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RESUMEN EJECUTIVO
Entender la dindmica y los procesos que dan forma a los bosques tropicales sigue

siendo una de las principales preguntas en Ecologia. Probablemente las interacciones
antagénicas cumplan un papel muy importante en el mantenimiento de estos bosques,
pues aproximadamente el 40% de toda la biodiversidad terrestre esta representado por
plantas y sus herbivoros asociados. Estas relaciones son fundamentales para poder
mantener estos bosques dinamicos y complejos. Identificar estas redes y como podrian
variar a lo largo de un gradiente ambiental es fundamental para determinar cuales son
las variables que estan determinando dichos cambios. En este contexto, esta
investigacion se centrd en identificar como la diversidad beta de interacciones planta-
herbivoro en el género de plantas Piper varia en un gradiente altitudinal en la cordillera
oriental de los Andes norte. Se estudi6 cinco bandas altitudinales que iban desde los
200 m.s.n.m hasta los 2500 m.s.n.m, dentro de las cuales se muestrearon dos diferentes
localidades. El género Piper es uno de los géneros mas diversos y comunes en el

sotobosque de los tropicos. En este género, se ha descrito con detalle la relacion directa
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que tiene con el orden Lepidoptera, considerado el grupo de herbivoros méas abundante
y diverso de los Tropicos. Dentro de la red de interacciones, se pudieron identificar 62
especies del género Piper asociadas a 41 especies de herbivoros pertenecientes
principalmente a la familia de polillas Geometridae. Para este grupo de polillas, se ha
documentado un alto nivel de especializacion con el género Piper. En total, se encontrd
una red conformada por 48 interacciones que no se encuentran compartidas a lo largo
del gradiente altitudinal. Modelos lineales entre especies de plantas hospederas del
género Piper y sus herbivoros asociados determinaron que los patrones de diversidad
beta de interacciones estan mayormente influenciados por el recambio en la identidad
de las especies de Piper. En conclusion, a lo largo del gradiente, el alto recambio en la
estructura de los componentes de la red estaria determinando una alta diversidad beta

de interacciones a lo largo del gradiente altitudinal.

Palabras clave:

Diversidad Beta, Gradiente altitudinal, Interacciones planta-herbivoro, Red tréfica.
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ABSTRACT
Understanding the dynamics and processes that shape tropical forests remains one of

the main questions in ecology. Antagonistic interactions probably play a very important
role in the maintenance of these forests, as approximately 40% of all terrestrial
biodiversity is represented by plants and their associated herbivores. These
relationships are fundamental to maintain these dynamic and complex forests.
Identifying these networks and how they might vary along an environmental gradient
is fundamental to determine which variables are determining these changes. In this
context, this research focused on identifying how the beta diversity of plant-herbivore
interactions in the plant genus Piper varies along an altitudinal gradient in the eastern
cordillera of the northern Andes. Five altitudinal bands ranging from 200 m.a.s.l. to
2500 m.a.s.l. were studied, with two different localities sampled at each band. The
genus Piper is one of the most diverse and common understory genera in the tropics.
In this genus, the direct relationship with the order Lepidoptera, considered the most
abundant and diverse group of herbivores in the Tropics, has been described in detail.
Within the interaction network, 62 species of the genus Piper were associated with 41
species of herbivores, mainly from the moth family Geometridae. For this group of
moths, a high level of specialization with the genus Piper has been documented. In
total, a network of 48 interactions was documented. These interactions are not shared
along the altitudinal gradient. Lineal models of the association between host plant
species of the genus Piper and their associated herbivores determined that beta
diversity patterns of interactions are mostly influenced by turnover in Piper species
identity. In conclusion, along the gradient, the high turnover in the structure of the
network components would be driving a high beta diversity of interactions along the

altitudinal gradient.

