinjs, 
Q. crasslfolia, Q. crassipes, and Q. faun'na) show introgres
si ve hybridization patterns, for example, Q. faurina x 
Q. aifinis (Gonzálcz-Rodrigucz el al. 2004) and Q. crassipes 
x Q. crassifofia (Tovar-Sánchcz and Oyama 2004). More
over, these fou r species along with Q. mexicana may probably 
fonn a syngamcon (Valencia 1994). Subsequently, ficld ob
servations suggestcd that Q. castanea eould be part of this 
syngamcon (personal eomunieation, S. Valencia). This sec
nario suggests that morphological variation in Q. castanea 
populations can be promoted by introgressive hybridization. 

Cornmonly, in oaks, it has been reported thal backcrosses 
between hybrids and parental speeies can lead to the rccovery 
of one of the parental spceies types by recurren! baekerosses 

~ Springtr 
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with the same parental species (Ricsebcrg and Camey 1998; 
Buggs 2(07). Sueh later-generation backerosscs can display 
pure parental phenotypes but still contain introgressed genes 
from the other parental species. Under this perspective, il is 
possib1c Ihal sorne of our morphologically pure trees are 
admixed trees. In ordcr to detennine whieh individuals of 
Q. casfallea possess an ;.¡dmixed genotype. we are analyzing 
the population strueturc in our sample using a Bayesian anal
ysis implemented in the program STRUCTURE (data n01 
shown). \Ve suppose that the presencc of admixed trees tbat 
are ¡he result oflhc combination between Q. castanea and the 
other red oak genomes in Ihe sympatrie populations is Ihe 
factor that promotes the inerease in genetie diversity of 
Q. casta/lea through ¡he gradient in the red oak species 
riehncss. 

In gencml, it has been suggestcd that the hybrid frcqueney 
differs among areéls aecording to tbe intensity of the samplc 
(Lepais et al. 2009). In consequcnee. hybridization rates based 
on non-cxhaustive sampling should thus be taken wilh eau
tion. Dne advantage of our sampling design is that we sampled 
¡he same proportion ofindividuals at different sites, a faet that 
wkcs this potential bias into account. 

Another advanlage in our experimenta l design was that we 
only sampled lrees that were morphologieally reeognized as 
"pure" individuals of Q. castanea in all the analyzed popuJa
lions. lllis strategy was useful 10 reduce the possibility to 
sample hybrid individua ls bctwcen the differcnt red oak spe
eies that co-exist with Q. castanea in cach of the study 
location but thm 110t involve it direcIly as one of the parental 
species. Therefore, we suppose thal our genetic diversity 
estimates would nOl be influeneed by these hybrids with 
different aneeslry. 

On the other hand, our rcsults showed that the gmdient of 
associated species to Q. castanea explained from 69 % (H) to 
77 % (He) of the observed genetic diversity. These results 
suggest two possibilities: First, mixed/sympatrie zones are not 
necessarily the rcsult of hybridizarion between Q. castal/ea 
and al! other red oak spceies associated. Second, levcls of 
hybridization and the direction ofthe introgression Val)' along 
the ir geographical distribution. For interspecific gene flow to 
take place, in addilion lo a geographieal species overlap 
(Bclahbib et al. 200 1; Véllbuena-Carabaña et al. 2005), an 
overlap ofthc flowering pcriod is ncccssary. This las! tra it in 
wind-pollinated oaks pcml its an ¡nerease of multi-speeies 
poli en which may favor the oeeurrcnee of heterospeeifie 
erosses (Lcpais et al. 2009). Moreover, the influenee of spe
eies eomposition in cach locality should 110t be ctiscarded 
when analyzing Ihe hybridization phcnomenon; although tbis 
¡nfluenee would be small, it may promolc an increase in 
genctic d iversity or still maintain it. Mos! or the literature on 
oak hybridization suggests tha! introgrcssion rates vary in 
extenl and direction wilh speeies identity (Jiménez et al. 
2004; Curtu et al. 2007; Lepais et al. 2009). In this study, 
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population 6 had threc oak spceies (Q. candicans, Q. IIrbanii, 
and Q. scytophylla) that were nOl present in Ihe other sampled 
populations. Under this scenario, it is probably thal sorne 
speeies may be more prone to hybridize with Q. casranea than 
others. I-lowever, we considered that the influellce of the 
spceics composition on our rcsults should be smal! beeause 
the ¡nerease in Q. castanea gcnetie diversity was still 
mainmined. 

In addition, it has been documented that the habitat eondi
tion (Williams and Ehleringer 2000; Williams el al. 2001; 
Himranc et al. 2004), the geographieal loealizéllion of the 
hybrid zone (Tovar-Sánchcz and Oyama 2004), and the rela
tive abundance ofspecies (Lepais et al. 2(09) have in flueneed 
the levels of hybridization and the d irection of the introgres
sion. For example, Valbuena-Carabaña et al. (2007) found that 
6 to 22 % of the hybridization bctween Q. petraea and Q. 
pyrenaica depends on the environmental conditions at the site. 
Also, Curtu et al. (2007) acknowledged that 2 lo 16 % ofthe 
hybridization r'dte dcpends on the parental pair 01' Ihe speeies 
analyzed (Q. robllr, Q. pe/raea, Q. pllbescens. and 
Q.frainelto). Hence, lile levels ofhybridizarion are influcneed 
by the gcnetic affinily between species as a result ofphyloge
netic distances (Jiménez et al. 2004), different rates of gene 
flow (Curtu et al. 2007), the establishment and survivorship of 
hybrid individuals (Valbuena-Carabaña et aL 2(07), the repro
ductive syslem of hybrids (Lepais and Gerber 2011), or the 
proportion of eone-specifie pollen and density of individuals 
available [O rnating (Lagache et al. 20 (3). 

The genetic structure of Q. casta l/ea populutions revca1cd 
that the highest levels of nuclear genetie diversity were 
containcd within populations despite the mutational model 
analyzed (FsT=0. 134, RST=O. 195). In contrast, when we an
alyzed malemally inheritcd genomes, the highcst genetie di
versity was containcd among populations (FsT=0.663, RST= 
0.735). This pattem is supported by the results obtained by 
Petit et al. (2005), who analyzed 103 genera belonging to 52 
families of gymnospenns and angiospenns and found a mean 
genetie differcntiation (GST) ofO. 163 for nuclear and 0.655 for 
the ehloroplasl genomes. This pattem remains on ly when the 
gymnospenns are used for the analysis (nGsT=0. 184, cpGST= 
0.637). Moreover, our genelic differentiation results are similar 
to thosc reported for other oak species, like Qllercus agriffoJia 
(nFST= 0.23; cprsT=0.94) in USA (Dodd et al. 2008), 
Q. Jobarae (nFsT= 0.052; epFST=0.805) in USA (Grivet 
et al. 2008), and Q. glabrescens (nFST=0.097, nRsT= 0.213; 
cpFST=0.354, epRsT=0.597) in Mexico (Sánchez-Ortiz 20 12). 
These results are in a\,X;urdancc to Ihe mechanism of inhcri
tdllce ofboth genomcs, to the differenccs in dispersal efficien
ey, and lO lhe effective population sizc (Dueousso el al. 1993; 
Schaal et al. 1998; Streiffet al. 1998; Petit et al. 2(05). 

In oak spccies, nDNA is biparentally inherited and dis
perses through pollen and seeds, while the cpDNA is mater
naUy inherited and disperses only through seeds. It has been 
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documented that palien from oaks ean be pOlcnti<lily dispersed 
by wind from 7 10 199 km (Duoousso el al. 1993; Lahtinen 
el al. 1996). In contrast, oak seeds can be dispcrsed by gravity 
from 1 to 2 m and, in sorne cases, [rom 50 lO 150 III by sma11 
rodents (Dumolin et al. 1995; Streiff et al. 1998) and from 1 to 
5 km by somc birds (Ducousso et al. 1993). Based on this 
anríbules, Ennos (1994) eslimaled thal gene flow through 
pollen in oaks is 200 times more important than through seeds. 
Moreover, Ihe effective population sizc of a haploid genome 
(cpDNA) is two timcs smaller Ihan the nuclear genome for 
monoic speeics (Echl el al. 1998; Schaal el al. 1998). Thus, we 
can understand Ihe significant differences in the quantity of 
genctic varialíon and how it is spatially distributed between 
the nuclear and chloroplast genollles in this part"icular group of 
trees (Ennos 1994). 

Q. castanea is a spccics with chamcterislics of foundation 
spccies (thosc toat structurc a conununity by creating locally 
stable conditions for other spccies and by modulating and 
stabilizing fundamental ecosystem proecsses; Ellison et al. 
2005) besides prcsenting a wide geographical d istribution 
and being a dominant elernent of Mexican I'emperate forests. 
Our results demonstrated a significant ¡ncrcase in gcnetic 
diversity levels in Q. casranea populations as the red oak 
specics riehness increases. Hence, \vc suggest thal Q. castallea 
populations wilh higo genctic diversity levels will have pos
itive consequences that may extend to all of Iheir dcpendem 
communitics. Beneficial cffccts of high genctic diversity 
Icvcls of foundarion species thal hyblidizc, likc Eucalyptlls, 
Populus, Querr:us, and Salix, have been detccted on microbial, 
fungi, arthropod, and plant-dcpendent communities as well as 
ecosystemic processes (Driebe and Whilham 2000; Bailey 
er al. 2004, 2005; Wimp et al. 2004; Bangert el al. 2005; lason 
el al. 2005; Tovar-Sánchez and Oyama 2006; Adams el al. 
2011). 

The aforementioned studies provide a basis for the prcser
vation of genetic diversity not only at the species levcl bul also 
al higher levcls of biological organization such as the conunu
nity level (W1l11p el al. 2004). Due to the kcy role that fOllnda
rion species play in the structuring and function ing of Iheir 
dependent communities (BangC1t et al. 2005; Ellison et al. 
2005; Whitham el al. 2(06), il has becn proposed thal the 
conservation of their genelic diversity Is equal to the conser
vation ofthe genetic pool of rdrc spccies or al lisk of extinction 
(Wimp et al. 2004). Under this pcrspectivc, some authors have 
suggested to assign a new conservation status lO thcse spccies 
as well as strategies to protect Ihe mechanisms lhat mamtain 
rheir geneticdiversity (Wunp el al. 2004; Whitham el al. 2006). 

In Ihis sensc, toís study highlights how the conservation of 
tcmpcmtc foresrs witb high red o<lk spccies richness, domi
nated by Q. castanea, may be a useful strategy to maintain the 
genelic d ivcrsity of this foundation species. A lso, it is ncces
sary Ihat conservatíon strategies lowards oak forcsts, where 
Q. caslanea is present, eonsider the use of appropriatc genetic 

rcsources 1hat maximizc its genetic diversity (e.g., reintroduc
lion of local gennoplasm from different red oak species). 
Finally, our study illustrates the importance of considering 
the genetic infonnation lo dcvelop effective management 
and conservation strategies in order to maintain thc gcnetie 
diversity of foundation spccics and, in consequcnce, rhe bio
d iversity oftempcrale forests. 
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CAPITULO II 

Hibridación introgresiva de Quercus castanea (Fagaceae) a través de un gradiente en 

la riqueza de especies de encinos rojos 
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Abstract 

Interspecific gene flow between more than two species is a common phenomenon in oaks, 

which can occur simultaneously among different species, promoting the transfer of genetic 

material across species boundaries. However, the hybridization dynamics in multispecies 

hybrid zones remain unknown. In this study we showed the genetic evidence of 

hybridization and introgression of Quercus castanea across a natural gradient of red oak 

species richness. We analyzed five populations recognized morphologically as Q. castanea, 

one allopatric and four sympatric populations, where the number of red oak species 

associated to Q. castanea ranged from one to four. Also, one allopatric population of each 

red oak species that occurs in sympatry with Q. castanea was chosen as reference 

population (Q. crassipes, Q. laurina, Q. mexicana and Q. crassifolia). In total, six nSSRs 

were used in 10 and 20 individuals from each allopatric and sympatric populations 

respectively. Our results showed that allopatric populations formed completely distinct 

genetic clusters. In sympatric populations, we found evidence of hybridization and 

introgression among Q. castanea and three of its associated red oak species. However, the 

occurrence and frequency of hybrids between Q. castanea and these species varied among 

stands. Our analyses provide evidence and new insights into hybridization and 

introgression dynamics within a Mexican red oak species complex, through a focal species, 

Q. castanea. 

Key words: Interspecific gene flow · Multispecies hybrid zones · Nuclear microsatellites · 

Oaks ·  
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Introduction 

Natural hybridization and subsequent introgression are important processes in plant 

evolution and speciation (Barton 2001; Coyne and Orr 2004). For example, the movement 

of genes across species boundaries can promote genetic recombination and an increase in 

genetic diversity levels (Rieseberg 1997), the presence of new lineages (Seehausen 2004), 

adaptive solutions (Rieseberg et al. 2003), or colonization abilities (Potts and Reid 1988; 

Petit et al. 2004). In contrast, genetic pollution by alien alleles may disturb the endemism of 

rare species (Ellstrand and Elam 1993; Arnold 1997; Wolf et al. 2001; López-Caamal et al. 

2013). To clarify the direction in which species or populations are driven by natural 

hybridization is thus important, in order to predict their future status in the context of 

evolutionary and conservation genetics. 

Oaks (Quercus) represent good models for hybridization studies, because reproductive 

barriers between some species appear to be weak (Williams et al. 2001; Abadie et al. 2012; 

Lagache et al. 2013) and the hybridization phenomena is common. Interspecific gene 

exchange within this genus has motivated much debate on species concepts, suggesting that 

the biological species concept is inappropriate for oaks (Burger 1975; Coyne 1994). Also, 

oaks have played a central role in questions about the importance of introgression in plants 

evolution (González-Rodríguez et al. 2004; Tovar-Sánchez et al. 2004; Lepais et al. 2009) 

stimulating discussions on the role of ecological factors that promote or limit hybridization 

events (Buerkle 2009) and have served as a model in the development of a species concept 

that rely on ecological criteria (Muller 1952; VanValen 1976). In general, the existence of 
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plants morphologically and ecologically intermediate between oak species frequently has 

been explained as the result of interspecific hybridization (Howard et al. 1997; González-

Rodríguez et al. 2004; Burgarella et al. 2009; Peñaloza et al. 2010). However, the wide 

intraspecific variability of leaf and acorn morphology within the genera Quercus frequently 

limits its utility for hybridization diagnosis (Curtu et al. 2007). In recent studies, valuable 

information to detect and evaluate the level of hybridization and introgression direction has 

been obtained using genetic markers such as microsatellites, a complementary tool to study 

hybridization and introgression in oaks (e.g., Valbuena-Carabaña et al. 2005; Curtu et al. 

2007; Burgarella et al. 2009; Lepais et al. 2009; Peñaloza-Ramírez et al. 2010; Neophytou 

et al. 2011; Lagache et al. 2013). In general, hybridization has been intensively studied in 

white oaks (section Quercus), however, few studies have examined gene flow in red oaks 

(section Lobatae, Moran et al. 2012). Red oaks are an important part of the North American 

flora and there is evidence that suggests that species barriers may be weaker than in white 

oaks (Guttman and Weigt 1989; Kashani and Dodd 2002; Aldrich et al. 2003).  