Keywords: Altitudinal gradient, beta diversity, food web, plant-herbivore
interactions.
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CAPITULO |

INTRODUCCION
La diversidad bioldgica es el resultado de procesos ecoldgicos y evolutivos que

subyacen la estructura y ensamblaje de las comunidades (Dell et al., 2019; Rawat et
al., 2015). Tradicionalmente, la diversidad bioldgica ha sido vinculada con la variedad
de especies, variacion genética entre poblaciones, variacion en comunidades y
ecosistemas, asi como con la variacion en los mecanismos que originan y mantienen la
diversidad (Futuyma & Agrawal, 2009; McGlinn et al., 2021).

Recientemente, estudios han sugerido afadir una nueva dimension a la
diversidad bioldgica. Este eje estaria relacionado con la variedad de las relaciones
troficas dentro de una comunidad (Dyer et al., 2010; Carstensen et al., 2014). La
diversidad de interacciones interespecificas se puede definir como la riqueza y
abundancia relativa de estas interacciones en una comunidad determinada (Dyer et al.,
2010; Pardikes et al., 2018). Dichas redes ecoldgicas impulsan los flujos de materia y
energia en los ecosistemas, ayudando asi al desarrollo, funcionalidad y estabilidad de
los bosques tropicales (Evans et al., 2016; Dattilo et al., 2018). Las interacciones
planta-herbivoro pueden cambiar en el espacio y tiempo, principalmente debido a
procesos de especiacion, extincion, a la dispersion de las especies que componen las

redes y a cambios en el medioambiente (Novotny et al., 2006).



Debido a que las plantas y los insectos que las consumen representan
aproximadamente el 40% de la macro-diversidad terrestre mundial (Dattilo et al.,
2018), y mas de la mitad de los organismos presentes en los bosques tropicales (Coley
etal., 2005; Kursar et al., 2009), el estudio de las interacciones entre ambos organismos
es esencial para el entendimiento del funcionamiento de los ecosistemas. Es bien
reconocido que en los trépicos existe una tasa de herbivoria mas alta que en zonas
templadas (Coley et al., 2005; Pitteloud et al., 2020). Esto estaria a su vez generando
una presion selectiva para que las plantas evolucionen defensas quimicas contra
herbivoros més rapidamente que en otras zonas (Coley & Kursar 2014; Pitteloud et al.,
2020). En este sentido, varios modelos coevolutivos han planteado posibles escenarios
sobre como los insectos herbivoros impulsan la diversificacion de especies de plantas
en los tropicos en relacion con la evolucion de defensas quimicas, ayudando a entender
mejor la complejidad y el dinamismo que los bosques tropicales representan (Endara
etal., 2015; Endara et al., 2017).

Los tropicos albergan aproximadamente al 85% de la diversidad total de
insectos. La region de los Andes Norte en particular, es considerada un hotspot de
biodiversidad y endemismo (Zvereva y Kozlov 2021; Salcido et al., 2020). Asi, por
ejemplo, se han registrado aproximadamente 130 especies de polillas del género Eois,
uno de los grupos mas importantes de herbivoros pertenecientes al orden Lepiddptera
(Rodriguez-Castafieda et al., 2010; Strutzenberger y Fiedler et al., 2011), siendo estos
los insectos herbivoros mas importantes en los tropicos. Estos niveles extraordinarios
de diversidad, se ha planteado, son el resultado de la gran diversidad de ecosistemas
creados por el gradiente altitudinal presente a lo largo de los Andes (Strutzenberger y
Fiedler et al., 2011). Dicho gradiente altitudinal esta asociado con variaciones en
condiciones ambientales tales como: presién atmosférica, temperatura, rayos UV,
edafologia, entre otras (Pellissier et al., 2012; Cuyckens et al., 2015; Tylianakis et al.,
2010; Moreira et al., 2018).



Hace més de 50 afios, Janzen (1967) propuso que la variacion ambiental
presente en los gradientes de elevacién ha reducido la superposicion de la distribucion
de especies en las partes altas. En bosques temperados, se ha encontrado que la
disminucion en la riqueza de especies (McGlin et al., 2020) y sus abundancias
(Pitteloud et al., 2020) estarian asociadas a la disminucion de la temperatura mientras
aumenta la elevacion. El gradiente de elevacion genera asi informacion sobre las
fuerzas historicas y actuales que han creado vida (Longino y Colwell 2011),
impulsando la variacion en la composicion de especies, los rasgos que estas poseen y

las interacciones entre ellas (Moreira et al., 2018; Pitteloud et al., 2022).

La variacion en la identidad de las especies que ocurren en dos 0 mas
comunidades locales y que ocupan gradientes espaciales y/o ambientales es lo que se
conoce como diversidad beta (Balsega 2008; Anderson et al., 2010). Estos cambios
podrian estar relacionados con gradientes ambientales y espaciales que serian
fundamentales para entender los mecanismos que determinan el ensamblaje de dichas
comunidades (Novotny et al., 2005; Lewinsohn y Roslin 2008). La diversidad beta
podria ser medida por el recambio de especies entre sitios (turnover o rotacién) o la
perdida y ganancia de especies (anidamiento) de un sitio a otro (Balsega 2012).

En plantas, la diversidad beta a lo largo de gradientes estd directamente
relacionada con variables ambientales, tales como la precipitacion, temperatura y
diferencias en las caracteristicas edéaficas y su predominancia a diferentes escalas
espaciales (Brehm et al., 2003; Moreira et al., 2018). Por otra parte, la diversidad beta
de insectos herbivoros estaria condicionada a la amplitud de la dieta y a la probabilidad
de encontrar a su planta hospedera a través del tiempo y espacio dentro del gradiente
altitudinal, asi como a la variacion espacial y temporal de las defensas quimicas de sus
plantas hospederas (Novotny et al.,, 2006; Dyer., 2010). También, podria estar
relacionado a la estacionalidad especialmente en bosques de zonas templadas
(Fernandez-Conradi et al., 2020).



Por lo tanto, la diversidad beta de interacciones entre plantas e insectos
herbivoros estaria determinada por la variacion en las especies de plantas y sus
herbivoros, o Gnicamente por el cambio solo en plantas, o el cambio de sus herbivoros
(Novotny 2006) o inclusive por la preferencia que estos herbivoros presentan en la red
(Conna et al., 2009), ademas de las distancias geogréficas y ambientales que se
presentan en el gradiente (Lewinsohn et al., 2008).

El gradiente ambiental puede inducir directamente sobre la composicion de
especies dentro de los componentes de la red, afectando inclusive la capacidad de las
especies de formar vinculos estables, creando cambios en la estructura de la red
(Pitteloud et al., 2020). En bosques tropicales, el estudio de las variaciones en la
composicion de interacciones a lo largo de gradientes es complejo. Esto se debe
principalmente a que, en estos bosques, existen gran cantidad de especies raras lo que
incorpora interacciones no comunes dentro de la comunidad (Novotny y Basset, 2005,
Novotny 2009).

Tanto la teoria como los inventarios realizados en zonas tropicales sugieren que
las zonas bajas de altitud poseen mayor diversidad de especies de plantas e insectos
herbivoros (Pitteloud et al., 2020). Por lo tanto, a altitudes mas bajas, se esperaria
encontrar mas especies e individuos de plantas y de sus insectos herbivoros asociados,
y, por ende, un mayor nimero de interacciones que en las zonas de mayor altitud.
Debido a que Piper constituye uno de los géneros de plantas mas diversos y abundantes
en los bosques tropicales, el objetivo de este estudio es identificar como cambios en la
diversidad de Piper y sus insectos herbivoros estarian asociados a un gradiente
altitudinal. Ademas, se pretende determinar cuél seria el mejor predictor de la
diversidad de interacciones, ayudando asi a entender de mejor manera cual seria el
patron en la diversidad beta de interacciones. El estudio de como las interacciones
ecologicas varian a lo largo del gradiente altitudinal en los Andes Norte es importante
para entender como las especies responden a gradientes ambientales (Poisot et al.,
2012). En los tropicos, este conocimiento es sumamente importante para determinar

los efectos del cambio climatico.