Despite of a high frequency of interespecific gene flow that has been inferred from many 

combinations in oaks, most of the studies have been carried out in mixed stands consisting 

of only two parental taxa and their hybrids (e.g., Tovar-Sánchez and Oyama 2004; 

Valbuena-Carabaña et al. 2005; Albarrán-Lara et al. 2010; Neophytou et al. 2011; Lagache 

et al. 2013). Nevertheless, other species complexes of simultaneous hybridization among 

more parental taxa have been studied in nature (Dodd and Afzal-Raffi 2004; Curtu et al. 

2007; Lepais et al. 2009; Peñaloza-Ramírez et al. 2010; Moran et al. 2012). As a 

consequence, the dynamics of gene flow in multispecies hybrid zones are poorly known 
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(Lepais et al. 2009). Also, the major part of these studies has analyzed the hybridization 

dynamics in a restricted area.  

Recently, rates of hybridization in Quercus have been estimated by means of multilocus 

microsatellite genotypes combined with Bayesian statistical procedures. In these studies the 

results have been contrasting. For example, a study in three species of Mexican oaks (Q. 

hypoleucoides, Q. scytophylla and Q. sideroxyla) found that hybrids, including backcrosses 

and probable triple hybrids, were dominant in the contact zone (Peñaloza-Ramírez et al. 

2010). Also, a study in four species of European oaks (Q. robur, Q. petraea, Q. pirenaica 

and Q. pubescens) found that the percentage of hybrid individuals ranged from 10.7% to 

30.5% in different stands (Lepais et al. 2009). A recent study in four species of American 

red oaks (Q. rubra, Q. velutina, Q. falcata and Q. coccinea) found that the percentage of 

hybrid individuals was of 20% (Moran et al. 2012). In contrast, other studies have reported 

lower rates of hybridization. For example, analysis of interspecific gene flow between Q. 

robur, Q. petraea, Q. pubescens, and Q. frainetto in Romania showed that level of 

hybridization varied from 1.7% to 16.2% between species pairs (Curtu et al. 2007). 

Burgarella et al. (2009) found that the hybrids between two Mediterranean evergreen oaks, 

Q. suber and Q. ilex, comprised less than 2% of adults in areas where their ranges overlap. 

In a study of Q. virginiana and Q. geminata, two common species in the southeastern 

United States, 5.5% of adults showed mixed ancestry (Cavender- Bares and Pahlich 2009).  

These earlier studies have contributed with important insights into the issue of 

hybridization in oaks and at the same time show the complexity of this phenomenon. For 

instance, it has been reported that hybridization not only depends on the intrinsic 
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characteristics of the species involved, but also on the environmental context. Particularly, 

it has been documented that habitat conditions (Williams and Ehleringer 2000; Williams et 

al. 2001; Himrane et al. 2004; Lagache et al. 2013), geographical localization of the hybrid 

zone (Tovar-Sánchez and Oyama 2004), establishment and survivorship of hybrid 

individuals (Valbuena-Carabaña et al. 2007), different rates of gene flow (Curtu et al. 

2007), relative abundance and identity of species (Lepais et al. 2009), spatial structure of 

species (Salvini et al. 2009), or proportion of conspecific pollen and the density of 

individuals available to mating (Lagache et al. 2013) can influence the levels of 

hybridization and introgression in oaks. Also, recent studies have reported that the 

reproductive barriers that operate among oak species involved in hybridization events 

changes between species pair (Curtu et al. 2007; Jensen et al. 2009; Lepais et al. 2009, 

2013), depending of which species act as maternal or paternal parental (Boavida et al. 2001;   

Olrik and Kjaer 2007; Lepais et al. 2013) and in response to environmental variation 

(Lepais and Gerber 2011; Abadie et al. 2012; Lepais et al. 2013). In consequence, variation 

in the richness of the local oak community and in ecological and geographical factors 

among sites could promote differences in the occurrence, types of hybrids and its 

frequency. A better understanding of the conditions that enable the hybridization process to 

occur as well as the prediction of when and where hybridization is likely to happen, still 

today, represents an important research goal (Lepais and Gerber 2011; Lagache et al. 2013).  

Mexico is considered the center of diversification of the genus Quercus (Nixon 1993), 

including 161 species, out of which 68 % are endemic to the country (Valencia 2004). Of 

the total, 76 species belong to the section Lobatae (red oaks), considering 61 as endemic 

(Valencia 2004). Several studies conducted on Mexican red oaks have focused on 
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hybridization between two (González-Rodríguez et al. 2004; Tovar-Sánchez and Oyama 

2004) or three (Peñaloza-Ramírez et al. 2010) species. However, oak species complexes 

constituted of more species have been described in Mexico (Valencia 1994). The 

consideration of such multispecies interactions is fundamental in order to understand the 

dynamics and consequences of hybridization because this is the way that the phenomenon 

occurs in nature. In this context, the high number of oak species that coexist naturally at 

different sites added to complex topography, altitude and climatic diversity typical of the 

temperate forest of Mexico, provides a great opportunity to investigate the dynamics of 

gene flow in multispecies hybrid zones and how the frequency and types of hybrids vary 

among forests and ecological settings. Quercus castanea is a species that presents a wide 

geographical distribution and it is a dominant element of Mexican temperate forests. This 

species presents morphological diagnostic characteristics that easily demarcate in allopatric 

conditions. However, individuals with atypical leaf shapes have been detected when other 

red oaks species occur in sympatry with this species. Inside sympatric areas, the overlap in 

flowering phenology among red oaks is common, a fact that suggests that the phenomenon 

of hybridization may explain the observed variation. In a previous study using 14 

microsatellites (SSRs) primers (six nSSRs and eight cpSSRs) we showed that the genetic 

diversity of Q. castanea populations increases as the number of associated red oaks species 

also increases in sympatric sites (Valencia-Cuevas et al. 2014). We have suggested that this 

result is the consequence of interspecific genetic exchange. 

In this work, we analyzed if interspecific gene flow between Q. castanea and its associated 

species across a natural red oak species gradient occurs. The specific aims of this study 

were (i) to determine if Q. castanea individuals hybridize with other red oaks species that 
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grow in sympatric stands, (ii) to detect the level of hybridization and introgression between 

Q. castanea and their associated species across the gradient and (iii) to determine the 

influence that local red oak community richness has on hybridization patterns. 

Materials and methods 

Species description 

Quercus castanea Neé (Lobatae: red oaks) includes trees from 5 to 15m in height with a 

trunk diameter of 30- to 60-cm. These trees can be recognized easily in the field by its leaf 

characteristics such as shape (obovate, oblanceolate), underside veins conspicuously 

elevated and reticulate, margins [with 2-5 (6) short aristate teeth], secondary veins (8-12 on 

each side of the midvein), coloration (grey-greenish), and trichomes (fasciculate sessile). 

The flowering season is from April to May and fruiting from August to December 

(Valencia 1995; Vazquez 2006). It is located between 1,180- to 2,600- m a.s.l., and it 

distributes along all the major Mexican mountain ranges (Sierra Madre Oriental, Sierra 

Madre Occidental, Sierra Madre del Sur and Transmexican Volcanic Belt; Valencia 2004). 

It is found frequently in perturbed areas with a xerophytic shrub type of vegetation, it is 

also localized in mountain cloud forests (Rzedowski and Rzedowski 2001). Also, when 

other red oaks species occur in sympatry with Q. castanea the existence of individuals with 

atypical leaf shapes have been detected.  

The red oak species that were identified coexisting with Q. castanea through the species 

gradient were: Q. crassifolia Humb. & Bonpl., Q. crassipes Humb. & Bonpl., Q. laurina 

Humb. & Bonpl., and Q. mexicana Humb. & Bonpl. (Table 1). All four oak species are 

broadly distributed in Mexico (Valencia 2004).  
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Q. crassipes includes trees up to 17 m tall and 0.40-1m in trunk diameter. Leaves are 

deciduous, coriaceous, narrowly elliptic and lanceolate, their surface is barely lustrous and 

the lower surface is tomentose, white-grayish and with revolute margins (Rangel et al. 

2002). Q. laurina includes trees between 10- to 30-m in height with a truck diameter of 50 

cm or more. Leaves are coriaceous, lanceolate or elliptic-oblanceolate, their surface is 

green and lustrous. The lower surface is lustrous, slightly yellow with glandular hairs 

persisting in the axils of the larger veins (Valencia 1994). Q. mexicana includes trees 

between 3- to 15-m in height. Leaves are deciduous, coriaceous, elliptic, lanceaolate or 

oblonge, their surface is dark with stellate hairs scattered like dusty dots (Rangel et al. 

2002). Q. crassifolia includes large trees up to 23 m in height with a trunk diameter of 1 m. 

Leaves are deciduous, aristate, ovate, obovate or elliptic, with coriaceous upper surface, the 

lower surface is yellow tomentose, orange or brown (Rangel et al. 2002). 

Study sites and sampling 

The Transmexican Volcanic Belt (TVB) is an orographic system that traverses the central 

part of the country in an east-west direction, whose formation process began during the 

Quaternary- Pliocene (Gómez-Tuena et al. 2007). It is considered the youngest mountain 

range in Mexico and contains valleys higher than 2000 m in altitude and the highest 

mountains in Mexico (Ferrusquía-Villafranca 1998). Its complex topography, altitude and 

climatic diversity, combined with its geographical position provide a mosaic of 

environments, habitats and microhabitats for a large number of species (Challenger 1998). 

Trees recognized morphologically as Q. castanea were sampled from five populations (20 

trees per site), one allopatric population of Q. castanea (population A) and four sympatric 
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stands between Q. castanea and other red oaks species (population 1 to 4, Fig. 1) through 

the central part of the TVB. The number of associated species with Q. castanea in each 

sympatric locality ranged from one to four (Table 1). These species were: Q. crassipes (B), 

Q. laurina (C), Q. mexicana (D), and Q. crassifolia (E) (Fig. 1). Ten individuals from one 

allopatric population of each red oak species co-occurring in sympatry with Q. castanea 

were sampled (Table 1). Allopatric and sympatric populations were selected based on 

typical diagnostic characters of each species. Three transects of 1,000 m in each locality 

were done. At each 50 m, the nearest individual morphologically recognized as pure from 

each species was sampled.  

Molecular data 

Leaves with no apparent damage were collected from ten and twenty individuals from each 

allopatric (Q. castanea, Q. crassifolia, Q. crassipes, Q. laurina, and Q. mexicana) and 

sympatric population, respectively. Leaf tissue was frozen in liquid nitrogen and 

transported to the laboratory for DNA extraction. Total DNA was extracted and purified by 

using the DNAeasy Plant Mini Kit (Qiagen, Valencia, CA, USA). DNA quantification was 

done by fluorometric analysis (Eppendorf, Germany), and DNA quality was visualized by 

comparing the intensity of bands with known standards of lambda DNA on agarose gels at 

0.8%.  

Genetic analyses were performed using six nuclear microsatellite primers (nSSRs): OC11, 

OE09, CO8, FO7 (Aldrich et al. 2002), QpZAG110 (Steinkellner et al. 1997) and 

QpZAG11 (Kampfer et al. 1998) that showed to be polymorphic in Q. castanea. PCR 

reactions were set-up as follows: 15 ng of DNA template, 50mM KCl, 20 mM Tris–HCl 
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(pH 8.4), 2 mM MgCl2, 0.13 mM of each dNTP, 25 mM of each primer and 0.8 U of Taq 

polymerase, in a final volume of 15 µl. Reaction conditions were an initial denaturation 

step at 95 °C for 5 min, followed by 30 cycles at 94 °C for 1 min, 1 min at the appropriate 

annealing temperature, followed by 30 s at 72 °C, and a final extension at 72 °C for 8 min. 

Annealing temperature differed for each primer pair. 44 °C for ZAG110, 50 °C for CO8, 53 

°C for OC11, ZAG11 and EO9, and 58 °C for FO7. PCR products were resolved on 

polyacrilamide gels at 6 % (7 M urea) at 60 W for 3 h in order to determine the 

polymorphic primers. We measured the length of the amplified microsatellites fragments by 

running an aliquot of each PCR product on an automatic sequencer ABI 3100 (Applied 

Biosystems, CA, USA) at 35 W for 80-90 min, using gene scan ROX-2500 (Applied 

Biosystems, CA, USA) as size standard. Alleles were scored using the Gene Mapper ver. 

3.7 Software (Applied Biosystems, CA, USA).  

Statistical analysis   

Genetic assignment of allopatric and sympatric populations 

To confirm the genetic identity of allopatric pure populations and determine the proportions 

of ancestry of individuals from sympatric populations, we ran the program STRUCTURE 

2.3. (Pritchard et al. 2000) with data obtained from six nSSRs. This program is based on a 

Bayesian clustering to infer population structure with genotype data. In this analysis, each 

population is characterized by a set of allele frequencies at each locus. Individuals are 

probabilistically assigned to K populations (species in our case), or to parental populations 

in the case of admixed ancestry. To determine the optimal number of genetic groups (K), 

we ran STRUCTURE with K varying from 1 to 10, with 10 runs for each K value, to find 
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the K value with the highest posterior probabilities. Also, we used the ΔK statistics to 

evaluate the change in likelihood (Evanno et al. 2005). Our parameters were 50,000 burn-in 

periods and 100,000 Markov chain Monte Carlo repetitions after burn-in. First, we did the 

genetic assignment analysis of the individuals of the allopatric populations, using the no 

admixture model with correlated frequencies without population information. Later, we 

used the mixed model with correlated frequencies to analyze all sympatric populations, 

including as reference populations the four red oak species potentially connected by gene 

flow with Q. castanea in each run. We classified each individual using the classification 

scheme proposed by Vähä and Primmer (2006; e.g. Curtu et al. 2007; Burgarella et al. 

2009; Lepais et al. 2009; Ortego and Bonal 2010), in which individuals with assignment 

coefficient: Q ≥ 0.90 are considered as a purebred genotype and individuals with Q < 0.90 

as an hybrid genotype. However, individuals with Q < 0.90 for one cluster but Q < 0.10 for 

each of the remaining clusters were supposed to have the majority of their genome from 

one species without any significant influence from other species, and they were thus also 

classified as pure species. Introgressed forms are defined as those showing Q < 0.90 to 

belong their own species cluster and > 0.10 probability of belonging to other species 

clusters. After this analysis, each individual was assigned to one genetic category based on 

Q value and species genome combination. Output from STRUCTURE was postprocessed 

for publication using the program DISTRUCT (Rosenberg 2004). 

Results 

Genetic assignment of allopatric and sympatric populations 
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In general, these results showed a clear correspondence between species designation and 

the inferred genetic cluster. According to the values of log likelihood the highest posterior 

probability was obtained for five genetic clusters: lnP(D) = –6007.56. In consequence, 

STRUCTURE program determined that five genetic clusters best fit the data, which agrees 

with the existence of five phenotypically pure species. This result was also confirmed by 

the ∆K values, indicate that K = 5 is the most likely number of genetic groups (Fig. 2). 

Using the no admixture model in the program STRUCTURE, the allopatric reference 

populations had a high proportion of ancestry (Q > 0.9) from a single genetic group (Fig. 

3).  

Considering a threshold value of 0.90 to classify each individual as purebred or hybrid 

genotypes the genetic analyses of 80 trees recognized as Q. castanea across four sympatric 

populations, revealed the presence of 15 hybrid individuals (18.75 % of the total of 

individuals analyzed) with indications of genetic introgression between Q. castanea and 

three of four associated red oak species (Fig. 3). An exception were the PNT population 

(Table 1), where Q. castanea is coexisting with Q. crassipes, but we did not found 

individuals that showed a significant contribution of Q. crassipes or other genetic group, 

being practically a pure population. In PECM population, where Q. castanea coexists with 

Q. crassipes and Q. laurina, only the first species contributed to the Q. castanea genetic 

pool. Specifically, we found five individuals with evidence of admixture between Q. 

castanea and Q. crassipes genetic groups (values of Q for Q. castanea and Q. crassipes 

respectively: 0.791 and 0.197; 0.297 and 0.692; 0.405 and 0.583; 0.448 and 0.544; 0.502 

and 0.490). Similarity in PBT population, we found three individuals showing admixture 

between Q. castanea and Q. crassipes genetic groups (values of Q for Q. castanea and Q. 
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crassipes respectively: 0.617 and 0.372; 0.729 and 0.255; 0.540 and 0.447) in the PBT 

population. However, we did not detect hybrids with Q. laurina or Q. mexicana although 

both species were present in this site. PLP population had a contribution of Q. crassipes Q. 

laurina and Q. crassifolia genetic groups. In this population, Q. mexicana was present, but 

hybrids between this species and Q. castanea were not found (Fig. 3). Specifically, we 

detected seven individuals with indication of introgression, two between Q. castanea and 

Q. crassipes (values of Q for Q. castanea and Q. crassipes respectively: 0.738 and 0.255; 

0.664 and 0.315), four between Q. castanea and Q. laurina (values of Q for Q. castanea 

and Q. laurina respectively: 0.386 and 0.581; 0.580 and 0.409; 0.584 and 0.406; 0.444 and 

0.546) and one individual that presents a combination between Q. castanea, Q. crassifolia 

and Q. crassipes genetic groups (Q = 0.422, 0.348, and 0.213, respectively). Finally, one 

individual from this population, showed high probability of belong to Q. crassipes genetic 

group (Q > 0.90) (Fig. 3).  

Hybridization frequency and genetic combinations 

We found that the occurrence and frequency of the different combinations between Q. 

castanea and red oak species varied among stands (Fig. 4). For example in PNT population, 

we did not found evidence of a significant contribution of other genetic groups into Q. 

castanea gene pool. In contrast, our analysis detected five Q. castanea × Q. crassipes 

hybrids (25%) and fifteen Q. castanea genotypes (75%) in PECM population. Similarly, we 

found three Q. castanea × Q. crassipes hybrids (15%) and seventeen (85%) Q. castanea 

genotypes in PBT population. Finally, in PEP population four Q. castanea × Q. laurina 

(20%), two Q. castanea × Q. crassipes (10%) and one Q. castanea × Q. crassifolia × Q. 
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crassipes (5%) hybrids individuals were detected. The rest of the individuals of this last 

population were Q. castanea genotypes (65%).  

Discussion 

To best of our knowledge, this is the first study that evaluates interspecific gene flow 

throughout a natural richness gradient of red oak species, using Q. castanea as a focal 

species. This work provides genetic evidence that Q. castanea is involved in introgressive 

hybridization events with Q. crassipes, Q. laurina, and Q. crassifolia, three of the most 

common red oak species that coexist with Q. castanea in the temperate forests of the TVB. 

In contrast, hybrids between Q. castanea and Q. mexicana were not found, suggesting that 

differences in the reproductive barriers between species could be operating. Also, we found 

that the occurrence, frequency and admixture proportions of the different combinations 

between Q. castanea and red oaks change through the sites, probably due to influences of 

the variation in ecological factors across sympatric populations. Finally, our results suggest 

that the increase in the species richness of red oak local community favors the interspecific 

gene flow among Q. castanea and these associated species, however the co-existence of 

different red oak species with Q. castanea in sympatric stands, is not a sufficient condition 

to hybridize with it. Our analyses provide evidences and new insights into hybridization 

and introgression dynamics within a Mexican red oak species complex, through a focal 

species, Q. castanea. 

Genetic assignment of allopatric populations 

The morphological identification of species was supported by genetic analyses based on six 

nSSRs that identified the same number of genetic groups, which agrees with the number of 
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taxa involved in this complex. As suggested by Evanno et al. (2005), the intensity of 

sampling both individuals and markers plays a role in the correct detection of the number of 

genetic groups. In this sense, studies in closely related European (Valbuena-Carabaña et al. 

2005; Curtu et al. 2007; Salvini et al. 2009) and Mexican oaks (Peñaloza-Ramírez et al. 

2010) have suggested that five or six microsatellite loci are sufficient to distinguish 

between pure species. On the other hand, an effect of the partial sampling of individuals on 

the correct detection of genetic groups has been detected (Evanno et al. 2005). However, in 

this study, ten individuals were sufficient to correctly assign to a species. This result, 

suggest that in the allopatric populations that we chose as reference populations, each 

species remains distinct and that each one has its own degree of genetic cohesiveness 

(Templeton 1989).  

We found that the majority of the individuals from allopatric populations of each red oak 

species (including Q. castanea) were assigned to a single genetic group (Q > 0.9), a fact 

that suggests that these populations have not a significant genetic contribution from other 

species (Lepais et al. 2009), as a consequence they were useful as reference populations. 

Nevertheless, though these species are genetically isolated in allopatric conditions, the 

existence of genetically mixed individuals within phenotypically pure Q. castanea 

populations indicates that the genetic isolation among Q. castanea and associated species is 

not complete.  

Genetic evidence of the hybridization of Q. castanea across a natural gradient in red oaks  

In this study, the Bayesian analysis showed the occurrence of 15 hybrid individuals (18.75 

% of the total of individuals analyzed) that showed various degrees of admixture among Q. 
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castanea and three of the four genetic groups involved in this complex, in sympatric 

populations across a natural gradient of red oak species richness (Fig. 3). These results are 

congruent with a significant increase in genetic diversity levels in Q. castanea populations 

(He) as the red oak species richness increases (Valencia-Cuevas et al. 2014), suggesting 

that the presence of admixed trees that are the result of the combination between Q. 

castanea and other red oak genomes in the sympatric populations is the factor that 

promotes the increase in genetic diversity of Q. castanea. Similar results were obtained by 

Sánchez-Ortiz (2012) in a gradient of white oak species associated to Q. glabrescens 

(section Quercus) in Mexico. Moreover, the genetic diversity levels (Valencia-Cuevas et al. 

2014) showed a positive and significant relationship with the number of hybrid individuals 

reported in this study (r = 0. 98; P < 0.002). However, it is important to clarify that the co-

existence of other red oak species with Q. castanea is not a sufficient condition to hybridize 

with them, because this species did not show genetic evidence of hybridization with other 

red oak species present in the sympatric sites. Despite this finding, it is clear that the 

hybridization and introgression events detected in our analysis have been sufficient to 

increase the genetic diversity levels of Q. castanea in sympatric populations as was 

previously reported (Valencia-Cuevas et al. 2014). Likewise, the genetic exchange that has 

occurred among Q. castanea and three of its associated red oak species suggests that the 

hybridization has contributed to shape the patterns of atypical foliar morphological 

variation observed in sympatric populations of this species. Atypical morphological 

variation has been observed in other studies with oak species that occur in sympatry 

(González-Rodríguez et al. 2004; Tovar-Sánchez and Oyama 2004; Cavender-Bares and 

Pahlich 2009; Albarrán-Lara et al. 2010; Peñaloza-Ramírez et al. 2010) and this fact has 
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been usually interpreted as supporting the hypothesis of interspecific gene flow. In the 

future, it would be interesting to study the influence of hybridization on morphological 

features of Q. castanea, to test this hypothesis.  

In particular, genetic data indicated that the major proportion of hybrid individuals were Q. 

castanea × Q. crassipes, and Q. castanea × Q. laurina. In contrast, hybrid individuals that 

seem to be an admixture among Q. castanea and two parental genomes were scarce. Our 

analysis only detected one hybrid individual Q. castanea × Q. crassipes × Q. crassifolia in 

PLP. Similar results have been reported in a white oak species complex in Europa (Lepais 

et al. 2009) and in a two red oak species complexes, one in USA (Dodd and Azfal-Raffi 

2004) and in Mexico (Peñaloza-Ramírez et al. 2010). This deficit of tri-hybridizations has 

been explained on the basis that pre-zygotic reproductive barriers are not totally lost in 

hybrids, a condition that promotes that they remain reproductively isolated from non-

parental species. In consequence, high fidelity towards their parental species and the 

production of numerous backcrosses in both directions results in the recovery of purebreds 

within a few generations avoiding the complete species mixture in a hybrid swarm (Lepais 

and Gerber 2011). In spite of this last statement, hybridization involving more than two 

species seems to happen in natural populations (Lepais et al. 2009; Peñaloza-Ramírez et al. 

2010; this study). Kaplan and Fehrer (2007) explain that for a triple hybridization to occur 

it is required the production of fertile hybrid genotypes between at least two species, and 

then the crossing between hybrids and a third species, or between hybrids from different 

species combinations. In this sense, we suppose that this tree-hybrid individual that 

presented a combination between Q. castanea, Q. crassifolia and Q. crassipes genetic 

groups can be the result of the cross between a fertile hybrid genotype of Q. crassipes × Q. 
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crassifolia and a Q. castanea genotype. This last possibility arises because Q. × dysophylla 

Benth. individuals (hybrid between Q. crassipes and Q. crassifolia; Tovar-Sánchez and 

Oyama 2004) are coexisting with Q. castanea in this locality and probably, a cross among 

this type of hybrid and Q. castanea has been the route of incorporation of Q. crassifolia 

genome into the genetic pool of this last species.  

In general, our analysis revealed indications of genetic introgression within phenotypically 

pure Q. castanea populations suggesting that the genetic isolation among Q. castanea and 

its associated species is not complete. However, we did not find that Q. castanea 

individuals were involved in hybridization events with all red oaks in all sympatric 

localities suggesting that prezygotic barriers may be hindering hybridization events and 

postzygotic barriers may be affecting the survival and fertility of hybrid individuals 

between Q. castanea and red oaks. We do not have information about the nature and 

strength of reproductive barriers in Q. castanea and the red oak species associated. 

Nevertheless controlled crossing experiments (Abadie et al. 2012; Lepais et al. 2013) and 

mating system studies in natural populations (Curtu et al. 2009; Lepais and Gerber 2011) 

have revealed the existence of post-zygotic and (especially) pre-zygotic barriers between 

oak species. We suppose that the relative contribution of these two kinds of reproductive 

isolation together with the ecological context of hybridization have been fundamental in the 

maintenance of Q. castanea identity in the face of interspecific gene flow and they have 

also determine the outcome of contact between it and its associated red oaks.  

Hybridization rate between Q. castanea and red oaks across sympatric populations 

In general, it has been proposed that the sampling strategy is fundamental to detect 

hybridization (Evanno et al. 2005; Lepais et al. 2009). Lepais et al. (2009) suggested that 
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sampling a small proportion of individuals in a stand can lead to an underestimation of 

hybridization if oaks with typical leaf morphology are preferentiality sampled. 

Nevertheless, the genetic analyses revealed the presence of 15 hybrid individuals with 

indications of genetic introgression between Q. castanea and three of four associated red 

oak species. Traditionally, hybrid identification relies on morphological intermediacy 

(Anderson 1949; Wilson 1992). However, since parental and transgressive characters may 

also appear (Rieseberg and Ellstrand 1993; Rieseberg and Carney 1998) and as natural 

selection acts on the phenotype (López-Camal et al. 2013), it is well recognized that 

character expression in hybrids is complex and unpredictable. In oaks it has been reported 

that backcrosses between hybrids and parental species can lead to the recovery of one of the 

parental species types by recurrent backcrosses with the same parental species (Rieseberg 

and Carney 1998; Buggs 2007). Such later generation backcrosses can display pure parental 

phenotypes but still contain introgressed genes from the other parental species. Thus, 

morphological characters alone are of limited value in detecting hybridization, and 

additional genetic data are needed to prove hybrid origin, as was evidenced in the present 

work. Similarly, we found that an individual morphologically recognized as Q. castanea 

from the PLP population had a high probability to belong to Q. crassipes genetic group 

(Q>0.9). This finding suggests that this is a Q. crassipes individual with morphological 

characteristics of Q. castanea, indicating again the importance of the environment in the 

expression of the genotype.  

In particular, the percentage of hybridization between Q. castanea and red oak species 

associated varied from 15 to 35% depending on the stand. These estimations are in 

accordance with previous studies on oak hybridization. For example, a study with three 
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stands in Spain detected between 6 and 22% of hybrids between Q. petraea and Q. 

pyrenaica, depending on the stand (Valbuena-Carabaña et al. 2007). Also, Lepais et al. 

(2009) found that hat the percentage of hybrid individuals ranged from 10.7 to 30.5 % in 

different stands (Q. robur, Q. petraea, Q. pirenaica and Q. pubescens).  

Also, we found that the level of hybridization varies depending of the species combination: 

12.6% Q. castanea × Q. crassipes > 5.1% Q. castanea × Q. laurina > 1.2% Q. castanea × 

Q. crassipes × Q. carssifolia, values are similar in comparison with other studies. For 

example, analysis of interspecific gene flow between Q. robur, Q. petraea, Q. pubescens, 

and Q. frainetto in Romania showed that the level of hybridization varied from 1.7 to 

16.2% between pairs of species (Curtu et al. 2007). Burgarella et al. (2009) found that the 

hybrids between two Mediterranean evergreen oaks, Q. suber and Q. ilex, comprised less 

than 2% of adults in areas where their ranges overlap. In a study of Q. virginiana and Q. 

geminata, two common species in the southeastern United States, 5.5% of adults showed 

mixed ancestry (Cavender- Bares and Pahlich 2009). Though there are several studies 

reporting evidence of hybridization between almost all sympatric oak species (Muir et al. 

2000; Curtu et al. 2007; Valbuena-Carabaña et al. 2007; Lepais et al. 2009; Peñaloza-

Ramírez et al. 2010; Moran et al. 2012), the percentage of hybrids found seems to vary 

between species pairs and stands investigated. Moreover, heterogeneous patterns of 

hybridization between the same species pair in different parts of its geographic distribution 

are not infrequent in oaks (Williams et al. 2001; Curtu et al. 2007; Jensen et al. 2009; 

Lepais et al. 2009). These differences in admixture rates between species pairs and stands 

have been explained due to differences in the reproductive barriers among species and 

environmental variation respectively (Petit et al. 2002; Abadie et al. 2013; Lepais et al. 
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2013). For example, some studies report that particular oak species present differences in 

the strength of their reproductive barriers that limit the hybridization phenomenon [e.g., Q. 

robur and Q. petraea (Abadie et al. 2012); Q. robur, Q. petraea, Q. pubescens and Q. 

pyrenaica (Lepais et al. 2013)]. There is also evidence of asymmetric cross-compatibility 

between oak species (Steinhoff 1993), a fact that indicates that the success of hybridization 

events is preferentially directional and depends on the identity of the species that acted as 

maternal or paternal donor (e.g., the Q. petraea pollen being more successful on the Q. 

robur ovules than the Q. robur pollen are on the Q. petraea ovules, Olrik and Kjaer, 2007; 

Lepais et al. 2013). In this context, it is probably that there might be some species more 

prone to hybridize with Q. castanea than others, a fact that might explain in part, the major 

frequency of Q. castanea × Q. crassipes hybrids or the absence of Q. castanea × Q. 

mexicana hybrids.  

One of the most important results found in this work was that the co-existence of other red 

oak species with Q. castanea was not a sufficient condition to hybridize with it. We found 

that the occurrence and hybridization level between Q. castanea and red oaks varied 

geographically. For example, we did not find hybrids of Q. castanea × Q. crassipes in PNT 

or Q. castanea × Q. laurina in PBT and PECM populations, although Q. crassipes was 

present in the first site and Q. laurina was present in the last two sites. Also, both types of 

hybrids were the most common found in this work. These results acknowledge the 

importance of local environmental conditions on dynamics of interspecific gene flow 

between Q. castanea and associated red oaks. In this sense, there are several studies that 

have documented that the levels of hybridization and introgression in oaks varies with 

habitat conditions (Williams et al. 2001; Himrane et al. 2004; Lagache et al. 2013), 
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geographic localization of the hybrid zone (Tovar-Sánchez and Oyama 2004), 

establishment and survivorship of hybrid individuals (Valbuena-Carabaña et al. 2007),  

different rates of gene flow (Curtu et al. 2007), relative abundance and identity of species 

(Lepais et al. 2009), spatial structure of species (Salvini et al. 2009), or proportion of 

conspecific pollen and the density of individuals available to mating (Lagache et al. 2013). 

Under this context, we suggest that the differences in the occurrence and frequency of 

hybrids, found in this work could be influenced by the variation in ecological and 

geographical conditions along our study sites. In order to assess the importance of the 

ecological and geographical context on hybridization dynamics (Buerkle 2009), it was 

particularly important in our study design to consider that all the sampled populations were 

included in the TBV. This orographic system traverses the central part of the country in an 

east-west direction and it is considered the youngest mountain range in Mexico 

(Ferrusquía-Villafranca 1998). Also, it is characterized for its complex topography, altitude 

and climatic diversity, which combined with its geographical position, provide a mosaic of 

environments, habitats and microhabitats (Challenger 1998). This ecological variation 

among stands may promote variation in isolating barriers between species (Buerkle and 

Rieseberg 2001; Lepais et al. 2009, 2013; Abadie et al. 2012). Recent work (Rieseberg and 

Willis 2007; Lexer and Widmer 2008; Lowry et al. 2008) have concluded that there is large 

diversity in barrier types and strength in different plant systems, consistently with different 

numbers, effects or types of genes potentially involved in reproductive isolation. In this 

context, oaks are not the exception, since recent studies report that several oak species 

present variation in the degree of reproductive isolation, which has been attributed to the 

plasticity in the expression of reproductive barriers as a consequence of variation in 
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ecological conditions across mixed sites (Lepais and Gerber at al. 2011; Abadie et al. 2012; 

Lepais et al. 2013). A clear example is the contrast in the rate of hybridization that has been 

reported in different mixed stands of Q. robur and Q. petraea across Europe (Curtu et al. 

2007; Lepais et al. 2009; Jensen et al. 2009). Under this scenario, it is possible that the 

variation in the occurrence and percentage of hybrids found between Q. castanea and red 

oaks in our different sympatric populations, has been promoted by differences in the 

expression of reproductive barriers associated to environmental variation that characterize 

the TVB. Hence, it is likely that environmental variation at the scale of the TVB has led to 

contrasting expressions of reproductive isolation between Q. castanea and associated red 

oaks as has been suggested for Q. robur and Q. petraea in Europe (Lepais et al. 2013). 

In particular, the fact of that we did not find Q. castanea × Q. mexicana hybrids in the 

present study suggest that the reproductive barriers among these pair of species could be 

stronger than between Q. castanea and the other red oaks. However, is important to 

consider that to sample a small proportion of individuals in a stand can lead to an 

underestimation of hybridization if individuals with typical leaf morphology are 

preferentially sampled (Lepais et al. 2009). For example, the last authors revealed that more 

hybrids were detected in intensively sampled stands, suggesting that the estimated 

hybridization rates based on limited sampling should be taken with caution. Additional 

studies that increase the effort of sampling and experiments of controlled crosses between 

these species can be useful to test this hypothesis.  

Special mention deserves the PLP population where more species were coexisting with Q. 

castanea, and where more hybrids were detected and different genetic combinations were 
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found. This site is a natural protected area that presents an abrupt change in microclimatic 

conditions combining mesic and xeric settings in a fine geographical scale. This 

environment has permitted the co-occurrence of Q. castanea, Q. crassipes, Q. laurina, Q. 

mexicana and Q. crassifolia, because the first two species have preferences for xeric 

conditions and the last three for mesic conditions. Under this scenario, it is probably that an 

increase in multi-species pollen as a result of floral overlapping between Q. castanea and 

red oaks, as consequence of similar environmental conditions and spatial proximity, may 

favor the occurrence of interspecific crosses (Lepais et al. 2009), promoting hybridization 

and subsequent introgression in this site. Similarly, several studies at the stand level have 

reported that hybridization and introgression in oaks may be facilitated when species co-

occur in an area with smaller-scale environmental heterogeneity (Curtu et al. 2007; 

Valbuena-Carabana et al. 2007). 

Importance of hybridization on genetic diversity of Q. castanea  

Recent studies have reported high levels of nDNA and cpDNA diversity of Q. castanea 

populations located in TVB (Acosta 2008; Peñaloza-Ramírez 2011; Herrera-Arroyo et al. 

2013; Alvarado-Dávalos 2014; Valencia-Cuevas et al. 2014). The authors suggest that these 

results can be explained because Q. castanea is a species that probably has maintained high 

levels of gene flow through pollen, efficient dispersion of seeds, large and continuous 

populations during its evolution and a broad geographic range. Unfortunately, the 

temperate forests in Mexico are being cleared and fragmented for agriculture, cattle grazing 

and urban areas (Challenger 1998), a condition that puts under threat the maintenance of 

genetic diversity (Young et al. 1996; Lowe et al. 2005). Studies have showed that the levels 
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of genetic diversity of Q. castanea are preserved in both, nuclear and chloroplast genomes, 

in adults and seedling populations of fragmented habitats located in the TVB (Herrera-

Arroyo et al. 2013; Alvarado-Dávalos 2014). These results are interesting, because studies 

on several tree species in fragmented landscapes have reported a reduction in genetic 

diversity levels, particularly, in recently established individuals in comparison to older 

individuals due to reduction of gene flow, elevated inbreeding and genetic drift (Young et 

al. 1996; Lowe et al. 2005). These findings suggest that the fragmentation is not a factor 

that influences the levels of genetic diversity of Q. castanea populations inside the TVB. In 

contrast, Valencia-Cuevas et al. (2014) found a positive and significant relationship 

between genetic diversity of Q. castanea (nADN and cpADN) and the number of red oak 

species growing in sympatry with it. These results suggest that interspecific hybridization 

might be responsible for the increase in genetic diversity levels of the sympatric 

populations of Q. castanea. Using a Bayesian clustering analyses, Alvarado-Dávalos 

(2014) found three different genetic groups through several Q. castanea populations in the 

TVB, whose proportions change with the fragmentation levels of the population. The 

author suggests that this condition is a consequence of the reduction in the proportion of 

conspecific pollen and loss of connectivity among individuals available to mating in the 

fragmented landscape. Therefore, the gene pool of the individuals in fragmented 

populations comes from external parents, a fact that promotes the maintenance of the 

genetic diversity levels of Q. castanea. In addition, Valencia (1994) proposed that Q. 

castanea might probably exchange genes with Q. affinis, Q. crassifolia, Q. crassipes, Q. 

laurina and Q. mexicana, forming a syngameon. This information along with the data of 

previous ecological and genetic studies about Q. castanea populations within the TVB, 
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suggest that interspecific gene flow is an important factor that promotes high genetic 

diversity levels in this red oak species, supporting the hypothesis of introgressive 

hybridization among Q. castanea and its associated red oak species as evidenced in the 

present study.    
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Table legends 

Table 1. Locality name, state, and number of red oak species associated to Quercus 

castanea in populations from the Transmexican Volcanic Belt.  

 

Figure legends 

Fig. 1 Sampling populations, a) Allopatric populations of red oak species: Q. castanea (A), 

Q. crassipes (B), Q. laurina (C) Q. mexicana (D), Q. crassifolia (E), b) Sympatric 

populations of Q. castanea with different red oak species richness. 1= PNT, 2= PECM, 3 

=PBT, 4 = PLP. See table 1.  

Fig. 2 Estimated genetic groups (K) from STRUCTURE clustering analysis: (a) mean and 

standard deviation of lnP(D) for ten independent runs of STRUCTURE and (b) plot of 

statistics ∆K with respect to genetic clusters K (from 1 to 10). In both cases the peak 

indicates the most probable number of genetic groups. 

Fig. 3 Genetic assignment of five allopatric populations that represent pure species of: 

Quercus castanea, Q. crassipes, Q. laurina, Q. mexicana and Q. crassifolia and four 

sympatric populations based on the analysis of six nSSRs with a Bayesian method 

implemented in the program STRUCTURE. Each colored horizontal line represents the 

individual's probability of belonging to the cluster with that color. Values of the proportion 

of ancestry for each population are given in the table. 
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Fig. 4 Percentage of the different genetic category observed in each sympatric Quercus 

castanea population. Individuals were assigned to each category (Q. castanea pure 

genotype, Q. castanea × Q. crassipes hybrid genotype, Q. castanea × Q. laurina hybrid 

genotype, Q. castanea × Q. crassifolia × Q. crassipes hybrid genotype), depending on their 

individual coefficient of admixture derived from STRUCTURE. PNT = Parque Nacional El 

Tepozteco, PECM = Parque Ecológico de la Ciudad de México, PBT = Parque Barranca de 

Tarango, PLP = Parque Ecológico Las Peñas. 
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Table 1 

Population Locality State                    Oak species 

Allopatric stand    

A Coajomulco Morelos Q. castanea 

B Piñón San Luis Potosí Q. crassipes 

C Xuchitepec Oaxaca Q. laurina 

D Cuesta Colorada Hidalgo Q. mexicana 

E Cuesta Blanca Durango Q. crassifolia 

Sympatric stand    

PNT Parque Nacional El Tepozteco  Morelos Q. castanea, Q. crassipes 

PECM Parque Ecológico de la Ciudad de México Mexico city Q. castanea, Q. crassipes, Q. laurina 

PBT Parque Barranca de Tarango Mexico city Q. castanea, Q. crassipes, Q. laurina, Q. mexicana 

PLP Parque Ecológico Las Peñas Mexico state Q. castanea, Q. crassipes, Q. laurina, Q. mexicana, Q. crassifolia 
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Red oaks alopatric stands

Q. castanea simpatric stands
 

Fig. 1 
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CAPITULO III 

Efecto de la diversidad genética de Q. castanea sobre la comunidad de insectos 

endófagos asociados al dosel  
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Resumen 

Diferentes estudios han documentado que la diversidad genética de especies de plantas 

fundadoras puede tener efectos sobre la estructura y dinámica de sus comunidades 

asociadas. Quercus castanea es una especie con características de especie fundadora que 

presenta una amplia distribución geográfica y es un elemento dominante del dosel en los 

bosques templados mexicanos. Estudios previos revelaron que la diversidad genética de Q. 

castanea (microsatélites) se incrementa a través de un gradiente de riqueza de especies de 

encinos rojos, como resultado de flujo genético interespecífico. El objetivo de este estudio 

fue evaluar la influencia de la diversidad genética de Q. castanea sobre la estructura de su 

comunidad de insectos endófagos (insectos formadores de agallas y minadores de hojas) 

asociados al dosel, en términos de riqueza de especies (S), diversidad (índice de Shannon-

Wiener, Hʹ) e infestación. En este estudio se muestreó el dosel de 120 individuos de Q. 

castanea pertenecientes a seis poblaciones (20 por sitio) a través de un gradiente de 

diversidad genética previamente reconocido. En total, 27 especies de insectos endófagos 

pertenecientes a tres órdenes (Hymenoptera, Lepidoptera y Diptera) fueron identificadas. 

Una relación positiva y significativa entre la diversidad genética poblacional de Q. 

castanea y Hʹ de la comunidad de insectos endófagos de dosel fue revelada. Un patrón 

similar fue identificado entre S de la comunidad y la diversidad genética individual de Q. 

castanea. En contraste, el nivel de infestación no mostró respuesta a la diversidad genética 

de la planta hospedera. Los resultados sugieren que preservar los mecanismos que 

mantienen la diversidad genética de especies fundadoras, es una estrategia fundamental 

para mantener la biodiversidad de los bosques. 

 

Palabras clave: encinos rojos, hibridación, infestación, avispas formadoras de agallas, 

insectos minadores de hojas, diversidad de especies. 
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Introducción 

Ellison y colaboradores (2005) propusieron que los árboles de los bosques templados son 

excelentes candidatos para ser especies fundadoras, debido a que por su arquitectura, 

características funcionales y fisiológicas definen la estructura del bosque y regulan el 

microclima. Además, su biomasa y constitución química contribuyen de manera substancial 

en los procesos a nivel ecosistémico (Ellison et al., 2005). Las especies fundadoras han sido 

definidas como “aquéllas que estructuran una comunidad al crear condiciones localmente 

estables para otras especies, y por modular y estabilizar procesos ecosistémicos 

fundamentales” (Dayton, 1972; Ellison et al., 2005). El énfasis en este tipo de especies, las 

cuales constituyen un pequeño grupo del total de especies en un ecosistema, es porque 

diferentes estudios han documentado que sus atributos genéticos pueden revelar fuertes y 

predecibles efectos sobre las comunidades y ecosistemas (Whitham et al., 2003, 2006). La 

evidencia reciente indica que las diferencias genéticas dentro de especies fundadoras 

pueden afectar a las comunidades de artrópodos de dosel (Wimp et al., 2004; Tovar-

Sánchez y Oyama, 2006b; Tovar-Sánchez et al., 2013), los microorganismos del suelo 

(Schweitzer et al., 2008), los invertebrados acuáticos (LeRoy et al., 2006), los hongos 

micorrízicos (Sthultz et al., 2009) y las plantas del sotobosque (Adams et al., 2011). 

Asimismo, rasgos ecosistémicos, tales como el reciclaje de nutrientes (Schweitzer et al., 

2008), la producción primaria (Crutsinger et al., 2006) y la estabilidad del ecosistema 

(Keith et al., 2010) son afectados por la genética de las especies fundadoras.  

A la fecha, la mayoría de los estudios que han demostrado una base genética de la variación 

en el fenotipo de la comunidad se han realizado en individuos híbridos de especies 
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fundadoras (e.g., Eucalyptus, Dungey et al., 2000; Salix, Hochwender y Fritz, 2004; 

Quercus, Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b) y en genotipos específicos dentro de una especie 

(e.g., Oenothera, Johnson y Agrawal, 2005; Populus, Shuster et al., 2006, Schweitzer et al., 

2008; Solidago, Crutsinger et al., 2007). En contraste, pocos son los estudios que han 

relacionado alguna medida de diversidad genética con algún parámetro de la estructura de 

la comunidad (e.g., Populus, Wimp et al., 2004; Quercus, Tovar-Sánchez et al., 2006b; 

Tovar-Sánchez et al., 2013).  

Los estudios antes mencionados se han realizado bajo condiciones experimentales y en 

sistemas naturales. En el primer caso, la diversidad genética ha sido manipulada haciendo 

cruzas controladas entre genotipos de la planta hospedera, colectados de áreas geográficas 

grandes. Esta estrategia maximiza la variación genética y minimiza la variación ambiental, 

pues estos estudios se han realizado en jardines experimentales (e.g., Dungey et al., 2000; 

Hochwender y Fritz, 2004; Bangert et al., 2005; Shuster et al., 2006; Wimp et al., 2007). 

Sin embargo, se ha sugerido que los resultados de este tipo de estudios no reflejan las 

consecuencias ecológicas potenciales de diferentes niveles de diversidad genética en 

poblaciones naturales (Hughes et al., 2008) y pueden sobreestimar la importancia de los 

atributos genéticos de la planta hospedera para estructurar a las comunidades (Tack et al., 

2010, 2011). 

En condiciones naturales, la diversidad genética ha sido analizada bajo el supuesto del 

siguiente gradiente de diversidad genética [parentales < F1 < retrocruzas (Whitham et al., 

1994; Wimp et al., 2005, 2007; Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b; Adamas et al., 2011)] o 

medida a nivel poblacional (Wimp et al., 2004; Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b; Tovar-
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Sánchez et al., 2013) y de planta individual (Tovar-Sánchez et al., 2013). La ventaja de 

trabajar en sistemas naturales es el realismo y la capacidad de abarcar escalas espaciales y 

temporales relativamente grandes (Hughes et al., 2008). Sin embargo, en este tipo de 

estudios es difícil controlar variables asociadas a la ubicación espacial de las plantas 

hospederas que pueden tener influencia sobre la abundancia, distribución y diversidad de 

sus especies asociadas (Vellend y Gerber, 2005). 

Las comunidades de artrópodos de dosel han sido de las más utilizadas para evaluar la 

influencia de la diversidad genética de las plantas hospederas sobre sus comunidades 

asociadas (Hochwender y Fritz, 2004; Wimp et al., 2004, 2007; Bangert et al., 2006; Tovar-

Sánchez y Oyama, 2006b; Keith et al., 2010; Tack et al., 2010; Castegneyrol et al., 2012; 

Tovar-Sánchez et al., 2013). Esta preferencia se debe probablemente a que el dosel es un 

hábitat que puede delimitarse físicamente y a que sus comunidades de artrópodos son 

consideradas el componente principal en términos de abundancia y diversidad de especies 

(Stork y Hammond, 1997). Estimaciones hechas recientemente sugieren que la riqueza 

promedio global de este grupo es de 2.5 a 3.7 millones de especies (Hamilton et al., 2010). 

Adicionalmente, los artrópodos desempeñan un papel importante en términos ecológicos 

pudiendo actuar como polinizadores, presas, parásitos, parasitoides, herbívoros y 

detritívoros (McIntyre et al., 2001). En particular, la mayoría de los trabajos antes 

mencionados han incluido insectos endófagos, los cuales son un gremio importante que 

habita el dosel de los árboles e incluye a los formadores de agallas y minadores de hojas. 

Este grupo se caracteriza por estar cubierto por los tejidos de las hojas y alimentarse del 

tejido mesófilo de éstas (Cornell, 1990), además de que son especie, órgano y tejido 

específicos (Stone, 2002). Este alto grado de especialización y su estrecha relación con la 
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planta hospedera sugieren que este grupo representa un buen modelo para evaluar la 

influencia de la genética de la planta hospedera sobre las comunidades asociadas (Tovar-

Sánchez y Oyama, 2006b). Sin embargo, es importante mencionar que comunidades de 

insectos ectófagos (Tovar-Sánchez et al., 2013), hongos endófitos, micorrizas, plantas 

epífitas y terrestres, y microorganismos del suelo también han respondido de forma 

significativa a la genética de las plantas (Whitham et al., 2012).  

A nivel de comunidad, las consecuencias ecológicas de la diversidad genética de las plantas 

hospederas han sido detectadas en parámetros como la riqueza (Dungey et al., 2000; 

Bangert et al., 2005; Bangert et al., 2006, 2008), la composición (Dungey et al., 2000; 

Bangert et al., 2005; Wimp et al., 2005; Bailey et al., 2006) y la diversidad de especies 

(Wimp et al., 2004; Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b; Ferrier et al., 2012; Tovar-Sánchez et 

al., 2013). En general, los estudios han reportado que la diversidad y riqueza de especies 

incrementa con el número de genotipos [e. g., diversidad genotípica (Wimp et al., 2005; 

Johnson et al., 2006; Crutsinger et al., 2006, 2009; Ferrier et al., 2012)], asi como con la 

diversidad genética poblacional (Wimp et al., 2004, 2005, Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b; 

Tovar-Sánchez et al., 2013) e individual (Tovar-Sánchez et al., 2013) de la planta 

hospedera. La explicación de este patrón ha sido que el incremento en la diversidad 

genética de la planta hospedera promueve cambios a nivel morfológico (Lambert et al., 

1995; Tovar-Sánchez y Oyama, 2004), arquitectónico (Martinsen y Whitham, 1994; 

Whitham et al., 1999; Bangert et al., 2005), fenológico (Hunter, 1997) y químico (Fritz, 

1999; Wimp et al., 2004), características que constituyen el abanico de condiciones y 

recursos que pueden ser explotadas por los herbívoros.  
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Adicionalmente, se ha sugerido que la diversidad genética de la planta hospedera no sólo 

tiene impacto directo sobre las comunidades de herbívoros asociados, ya que su influencia 

puede extenderse indirectamente a los siguientes niveles tróficos, promoviendo un efecto en 

cascada a través del ecosistema (Whitham et al., 2003; Bailey et al., 2006). Por ejemplo, un 

incremento en la diversidad genética de la planta hospedera puede promover un incremento 

en su complejidad arquitectónica y calidad nutricional (Bailey et al., 2004; Glynn et al., 

2004), favoreciendo la diversidad y abundancia de herbívoros (Bailey et al., 2006) y, en 

consecuencia, la intensidad de depredación y el grado de parasitismo (Sarfraz et al., 2008).   

En general, los resultados antes mencionados han llevado a proponer que la diversidad 

genética de la planta hospedera es un factor que debe considerarse en estudios ecológicos, 

ya que se ha evidenciado que tiene una influencia significativa sobre la abundancia, 

distribución y diversidad de los miembros de las comunidades asociadas (Johnson, 2011).  

Los encinos o robles (Quercus, Fagaceae) presentan una alta diversidad a nivel mundial 

(531 especies, Govaerts y Frodin, 1998). En particular, México contiene 161 especies de las 

cuales 109 son consideradas endémicas (Valencia, 2004), situación que lo coloca como el 

centro de diversificación más importante para el género. Una característica común de este 

grupo de plantas es la alta frecuencia con la que se presenta el fenómeno de hibridación e 

introgresión en condiciones naturales (e.g., Curtu et al., 2007; Lepais et al., 2009; Peñaloza-

Ramírez et al., 2010; Ortego y Bonal, 2010; Moran et al., 2012), característica que ha sido 

atribuida a barreras reproductivas incipientes entre algunas especies (Bacilieri et al., 1995; 

Abadie et al., 2012; Lepais et al., 2013). Los análisis genéticos de poblaciones de encinos 

involucradas en eventos de hibridación han documentado que este proceso favorece el 
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incremento en sus niveles de diversidad genética (e.g., González-Rodríguez et al., 2005; 

Tovar-Sánchez et al., 2008; Valencia-Cuevas et al., 2014). Otro hecho importante es que el 

flujo genético interespecífico en encinos no se limita sólo a un par de especies. En la 

literatura existen diferentes trabajos que han reportado evidencia genética que indica que en 

la naturaleza se presentan  eventos de hibridación que incluyen de manera simultánea a más 

de dos especies de encinos (Dodd y Afzal-Rafii, 2004; Curtu et al., 2007; Lepais et al., 

2009; Peñaloza-Ramírez et al., 2010; Valencia-Cuevas et al., datos no publicados). Los 

resultados de estos estudios han mostrado que en las zonas híbridas multiespecies se 

presentan individuos en cuyo genoma existe material genético de diferentes grupos 

genéticos (e.g., especies), en diferente combinación y proporción.  

A pesar de que los encinos constituyen uno de los grupos de árboles y arbustos más 

importantes de la zonas templadas del Hemisferio Norte (Lowe et al., 2004) y que varias de 

las especies del género presentan atributos de especie fundadora (Ellison et al., 2005), son 

pocos los estudios que han analizado la influencia de la diversidad genética de la planta 

hospedera sobre las comunidades de artrópodos asociados al dosel en encinos. Además, en 

estos estudios los resultados han sido contrastantes. Por un lado, Tovar-Sánchez y Oyama 

(2006b) reportaron una relación positiva y significativa entre la diversidad genética 

poblacional de siete zonas híbridas del complejo Q. crassipes × Q. crassifolia en México y 

la diversidad de las comunidades de insectos endófagos asociados al dosel. De manera 

similar, mayores niveles de diversidad, riqueza y densidad de especies fueron encontrados 

por Tovar-Sánchez et al. (2013) en la comunidad de insectos ectófagos asociados al dosel 

de plantas genéticamente más diversas de Q. castanea y Q. crassipes en el centro de 

México. En contraste, Tack et al. (2010) encontraron que la diversidad genética tiene poca 
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influencia en la estructura de la comunidad de insectos endófagos (agalleros, minadores y 

enrolladores de hojas) asociados al dosel de Q. robur en Finlandia. Resultados similares 

fueron reportados por Castegneyrol et al. (2012), quienes encontraron que los atributos 

genéticos de la planta hospedera (diversidad genética, parentesco e identidad genética) no 

tuvieron un efecto significativo sobre la estructura de la comunidad de insectos fitófagos 

(endófagos y ectófagos) asociados al dosel de Q. robur en Francia. Los resultados 

contrastantes en estos trabajos, aunado al escaso número de estudios que han evaluado el 

efecto de la diversidad genética de las especies de encinos sobre sus comunidades de 

artrópodos asociadas, hacen clara la necesidad de realizar más trabajos bajo esta 

perspectiva.  

Quercus castanea es una especie con características de especie fundadora, presenta amplia 

distribución geográfica en México y es un elemento dominante de los bosques en donde 

habita. Se sabe que la diversidad genética de Q. castanea incrementa a través de un 

gradiente en la riqueza de la comunidad local de encinos rojos (Valencia-Cuevas et al., 

2014) y que este gradiente natural de diversidad genética en esta especie, es el resultado de 

flujo genético interespecífico con tres especies que comúnmente coexisten con Q. castanea 

en zonas de simpatría (Q. crassipes, Q. laurina y Q. crassifolia, Valencia-Cuevas et al., 

datos no publicados). Específicamente, se encontró que la ocurrencia y frecuencia de los 

híbridos entre Q. castanea y estas especies varía entre sitios.  

El objetivo de este estudio fue determinar la influencia de la diversidad genética de Q. 

castanea sobre la estructura de su comunidad de insectos endófagos asociada al dosel, en 

términos de riqueza de especies (S), diversidad de especies (Hʹ) e infestación, a través del 
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gradiente natural de diversidad genética reportado previamente por Valencia-Cuevas et al. 

(2014). Estudios en condiciones naturales como el presentado aquí, son importantes para 

entender las consecuencias ecológicas potenciales de la diversidad genética.  

Materiales y Métodos 

Especie de estudio 

Quercus castanea Neé (Lobatae) es una especie de encino rojo que presenta individuos de 

5-15m en altura, con un diámetro de tronco de 30-60cm (Rangel et al., 2002). Estos árboles 

pueden ser reconocidos por sus características foliares, tales como la forma obovada u 

oblanceolada de las hojas, envés con venas conspicuamente elevadas y reticuladas, 

márgenes con dos a seis dientes cortos, ocho a 12 venas secundarias de cada lado de la vena 

media, una coloración gris-verdosoa y tricomas fasciculados y sésiles. Su época de 

floración se presenta en los meses de junio y julio, mientras que la fructificación se presenta 

de agosto a diciembre (Rangel et al., 2002). Esta especie se distribuye entre los 1180 a los 

2600 m s.n.m., presentándose a través de los mayores sistemas montañosos mexicanos 

[(Sierra Madre Oriental, Sierra Madre Occidental, Sierra Madre del Sur y Faja Volcánica 

Transmexicana (FVT); Valencia, 2004)]. Es frecuente en áreas de matorral xerófilo 

perturbado y en bosques mesófilos de montaña (Espinosa, 2001).  

 Sitios de estudio  

Las poblaciones de Q. castanea muestreadas en este trabajo son las mismas que utilizaron 

Valencia-Cuevas y colaboradores (2014), a través de las cuales se presentó un gradiente 

natural en la diversidad genética resultado de flujo genético interespecífico (Fig. 1). Las 
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localidades muestreadas fueron: el Corredor Biológico Ajusco-Chichinautzin (CBACh) y 

Parque Nacional El Tepozteco (PNT) en el estado de Morelos, el Parque Barranca de 

Tarango (PBT) y el Parque Ecológico de la Ciudad de México (PECM) en la ciudad de 

México, el Parque Las Peñas (PLP) en el Estado de México, y el Parque Ecológico el 

Huitexo (PEH) en el Estado de Guerrero. Los efectos ambientales del sitio que pueden 

tener influencia sobre la estructura de las comunidades de insectos endófagos de dosel, 

fueron minimizados debido a que las localidades antes mencionadas presentaron las 

siguientes características en común: historia geológica (todas las localidades pertenecen a la 

FVT, cuyo proceso de formación comenzó durante el Plioceno; Gómez-Tuena et al., 2007), 

clima (templado subhúmedo) y tipo de vegetación (bosque maduro). Asimismo, las 

localidades son similares en términos de altitud (entre los 1800-2500 m), tipo de suelo 

(origen volcánico o derivado de rocas ígneas y sedimentarias) y estado de conservación (no 

presentan disturbios a nivel local debido a que se ubican en áreas de conservación en 

México). 

Datos moleculares  

Los 120 individuos (20 árboles por localidad) reconocidos morfológicamente como Q. 

castanea utilizados en este estudio, fueron previamente examinados mediante 14 SSRs (seis 

nSSRs y ocho cpSSRs), encontrándose que los niveles de diversidad genética poblacional e 

individual de Q. castanea incrementan con el número de especies de encinos rojos 

asociados (Valencia-Cuevas et al., 2014). Posteriormente, el análisis de los mismos 

individuos (nSSRs) utilizando el programa STRUCTURE evidenció flujo genético 

interespecífico entre Q. castanea y tres de las especies que comúnmente coexisten con ella 
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en zonas de simpatría (Q. crassipes, Q. laurina y Q. crassifolia; Valencia-Cuevas et al., 

datos no publicados). Específicamente, el estudio reveló que Q. castanea ha incorporado 

genoma de estas especies, en diferente proporción a través del gradiente.  

Muestreo de insectos endófagos  

La estructura de la comunidad de insectos endófagos del dosel de Q. castanea fue analizada 

en los mismos 120 árboles usados por Valencia-Cuevas et al. (2014). Estos individuos 

presentaron de 8-10 m (9.12 ± S.E. 0.17 m) en altura y entre 18.3 y 20.1 m
2
 (19.20 m

2
 ± 

2.08 m
2
) de cobertura del dosel. Además, el dosel de estos árboles no se traslapaba con el 

de otros árboles dentro del bosque de encino. Las agallas y las hojas con minas colectadas 

en la parte media del dosel de cada árbol hospedero fueron separadas a nivel de 

morfoespecie, colocadas en contenedores de plástico previamente etiquetados y 

transportadas al laboratorio en donde los insectos emergieron. Los insectos fueron 

identificados al nivel taxonómico más fino posible. Para determinar el nivel de infestación 

de insectos endófagos asociados al dosel de cada árbol hospedero se contabilizó el número 

de agallas o minas en 200 hojas provenientes de cuatro ramas elegidas al azar (e.g., 50 

hojas por rama).  

Análisis de datos 

Para evaluar la influencia de la diversidad genética de Q. castanea sobre la riqueza (S) y la 

diversidad (Hʹ) de sus comunidades de insectos endófagos asociados al dosel, el 

parámetro de heterocigosis esperada (He) a nivel poblacional, reportado por Valencia-

Cuevas et al. (2014) fue utilizado. Además, la diversidad genética de Q. castanea a nivel 

individual fue caracterizada mediante el índice de homocigosidad por loci (HL), una 
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medida derivada de microsatélites que mejora los estimados de heterocigosidad. Este 

parámetro destaca la contribución de cada locus al valor de homocigosidad dependiendo de 

su variabilidad alélica (Aparicio et al., 2006). HL se calculó como sigue: HL = (ΣEh)/(ΣEh + 

ΣEj), donde Eh y Ej son la heterocigosidad esperada de los loci que un individuo presenta en 

homocigosis (h) y en heterocigosis (j), respectivamente. Cuando este índice presenta 

valores cercanos a 0 todos los loci son heterócigos, mientras que cuando los valores se 

acercan a 1 todos los loci son homocigos. HL fue estimado usando CERNICALIN, una 

hoja de Excel disponible por solicitud. Para este estudio, los valores de HL fueron 

multiplicados por −1. Por lo tanto, los valores negativos de HL denotan individuos 

endogámicos y valores positivos denotan individuos exogámicos. 

El índice de mezcla genética (IMG) fue utilizado para calcular la contribución relativa de 

cada grupo genético (especie) al pool genético de Q. castanea. Para obtener este parámetro, 

la contribución local del grupo genético i (Cgi) se dividió entre su contribución total en 

todos los sitios (Cgi Total) y se promedió con las contribuciones registradas de todos los 

grupos genéticos presentes en cada sitio. De tal manera que el IMG se definió como: 

Σ Cgi /Cg iTotal
n

i=1

n
IMG =

 

donde n = el número total de grupos genéticos (especies). El intervalo de IMG va de 0 a 1 

(modificado de Maes et al., 2005).  

La diversidad de la comunidad de insectos endófagos de dosel fue estimada usando el 

índice de diversidad de Shannon-Wiener (Hʹ), el cual fue comparado entre pares de 
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árboles con una prueba de aleatorización descrita por Solow (1993). Esta prueba remuestrea 

10,000 veces de una distribución de abundancia de especies producida por la suma de las 

dos muestras. 

El valor de infestación para cada árbol hospedero se estimó como (número de agallas o 

minas) ×100/200 hojas. Posteriormente, se calculó un valor promedio por población. Se 

realizó un análisis de varianza para determinar si existen diferencias significativas en la 

infestación promedio (%) entre sitios. Finalmente, una prueba de Tukey reveló entre cuáles 

poblaciones existen diferencias significativas.  

Para evaluar la influencia de la diversidad genética [poblacional (He) e individual (HL)] y 

el índice de mezcla genética (IMG) de Q. castanea sobre Hʹ, S y los niveles de infestación 

de la comunidad de insectos endófagos asociados al dosel, se hicieron análisis de regresión 

(Zar, 2010). Estos análisis estadísticos se hicieron con los programas Species diversity and 

richness ver. 3.03 (Henderson y Seaby, 2002) y STATISTICA ver. 8.0 (StatSoft, 2007). 

Resultados 

Composición de la comunidad de insectos endófagos 

La comunidad de insectos endófagos asociados al dosel de Q. castanea estuvo conformada 

por 27 especies, pertenecientes a tres órdenes: 23 especies de Hymenoptera, dos de 

Lepidoptera y dos de Diptera. En particular, el grupo de insectos agalleros (Hymenoptera: 

Cynipidae) estuvo representado por cinco géneros: Amphibolips, Andricus, Kokkocynips, 

Erythres y Neuroterus. El género más importante en términos de riqueza de especies fue 

Andricus con el 60.86 % de las especies. Por su parte, el grupo de los insectos minadores de 
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hojas estuvo representado por dos familias del orden Diptera (Cecidomyiidae y 

Chloropidae) y dos familias del orden Lepidoptera (Bedellinae y Gelechiidae) (Tabla 1). 

Niveles de infestación 

El porcentaje de infestación promedio de los insectos endófagos (avispas formadoras de 

agallas e insectos minadores de hojas) asociados al dosel de Q. castanea varió 

significativamente entre localidades (F5, 162 = 42.688, P < 0.0001). En general, el porcentaje 

de infestación registró el siguiente patrón: PNT (12.98 ± e.e. 1.92) = PECM (14.78 ± e.e. 

0.74) < PEH (18.61 ± e.e. 0.73) = CBACh (24.45 ± e.e. 1.22) < PLP (26.23 ± e.e. 1.52) < 

PBT (36.01 ± e.e. 1.52). 

Relación entre la diversidad genética de la planta hospedera y la comunidad de 

insectos endófagos 

Este estudio reveló que la diversidad genética de la planta hospedera afecta 

significativamente la riqueza y la diversidad de especies de la comunidad de insectos 

endófagos de dosel. En particular, los resultados mostraron que S de la comunidad de 

insectos endófagos mostró una relación positiva y significativa con la diversidad genética 

individual (HL) de la planta hospedera (r = 0.56, P < 0.001; Fig. 2). Un patrón similar se 

encontró entre la diversidad genética a nivel poblacional (He) con Hʹ de la comunidad de 

insectos endófagos (r = 0.81, P < 0.05; Fig. 2). En contraste, Hʹ (r = 0.44, P>0.05) y S (r = 

0.36, P>0.05) no respondieron al IMG de Q. castanea. Similarmente, los niveles de 

infestación no mostraron respuesta a la diversidad genética poblacional (He) de la planta 

hospedera (r = 0.12, P > 0.05). 
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Discusión 

Influencia de la diversidad genética sobre la comunidad de insectos endófagos 

La diversidad genética de Q. castanea afecta la estructura de su comunidad de insectos 

endófagos de dosel. Específicamente las magnitudes de S y Hʹ de la comunidad responden 

de manera positiva y significativa a los niveles de diversidad genética individual y 

poblacional de Q. castanea, respectivamente. En contraste, la infestación no mostró 

respuesta a ninguno de los parámetros de diversidad genética de la planta hospedera. 

Resultados similares han sido descritos previamente en otras especies consideradas 

fundadoras dentro de sus ecosistemas.   

En general, las consecuencias ecológicas de la diversidad genética a nivel poblacional han 

sido bien estudiadas (e.g., incremento en la adecuación de la población y menor riesgo de 

extinción, entre otras; Vellend y Geber, 2005). Sin embargo, a nivel de comunidad, aún no 

se tiene claro su papel en la organización y dinámicas de estos sistemas (Jonhson y 

Stinchcombe, 2007; Hersch-Green et al., 2011; Wymore et al., 2011). Se ha propuesto que 

para que la diversidad genética tenga un efecto significativo sobre la comunidad, esta 

última debe estar dominada por una o pocas especies fundadoras (Bangert y Whitham, 

2007; Hughes et al., 2008). Sin embargo, esta influencia también ha sido detectada en 

sistemas que no son considerados especies fundadoras (e.g., Oenothera bienes; Jonhson, 

2011). En este trabajo se encontró que el incremento en la diversidad genética a nivel 

individual (HL) y poblacional (He) de Q. castanea favorece la S y Hʹ de su comunidad de 

insectos endófagos, respectivamente. Comunidades de insectos herbívoros han respondido 

de manera similar a la diversidad genética de especies consideradas fundadoras dentro de 
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sus ecosistemas [e.g., álamos (Whitham et al., 2006), sauces (e.g., Hochwender y Fritz, 

2004), eucaliptos (Dunguey et al., 2000) y encinos (Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b; 

Tovar-Sánchez et al., 2013)].  

Específicamente, se encontró que el 31% de la variación de S y 65% de la variación de Hʹ 

de la comunidad está explicada por la diversidad genética a nivel individual y poblacional 

de Q. castanea, respectivamente. Estos resultados son comparables con los reportados por 

Wimp et al. (2004) quienes encontraron que la diversidad genética poblacional del 

complejo de álamos Populus angustifolia × P. fremontii, explicó aproximadamente el 60% 

de Hʹ de su comunidad de insectos endófagos asociados. Similarmente, Tovar-Sánchez y 

Oyama (2006b) reportaron que la diversidad genética poblacional del complejo de encinos 

Q. crassipes × Q. crassifolia explicó aproximadamente el 78% de Hʹ de su comunidad de 

insectos endófagos. Finalmente, Tovar-Sánchez et al. (2013), encontraron que del 63-79% 

y del 56-59% de la variación en Hʹ de la comunidad de artrópodos asociados al dosel de 

Q. crassipes y Q. castanea, respectivamente, fue explicada por la diversidad genética a 

nivel individual de la planta hospedera.  

En contraste, Tack et al. (2010) encontraron que la diversidad genética tiene poca 

influencia en la estructura de la comunidad de insectos endófagos (agalleros, minadores y 

enrolladores de hojas) asociados al dosel de Q. robur en Finlandia. Resultados similares 

fueron reportados por Castegneyrol et al. (2012), quienes encontraron que los atributos 

genéticos de la planta hospedera (diversidad genética, parentesco e identidad genética) no 

tuvieron un efecto signficativo sobre la comunidad de insectos fitófagos (endófagos y 

ectófagos) asociados al dosel de Q. robur en Francia. Probablemente, la ausencia de una 
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respuesta de las comunidades de dosel asociados a Q. robur en Europa se debe a que los 

niveles de diversidad genética de especies europeas (cuyas poblaciones se vieron afectadas 

por las glaciaciones) es mucho menor a la reportada en especies de encinos mexicanos 

(e.g., Zanetto et al., 1994; Magri et al., 2007; Marsico et al., 2009). En este sentido, destaca 

el caso de Q. robur en Finlandia, de la que Vakkari et al. (2006) reportaron muy bajos 

niveles de diversidad genética (He = 0.162). Los autores sugieren que estos bajos valores 

de diversidad genética pueden ser el resultado del alto grado de fragmentación que 

presentan las poblaciones, a que este país representa los límites de la distribución de Q. 

robur y a que Q. petraea, especie con la intercambia material genético en el centro de 

Europa, no se distribuye en este país. Bajo este escenario, otros factores pueden estar 

ejerciendo una mayor influencia sobre la estructura de las comunidades asociadas. En este 

sentido, Bangert et al. (2006, 2008) propusieron que si la variabilidad genética no 

incrementa al mismo nivel que la variabilidad ambiental, ésta última comenzará a ser un 

factor más importante para la organización de las comunidades. 

En el caso particular de Q. castanea, trabajos previos han mostrado altos niveles de 

diversidad genética (Peñaloza-Ramírez, 2011; Alvarado-Dávalos, 2014; Valencia-Cuevas 

et al., 2014), los cuales han sido el resultado de flujo genético interespecífico con otras 

especies de encinos rojos (Valencia-Cuevas et al., datos no publicados). Bajo este 

escenario, es probable que sus niveles de diversidad genética hayan sido suficientes para 

que su comunidad de insectos endófagos responda a dicha variación. 

Un caso especial en este estudio fue la población PEH, en donde se presentó el más alto 

valor de Hʹ de la comunidad de insectos endófagos asociados al dosel de Q. castanea (Fig. 
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2). Esta localidad se ubica en un área natural protegida, en donde a escala local existe un 

gradiente suave en condiciones ambientales en un área geográfica relativamente amplia 

(Saavedra-Millán, 2009), escenario que probablemente ha favorecido el establecimiento de 

diversas especies de encinos. En este sitio Q. castanea coexiste con Q. affinis, Q. 

crassifolia, Q. laurina, Q. mexicana, Q. candicans, Q. urbanii y Q. scytophylla (Valencia, 

1994; Valencia-Cuevas et al., 2014). Asimismo, en esta localidad se presentan los mayores 

niveles de diversidad genética de Q. castanea (Valencia-Cuevas et al., 2014), lo que puede 

estar promoviendo los mayores niveles de Hʹ de la comunidad. Adicionalmente, la alta 

riqueza de la comunidad local de encinos rojos en este sitio puede estar favoreciendo un 

fenómeno conocido como susceptibilidad asociacional (Brown y Ewel, 1987; White y 

Whitham, 2000), a través del cual las plantas hospederas presentan mayor diversidad de 

insectos herbívoros cuando están asociadas espacialmente con vecinos heteroespecíficos 

(White y Whitam, 2000; Barbosa et al., 2009).   

Infestación de insectos endófagos  

En el presente estudio se encontraron diferencias significativas en los niveles de infestación 

de insectos endófagos asociados a Q. castanea entre localidades. Valencia-Cuevas y 

colaboradores (datos no publicados) reportaron que Q. castanea está involucrada en 

eventos de hibridación con Q. crassipes, Q. laurina y Q. crassifolia, tres especies con las 

que coexiste comúnmente en los bosques templados de México. Específicamente, se 

encontró que la ocurrencia y la frecuencia de genotipos híbridos resultado de cruzas entre 

estas especies (e.g., Q. castanea × Q. crassipes, Q. castanea × Q. laurina, Q. castanea × Q. 

crassifolia × Q. crassipes) varía entre localidades (Valencia-Cuevas et al., datos no 
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publicados). En este sentido, diferentes trabajos han mostrado que los artrópodos, 

particularmente los fitófagos, responden a la variación encontrada en las zonas híbridas 

(Whitham et al., 1999; Tovar-Sánchez y Oyama, 2006a,b; Yarnes et al., 2008),  debido a la 

generación de combinaciones únicas de características de la planta hospedera que tienen 

una base genética, las cuales podrían estar asociadas a las preferencias de oviposición de 

los insectos y a las características de resistencia de las plantas (Boecklen y Spellenberg, 

1990; Aguilar y Boecklen, 1992; Fritz 1999). En general, se ha encontrado que diferentes 

especies de insectos herbívoros responden de manera distinta a la hibridación de sus plantas 

hospederas. Por ejemplo, plantas hospederas híbridas pueden mantener mayores, menores o 

similares abundancias de herbívoros con respecto a plantas hospederas parentales (Fritz et 

al., 1994; Fritz, 1999). La existencia de estos diferentes patrones de respuesta de los 

herbívoros en las zonas híbridas ha sido atribuida al estatus genético de las plantas 

hospederas híbridas y a los mecanismos genéticos que determinan la herencia de los 

mecanismos de resistencia en las mismas (Boecklen y Spellenberg, 1990; Fritz et al., 1994; 

Strauss, 1994). Además, se ha reportado que las características de resistencia de las plantas 

hospederas pueden ser expresadas diferencialmente entre ambientes (Fritz, 1999). Este 

hecho es particularmente importante en este trabajo, pues las poblaciones estudiadas 

pertenecen a la FVT un sistema orográfico que se caracteriza por su topografía compleja, 

altitud y diversidad climática, lo que aunado a su posición geográfica, genera un mosaico 

de ambientes, hábitats y microhabitats (Challenger, 1998). Por lo tanto, se sugiere que las 

diferencias en la proporción de genotipos (puros e híbridos) de Q. castanea, aunado a la 

variación en la expresión de sus características de resistencia en respuesta a la variación 
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ambiental entre localidades pueden ser los factores responsables de las diferencias en los 

niveles de infestación de los insectos endófagos entre sitios de estudio (Fritz et al., 1996). 

En este sentido, destaca la población PLP en donde se registró el nivel de infestación más 

alto y la riqueza de especies de insectos endófagos más bajo. Este sitio es un área sujeta a 

protección, en donde Q. castanea coexiste con Q. crassipes, Q. laurina, Q. crassifolia y Q. 

mexicana, presentando altos niveles de diversidad genética (He = 0.870, Valencia-Cuevas 

et al., 2014) como resultado de flujo genético interespecífico con las tres primeras especies 

(Valencia-Cuevas et al., datos no publicados). Sin embargo, recorridos recientes en la zona 

han permitido detectar un incremento en el grado de disturbio como consecuencia de 

actividades humanas (e.g., agricultura, ganadería, desforestación, urbanización). En este 

sentido, se ha reportado que los insectos responden rápida y dramáticamente a los cambios 

en las condiciones ambientales, haciendo a estos organismos potencialmente útiles como 

indicadores de la condición del bosque (Schowalter, 1995; Tovar-Sánchez et al., 2003; 

Maleque et al., 2006, 2009). Por ejemplo, se ha documentado que el disturbio y la 

fragmentación pueden modificar las interacciones tróficas que se establecen entre las 

especies de insectos, favoreciendo la aparición de plagas y el daño a la planta hospedera 

(Krues y Tscharntke, 1994).  

En contraste, existen evidencias que sugieren que a la fecha la diversidad genética de Q. 

castanea no se ha visto mermada por la fragmentación de su hábitat en la FVT (Herrera-

Arroyo, 2013; Alvarado-Dávalos, 2014). Los autores sugieren que estos resultados pueden 

ser explicados debido a que Q. castanea es una especie longeva, por lo que no ha 

transcurrido el tiempo suficiente para detectar cambios en su diversidad genética.  
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Ambos resultados sugieren que en el PLP los insectos están respondiendo al efecto de la 

fragmentación y no al efecto de la genética de la planta hospedera. Esta hipótesis es 

soportada por los resultados reportados por Tovar-Sánchez et al. (2003) quienes 

encontraron que la fragmentación tiene un efecto negativo sobre la diversidad y riqueza de 

artrópodos asociados al dosel en varias especies de encinos, incluyendo Q. castanea en el 

centro de México.  

CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS 

Los datos presentados en este trabajo muestran que las características genéticas de Q. 

castanea, especie con atributos de especies fundadora, tienen una influencia significativa 

sobre la riqueza y la diversidad de especies de su comunidad de insectos endófagos 

asociados. En particular, la influencia positiva y significativa de la diversidad genética 

sobre la diversidad de insectos se mantuvo independientemente del nivel al cual se analizó 

(individual y poblacional). En contraste, los niveles de infestación no mostraron una 

respuesta a la genética de la planta hospedera. En general, los resultados coinciden con lo 

que se ha reportado en otras especies de plantas fundadoras, sin embargo, sería importante 

evaluar si las respuestas encontradas en este trabajo se presentan en otras especies de 

encino con características de especies fundadoras para entender su generalidad. Estudios 

como este representan un primer paso para el reconocimiento de la diversidad genética 

como un factor que tiene influencia sobre la abundancia, distribución y diversidad de las 

especies de artrópodos. El siguiente paso sería evaluar la importancia de la diversidad 

genética en comparación con otros factores ecológicos que modifican la estructura de las 

comunidades y que típicamente han sido reconocidos [e.g., variación ambiental abiótica, 
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disturbios, depredación, competencia y productividad primaria, entre otros; Hunter y Price 

1992). De acuerdo con Hersch-Green y colaboradores (2011) este tipo de estudios podría 

incluir experimentos de campo multifactoriales, en donde el genotipo de la planta y al 

menos otro factor ecológico (como los antes mencionados) puedieran ser evaluados. De 

esta manera se podría cuantificar la cantidad de variación en la comunidad de insectos 

endófagos que es explicada por el genotipo del árbol hospedero, otros factores ecológicos y 

la interacción entre ellos.  

El estudio de los atributos genéticos de especies fundadoras y su reconocimiento como un 

factor que define la estructura de sus comunidades asociadas puede ser de gran valor para 

proponer estrategias de manejo en los ecosistemas y así asegurar la conservación de la 

biodiversidad. El reconocimiento de que las comunidades de artrópodos que habitan el 

dosel de encinos responden positivamente a su diversidad genética sugiere que diferentes 

especies de encinos con atributos de especies fundadoras pueden ser fuertes candidatas para 

ser utilizadas como bioindicadores tempranos de la salud de los bosques en donde habitan. 
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Leyenda de tablas 

Tabla 1. Composición de la comunidad de insectos endófagos asociados al dosel de 

Quercus castanea. 

 

Leyenda de Figuras 

Fig.1 Mapa de poblaciones de Q. castanea ordenadas de acuerdo a un gradiente de 

diversidad genética nuclear (Heterocigosis esperada: He) de acuerdo a Valencia et al., 

(2014). 1) Parque Ecológico el Huixteco (PEH, He: 0.873a); 2) Parque Las Peñas (PLP, He: 

0.870a); 3) Parque Barranca de Tarango (PBT, He: 0.765b); 4) Parque Ecológico de la 

Ciudad de México (PECM, He: 0.832c); 5) Parque Nacional El Tepozteco (PNT, He: 

0.611d) y Corredor Biológico Ajusco Chichinautzin (CBACh, He: 0.621d). Letras iguales 

denotan que no difieren los valores con α= 0.05 después de una prueba de comparaciones 

múltiples.  

Fig. 2 Relación entre la diversidad genética individual (HL) y poblacional (He) de Q. 

castanea y la riqueza (S) y la diversidad (Hʹ) respectivamente, de la comunidad de 

insectos endófagos de dosel. 
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Tabla 1. 

Orden Familia Género Especie 

Hymenoptera Cynipidae Amphibolips Amphibolips hidalgoensis 

    

  Andricus Andricus sp. 1 

A. sp. 2 

A. sp. 3 

A. sp. 4 

A. sp. 5 

A. sp. 6 

A. sp. 7 

A. sp. 8 

A. sp. 9 

A. sp. 10 

A. sp. 11 

A. sp. 12 

A. sp. 13 

A. sp. 14 

    

  Erythres E. jaculi 

    

  Kokkocynips K. doctorrosae 

    

  Neuroterus Neuroterus sp. 1 

N. sp. 2 

N. sp. 3 

    

   Cynipidae sp. 1 

   Cynipidae sp. 2 

   Cynipidae sp. 3 

   Cynipidae sp. 4 

    

Diptera Cecidomyiidae  Cecidomyiidae sp.1 

    

  Chlorophidae  Chlorophidae sp. 1 

    

Lepidoptera Bedellinae 

 

Gelechiidae 

 Bedellia sp.  

 

Gelechiidae sp. 1 
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DISCUSIÓN GENERAL 

La genética de la comunidad es un área de estudio relativamente nueva que ha logrado 

evidenciar la importancia de la diversidad genética intraespecífica como un factor que 

puede definir procesos a nivel de comunidades y ecosistemas (Hersch-Green et al., 2011; 

Wymore et al., 2011; Whitham et al., 2012).  En este contexto, en el presente estudio se 

analizaron las consecuencias ecológicas de la diversidad genética de una especie fundadora 

(Q. castanea) sobre la comunidad de insectos endófagos (insectos formadores de agallas e 

insectos minadores de hojas) asociados al dosel. Para lograr lo anterior, se utilizó un diseño 

experimental que permitió determinar los niveles de diversidad y estructura genética de Q. 

castanea, mostrar evidencia genética de eventos de hibridación introgresiva entre Q. 

castanea y tres especies de encinos rojos en diferentes zonas de simpatría y evaluar la 

influencia de la diversidad genética de Q. castanea sobre la estructura de su comunidad de 

insectos endófagos de dosel (riqueza, diversidad e infestación). Este trabajo aporta 

información valiosa en términos de la importancia de la diversidad genética de especies 

fundadoras para la conservación de la biodiversidad en los bosques de encino en México. 

Patrones de diversidad y estructura genética en encinos, el caso de Q. castanea 

Con la finalidad de definir la contribución del polen y de las semillas en los patrones de 

diversidad y estructura genética de Q. castanea, en este estudio se usó una combinación de 

14 SSRs, seis nSSRs y ocho cpSSRs. En general, los niveles de diversidad genética de Q. 

castanea encontrados en este estudio son altos y coinciden con lo esperado para las 

especies de árboles templados con características de historia de vida como ciclo de vida 

largo, entrecruzamiento, alta fecundidad y polinización por viento (Loveless y Hamrick, 
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1984, Capítulo I). En particular, el valor promedio estimado de diversidad genética nuclear 

(He: 0.762) de Q. castanea encontrado en este estudio, es similar con los estimados de otras 

poblaciones de esta especie dentro de la región de la FVT (Acosta, 2008 He: 0.711; 

Herrera-Arroyo, 2013 He: 0.80; Alvarado-Dávalos, 2014 He: 0.78-0.85).  En contraste, la 

variación de cloroplasto reportada en este trabajo (nh: 21) es menor a lo reportado en otras 

poblaciones de Q. castanea de la FVT (nh: 36, Alvarado-Dávalos, 2014). Estas diferencias 

en la variación del genoma de cloroplasto, entre ambos estudios, pueden deberse a 

diferencias en el tamaño de muestra y a la clase de individuos analizados. Particularmente, 

en este trabajo se analizarón 120 individuos adultos de Q. castanea, mientras que en el 

trabajo de Alvarado-Dávalos (2014) se analizarón 423 individuos, en donde se incluyeron 

adultos y plántulas. Se ha reportado que el análisis de un mayor número de individuos 

permite detectar mayores niveles de diversidad genética (e.g., Kalinowski 2005). 

Asimismo, se ha documentado que la inclusión de plántulas en los análisis de diversidad 

genética puede incrementar los estimados de diversidad en las poblaciones de plantas.  

En particular, diferentes estudios en encinos han reportado la influencia del flujo genético 

interespecífico sobre los patrones de diversidad genética cuando dos o tres especies están 

involucradas en eventos de hibridación (González-Rodríguez et al., 2005; Tovar-Sánchez et 

al., 2008; Lepais et al., 2009; Peñaloza-Ramírez et al., 2010). Sin embargo, a la fecha no 

existen trabajos publicados en donde se haya evaluado la influencia de un gradiente en la 

riqueza local de la comunidad de encinos sobre los niveles de diversidad genética de una 

especie focal (en este caso, Q. castanea). El interés de abordar esta pregunta, surgió del 

hecho de Q. castanea es una especie que comúnmente habita con otras especies de su 

misma sección (Lobatae: encinos rojos), con las cuales potencialmente podría intercambiar 
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material genético (Burger, 1975; Aldrich et al., 2003), y que en estos sitios de traslape 

geográfico los individuos de Q. castanea presentan morfología foliar atípica. Además, 

trabajos previos han reportado evidencias de hibridación entre algunas de las especies que 

comúnmente acompañan a Q. castanea [Q. crassipes × Q. crassifolia (Tovar-Sánchez y 

Oyama, 2004) y Q. laurina × Q. affinis (González-Rodríguez et al., 2004)] en los sitios de 

simpatría. Con base en esta información se propuso la hipótesis de que Q. castanea podría 

estar involucrada en eventos de hibridación con sus especies de encinos rojos acompañantes 

y que su diversidad genética se podría ver incrementada. En este estudio, se puso especial 

atención al fenómeno de hibridación debido a que está bien documentado que es un proceso 

común dentro del género Quercus (Burger 1975; Whittemore y Schaal, 1991) y que a través 

de éste la diversidad genética de las especies involucradas se puede ver incrementada 

(González-Rodríguez et al., 2005; Tovar-Sánchez et al., 2008; Cavender-Bares y Pahlich, 

2009). Los resultados de esta tesis mostraron un incremento significativo en la diversidad 

genética de las poblaciones de Q. castanea en respuesta al incremento en la riqueza local de 

especies de encinos rojos, sugiriendo que la hibridación es un mecanismo que está 

generando diversidad genética en Q. castanea. De hecho, esta hipótesis fue sustentada con 

los resultados del Capítulo II, en el que se registró que en tres de las cuatro zonas 

simpátridas en donde Q. castanea coexiste con otras especies de encinos rojos, se presentan 

individuos cuyo genoma es una mezcla entre esta especie y sus especies acompañantes. 

Este es el primer estudio que muestra evidencia genética de flujo genético interespecifico 

entre este grupo de encinos rojos y sus consecuencias en una de las especies que lo 

consitituyen, Q. castanea. A fututo sería muy interesante determinar si el incremento en los 

niveles de diversidad genética producto de fenómenos de hibridación e introgresión que se 
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detectaron en Q. castanea, se presenta independientemente de la especie de encino rojo que 

se utilice como especie focal dentro de este complejo. 

Los resultados encontrados en este trabajo muestran un incremento en la variación genética 

del genoma nuclear y de cloroplasto de Q. castanea a través del gradiente en la riqueza de 

especies de encinos rojos a nivel local (Capítulo I). Diferentes estudios en encinos han 

mostrado que la variación del genoma de cloroplasto es independiente de la especie (las 

especies comparten los haplotipos de cloroplasto a escala local), pero con una fuerte 

estructura geográfica (Whittemore y Schaal, 1991; Dumolin-Lapègue et al., 1995; Petit et 

al., 2002), mientras que a nivel del genoma nuclear la diferenciación permanece más 

estable. Con estos antecedentes, lo esperado era un incremento en la variación genética 

nuclear con el incremento en la riqueza local de especies de encinos rojos; sin embargo, las 

predicciones de la respuesta de la variación del genoma de cloroplasto eran menos claras. 

Entonces, ¿cómo puede explicarse lo encontrado en Q. castanea? Estudios recientes han 

documentado que aunque a nivel local las especies de encinos pueden compartir la 

variación del genoma de cloroplasto, diferencias entre especies pueden existir debido a que 

la eficiencia de las barreras reproductivas en sitios de simpatría dependen de la identidad 

taxonómica de las especies involucradas en eventos de hibridación (Petit et al., 2002). 

Particularmente, hay evidencia que indica que el éxito de los eventos de hibridación es 

direccional y que depende de la identidad de la especie que actúa como parental materno o 

paterno (compatibilidad asimétrica de las cruzas; Steinhoff, 1993; Curtu et al., 2007; 

Abadie et al., 2012; Lepais et al., 2013). Por ejemplo, diferentes estudios han documentado 

que las cruzas entre Q. petraea y Q. robur son más exitosas cuando la primera especie 
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fertiliza con su polen los óvulos de la segunda, en comparación a cuando las cruzas se dan 

en la dirección opuesta (Olrik y Kjaer, 2007; Lepais et al., 2013).   

Bajo este escenario se podría suponer que en este sistema multiespecies se presenta una 

compatibilidad asimétrica de las cruzas, pues conforme aumenta el número de especies de 

encinos rojos asociados a Q. castanea, aumenta la diversidad de parentales maternos que 

pueden ser compatibles con esta especie como donadora de polen, presentándose así 

diferentes variantes de cloroplasto. Para probar esta hipótesis, estudios que aborden el 

análisis de parentesco y experimentos de cruzas controladas podrían ser de gran utilidad 

para determinar la identidad de las especies que actúan como parental materno o paterno y 

la dirección de las cruzas más exitosas entre Q. castanea y especies acompañantes. 

Una de las contribuciones más importantes de este trabajo, es el reconocimiento del flujo 

genético interespecífico como un proceso clave en el mantenimiento de los niveles de 

diversidad genética de Q. castanea en la región de la FVT. Esta información cobra sentido 

dado que análisis genéticos recientes de poblaciones de Q. castanea pertenecientes a esta 

misma provincia biogeográfica mostraron que los niveles de diversidad genética de 

individuos adultos y juveniles de esta especie se mantienen tanto en el genoma nuclear 

como en el de cloroplasto, a pesar de la fragmentación de las poblaciones como resultado 

de actividades humanas (Herrera-Arroyo et al., 2013; Alvarado-Dávalos, 2014). Sin 

embargo, estos resultados difieren con otros estudios de especies de árboles en paisajes 

fragmentados, pues en ellos se reporta una reducción en la diversidad genética, 

particularmente en individuos establecidos recientemente debido a la reducción en el flujo 

genético, incremento en la endogamia y la deriva genética (Young et al., 1996; Lowe et al., 

2005). Este descubrimiento sugiere que eventos de hibridación interespecífica en donde Q. 
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castanea está involucrada directamente como especie parental, puede ser un factor 

importante que está contrarrestando el impacto de la fragmentación sobre los niveles de 

diversidad genética de las poblaciones de esta especie en la FVT (Capítulos I y II). 

Finalmente, la distribución de la variación genética nuclear y de cloroplasto en las seis 

poblaciones de Q. castanea estudiadas coinciden con los patrones generales reportados 

previamente en otras especies de encinos (Ver Capítulo I). Estos patrones han sido 

atribuidos a las diferencias en los mecanismos de herencia, en la eficiencia de dispersión y 

en el tamaño poblacional efectivo de ambos genomas (Ducousso et al., 1993; Streiff et al., 

1998; Petit et al. 2005). Estas diferencias, hacen posible entender la cantidad y la manera en 

que se distribuye espacialmente la variación del genoma nuclear y de cloroplasto en este 

grupo de árboles y en particular, en Q. castanea. 

Dinámicas de hibridación de Q. castanea en un complejo de encinos rojos en México  

En el presente trabajo se evidenció que Q. castanea presenta eventos de hibridación con Q. 

crassipes, Q. laurina y Q. crassifolia tres especies con las que naturalmente coexiste en los 

bosques templados de la FVT. Sin embargo, la ocurrencia, frecuencia y tipo de 

combinaciones entre Q. castanea y especies de encinos rojos varía entre localidades. En 

contraste, no se detectaron individuos híbridos entre Q. castanea y Q. mexicana (Capítulo 

II). La contribución de este trabajo es importante por varias razones: 1) soporta la propuesta 

de Valencia (1994) quien con base en observaciones de morfología foliar sugiere la 

existencia de un complejo de especies entre varias especies de encinos rojos en México (Q. 

crassipes, Q. crassifolia, Q. laurina, Q. mexicana, Q. affinis y Q. rubramenta; 2) incorpora 

a Q. castanea como parte del complejo propuesto por Valencia, 3) resalta la importancia de 
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las condiciones locales en el resultado del contacto entre Q. castanea y especies de encinos 

rojos asociados y 4) revela que la coexistencia con Q. castanea no es una condición 

suficiente para hibridar con ella.  

Este último punto es de suma importancia, pues en la literatura se ha reportado evidencia de 

hibridación entre casi todas las especies que habitan en simpatría (Muir et al., 2000; Curtu 

et al., 2007; Valbuena-Carabaña et al., 2007; Lepais et al., 2009; Peñaloza-Ramírez et al., 

2010; Moran et al., 2012). Una ventaja del presente estudio fue elegir poblaciones de Q. 

castanea a través de las cuales se presenta un gradiente en la riqueza local de encinos rojos 

y en donde la composición de la comunidad se mantuvo constante, sólo adicionando una 

especie más. Sin duda, esta estrategia permitió evidenciar que la riqueza local de la 

comunidad de encinos rojos no es un factor que defina los patrones de hibridación, pues 

coexistir con Q. castanea no es condición suficiente para hibridar con ella. Además, se 

evidenció que la presencia, frecuencia y tipo de combinación de los híbridos entre Q. 

castanea y especies asociadas varían entre localidades. Ambos descubrimientos sugieren 

diferencias en el grado de aislamiento reproductivo entre Q. castanea y especies de encinos 

rojos acompañantes. Tales diferencias pueden resultar de plasticidad en la expresión de 

barreras reproductivas, promovidas por la variación en factores ecológicos y geográficos a 

través de los sitios de simpatría, tal como ha sido recientemente reportado en especies 

europeas (Capítulo II). Este hecho, es particularmente importante en este estudio, pues las 

poblaciones estudiadas de Q. castanea pertenecen a la FVT, un sistema montañoso con 

topografía compleja, diversidad altitudinal y climática, lo que combinado con su posición 

geográfica, constituye un mosaico de ambientes, hábitats y microhabitats (Challenger, 

1998).  
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Finalmente, el incremento en los niveles de diversidad genética de Q. castanea en las 

poblaciones en simpatría (Capítulo I) y la detección de individuos reconocidos 

morfológicamente como “Q. castanea” con evidencia de genoma de otras especies de 

encinos rojos (Capítulo II) soportan la hipótesis de hibridación puesta a prueba en este 

estudio. Sin embargo, para tener una perspectiva completa de las dinámicas de hibridación 

e introgresión dentro de este complejo de encinos rojos mexicanos, sería importante hacer 

estudios para evaluar si los individuos de las otras especies de encinos rojos que coexisten 

con Q. castanea presentan evidencia genética de hibridación e introgresión en los diferentes 

sitios de simpatría. 

Respuesta de la comunidad de insectos endófagos a la diversidad genética de Q. 

castanea 

Las consecuencias ecológicas de la diversidad genética a nivel poblacional han sido bien 

estudiadas, situación que ha permitido generar un marco teórico robusto que sustenta su 

importancia en el mantenimiento y evolución de las especies. En contraste, el papel de la 

variación genética en la organización y dinámicas a nivel de las comunidades y ecosistemas 

aún no se tiene claro (Wymore et al., 2011). El interés de los investigadores en ecología por 

tratar de entender cómo las diferencias genéticas dentro de las especies pueden tener 

influencia sobre los niveles de organización superiores, ha resultado en relativamente pocos 

estudios (Kanaga, 2009). Sin embargo, los resultados de los trabajos indican que la 

diversidad genética tiene influencia en la composición, riqueza y diversidad de especies a 

nivel de comunidades, así como en el reciclaje de nutrientes, producción primaria y 

estabilidad a nivel del ecosistema (revisión en Hughes et al., 2008). Los resultados 
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encontrados en este trabajo se suman a otros que proponen que la diversidad genética, 

particularmente de especies fundadoras, puede ser un factor, como otros reconocidos en 

ecología, que tienen influencia sobre la abundancia, distribución y diversidad de las 

especies (Whitham et al., 2003, 2006). El énfasis en este tipo de especies, las cuales 

constituyen un pequeño grupo del total de especies en un ecosistema, es porque diferentes 

estudios han mostrado que sus atributos genéticos pueden revelar fuertes y predecibles 

efectos sobre las comunidades y ecosistemas (Whitham et al., 2003, 2006). Evidencia 

reciente indica que diferencias genéticas dentro de especies fundadoras puede tener 

influencia sobre las comunidades de artrópodos de dosel (Wimp et al., 2004; Tovar-

Sánchez y Oyama, 2006b; Tovar-Sánchez et al., 2013), microorganismos del suelo 

(Schweitzer et al., 2008), invertebrados acuáticos (LeRoy et al., 2006), hongos micorrízicos 

(Sthultz et al., 2009) y plantas del sotobosque (Adams et al., 2011). Asimismo, procesos 

ecosistémicos como el reciclaje de nutrientes (Schweitzer et al., 2008), producción primaria 

(Crutsinger et al., 2006) y estabilidad del ecosistema (Keith et al., 2010) son afectados por 

la genética de las especies fundadoras.  

Por su dominancia y características arquitectónicas y funcionales, los encinos juegan un rol 

ecológico fundamental en muchos ecosistemas forestales (e.g., representan el hábitat de una 

gran diversidad de especies, regulan condiciones microclimáticas, participan en el balance 

hídrico, ciclaje de nutrientes, etc. Lowe et al., 2004), por lo que varias de sus especies 

(entre ellas Q. castanea) podrían considerarse como especies fundadoras. El patrón general 

sobre la respuesta de la comunidad de insectos endófagos a la genética de la planta 

hospedera encontrado en este trabajo (ver Capítulo III) coincide con lo reportado en otras 

especies fundadoras [e.g., álamos (Wimp et al., 2004, 2005, 2007; Keith et al., 2010), 
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sauces (e.g., Hochwender y Fritz, 2004), eucaliptos (Dunguey et al., 2000; Barbour et al., 

2009) y encinos (Tovar-Sánchez y Oyama, 2006b; Tovar-Sánchez et al., 2013)]. Sin 

embargo, algunos autores ponen en duda la generalidad de estos patrones, debido a que 

varios de estos estudios se han hecho en jardines experimentales, en cuyo caso los 

genotipos provienen de amplias zonas geográficas, situación que podría sobreestimar la 

influencia de la diversidad genética al reducir la variación ambiental (Tack et al., 2010, 

2011). Sin embargo, existen varios casos en donde los resultados obtenidos en jardines 

experimentales han sido corroborados en condiciones naturales [e.g., eucaliptos (Whitham 

et al., 1999; Dungey et al., 2000) y álamos (Wimp et al., 2004, 2005; Bangert et al., 2006). 

También se ha criticado el hecho de las especies de plantas hospederas que se utilizan como 

sistemas de estudio presentan altos niveles de diversidad genética y que las comunidades 

asociadas que se estudian son altamente sensibles a la genética de las plantas hospederas 

porque están estrechamente relacionadas a ellas (Tack et al., 2010, 2011). En una revisión 

reciente Whitham y colaboradores (2012) reportaron que de 75 comunidades examinadas 

en todo el mundo, 64 respondieron significativamente a la diversidad genética de una 

especie de planta focal única. Las especies de plantas incluyeron árboles tropicales y 

templados, arbustos de dunas costeras, coníferas boreales, pastos marinos, herbáceas 

alpinas, entre otras. Asimismo, las comunidades que respondieron significativamente a la 

diversidad genética incluyen: artrópodos, hongos endófitos, micorrizas, plantas epífitas y 

terrestres y microrganismos de suelo. Estos resultados sugieren que una perspectiva 

genética de la comunidad puede ser aplicable en sistemas de estudio con características 

diversas y aunque la importancia de la diversidad genética puede variar entre especies, es 

un factor que debe ser considerado en estudios ecológicos. 
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Estudios como el presentado aquí representan un primer paso para el reconocimiento de los 

efectos de la diversidad genética a nivel de comunidades. Sin embargo, el siguiente paso 

sería evaluar la importancia de la diversidad genética en comparación con otros factores 

ecológicos que modifican la estructura de las comunidades y que típicamente han sido 

considerados en estudios ecológicos [e.g., variación ambiental abiótica, disturbios, 

depredación, competencia, etc. (Hunter y Price, 1992)]. De acuerdo con Hersch-Green y 

colaboradores (2011), este tipo de estudios podría incluir experimentos de campo 

multifactoriales, en donde el genotipo de la planta y al menos otro factor ecológico 

pudieran ser evaluados. De esta manera se podría cuantificar la cantidad de variación en la 

comunidad explicada por el genotipo, otros factores ecológicos y la interacción entre ellos. 
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CONCLUSIONES GENERALES 

Con base en los resultados generales, se formulan las siguientes conclusiones: 

 

1. Independientemente del tipo de marcador (nSSRs, cpSSRs) o parámetro de 

diversidad genética usado, las poblaciones simpátridas de Q. castanea mostraron los 

valores más altos de diversidad genética en comparación a la población alopátrida.  

2. Los más altos niveles de diferenciación genética fueron encontrados con los 

marcadores de cloroplasto (cpSSRs) en comparación con los nucleares (nSSRs).  

3. Se encontró una relación positiva y significativa entre la diversidad genética de Q. 

castanea y el número de especies de encinos rojos creciendo en simpatría con esta 

especie. 

4. Los resultados soportan la hipótesis de que las poblaciones de Q. castanea que se 

desarrollan en condiciones simpátridas con un mayor número de especies de 

encinos rojos presentan mayor diversidad genética debido a posibles fenómenos de 

hibridación introgresiva. 

5. Q. castanea mostró evidencia genética que indica que está involucrada en 

fenómenos de hibridación con Q. crassipes, Q. laurina y Q. crassifolia. 

6. La presencia, frecuencia y proporciones de mezcla entre las diferentes 

combinaciones de Q. castanea y especies asociadas difiere entre localidades. 

7. La coexistencia de Q. castanea y otros encinos rojos no es condición suficiente para 

que haya flujo genético interespecífico. 
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8. El contexto ecológico local influye sobre la dinámica y el resultado del contacto 

entre  Q. castanea y especies de encinos rojos asociados.  

9. La riqueza y diversidad de especies de insectos endófagos mostraron una relación 

positiva y significativa con la diversidad genética de Q. castanea.  

10. Diferencias en la proporción de genotipos (puros e híbridos) y la variación en las 

características de resistencia  en respuesta a la variación ambiental pueden ser los 

factores responsables de las diferencias en los niveles de infestación entre 

poblaciones de Q. castanea. 

11. Un enfoque general y eficiente para conservar la biodiversidad en los ecosistemas 

consiste en reconocer la influencia de la diversidad genética de las especies de 

plantas fundadoras.  
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PERSPECTIVAS 

El presente estudio reveló que Q. castanea es parte de un grupo de especies de encinos 

rojos mexicanos que intercambian genes de forma natural y que por sus atributos de especie 

fundadora, sus niveles de diversidad genética pueden tener influencia sobre sus 

comunidades asociadas. Estos resultados abren la posibilidad de abordar diferentes temas 

de investigación. Por ejemplo, sería interesante evaluar la influencia de la hibridación sobre 

las características foliares macro y micromorfológicas de Q. castanea. Otro aspecto 

importante es determinar si efectivamente Q. mexicana no hibrida con Q. castanea o si los 

eventos son raros y debido al muestreo no fue posible detectarlos. Para probar estas 

hipótesis sería necesario un muestreo más exhaustivo de los sitos incluidos en este estudio e 

incluso el estudio de otros sitios en donde ambas especies habiten en simpatría. También 

sería importante determinar los niveles de hibridación, la dirección de la introgresión y su 

impacto en los niveles de diversidad genética de las otras especies de encinos rojos que 

coexisten con Q. castanea y que forman parte de este sistema hibrido multiespecies. 

Asimismo, un monitoreo detallado de la fenología de las especies, experimentos de 

polinización y el análisis de la dirección de la misma mediante análisis de paternidad a 

nivel local, podrían ser de utilidad para identificar barreras al flujo genético interespecífico 

entre Q. castanea y especies asociadas. Finalmente, experimentos de campo, en donde el 

genotipo de Q. castanea y al menos otro factor ecológico (e.g., variación ambiental 

abiótica, disturbios, depredación, competencia, entre otros) pudieran ser evaluados, serían 

de gran valor para cuantificar la cantidad de variación en la comunidad de insectos 

endófagos es explicada por el genotipo del árbol hospedero, otros factores ecológicos y la 

interacción entre ellos. 
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