Objetivos:
Objetivo General
e Identificar como la diversidad y la estructura de las interacciones planta-

herbivoro en el género Piper cambian a lo largo de un gradiente altitudinal.
Obijetivos especificos

e Describir las redes de interacciones planta-herbivoro en el género Piper a lo
largo de un gradiente altitudinal.

e Describir el recambio en especies y en la identidad de interacciones a lo largo
de un gradiente altitudinal.

e Determinar si existe una relacion entre la diversidad de especies y la diversidad
de interacciones en el género Piper y sus insectos herbivoros asociados a lo

largo de un gradiente altitudinal.



CAPITULO Il

METODOLOGIA

Linea de investigacion
El presente estudio se enmarca en la linea de investigacion de Biodiversidad y

Biogeografia. Se pretende determinar como el ensamblaje de interacciones dentro del
género Piper con sus herbivoros asociados cambia a lo largo de un gradiente altitudinal.

Area de estudio
El presente estudio se realizd en la cordillera oriental de los Andes norte del

Ecuador, en un gradiente altitudinal desde los 200 a los 2500 m.s.n.m. Dentro de este
gradiente encontramos cuatro ecosistemas. Entre los 158 y 350 m.s.n.m. encontramos
el bosque inundado de la llanura aluvial de los rios de origen amazonico con una
temperatura promedio de 25.6°C y precipitacion de 3074 mm anuales. A continuacion,
a una altitud promedio de 400-1200 m.s.n.m, se encuentra el bosque siempre verde pie
montano del norte de la cordillera oriental de los Andes, el cual presenta una
temperatura anual de 22.3°C y una precipitacion promedio de 2203 mm al afio. A 1200-
2000 msnm esta el bosque siempre verde montano bajo del norte de la cordillera de los
Andes, presentando una temperatura promedio de 20.4°C y una precipitacion de 4656
mm al afio, y finalmente a una altitud de 2000-3000 m.s.n.m, esta el bosque siempre

verde montano del norte de la cordillera de los Andes (MAE, 2013).



El gradiente altitudinal abarcé las siguientes bandas altitudinales: Estacion de
Biodiversidad Tiputini y Sacha Lodge (0-500 m.s.n.m), Colonso-Chalupas y Colonso-
Chuncho (500-1000 m.s.n.m), Pachacutik e Histandi (1000-1500 m.s.n.m), Cocodrilos
y Jumandi (1500-2000 m.s.n.m), y finalmente, Cosanga y Bajo Guacamayos (2000-
2500 m.s.n.m) (Figura.l). Se realiz6 dos muestreos en cada banda altitudinal durante

los meses de junio a septiembre desde 2019 al 2021.

Figura 1. Mapa de distribucion y localizacion de los sitios de muestreo. Los colores
representan las bandas altitudinales muestreadas.

Altitud
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Objetos de estudio
El género Piper abarca alrededor de 1000 especies de hierbas y arbustos en los

trépicos (Dyer et al., 2012; Salazar et al., 2016), siendo uno de los linajes mas diversos
de angiospermas, con un tiempo de origen estimado en ~65 millones de afios (Jaramillo
y Manos 2001). Este género crece principalmente en bosques de tierras bajas y bosques
montanos, y estd directamente condicionado a zonas de baja elevacion y con
precipitacion alta (Rodriguez-Castafieda et al., 2010). Piper representa uno de los

géneros de plantas mas importantes del bosque en términos de diversidad de especies,



encontrdndose entre las 10 especies mas abundantes y ricas en las selvas tropicales
(Dyer et al., 2004; Dyer et al., 2010). Morfolégicamente, Piper presenta hojas simples
y alternas unidas a tallos nudosos. Sus inflorescencias tipo espadice estan formadas por
miles de diminutas flores (Souza et al., 2004). Piper ha sido ampliamente investigado
en busqueda de fitoquimicos tales como amidas e imidas que son biol6gicamente
activos (Parmar et al., 1997; Dyer et al., 2004). Hasta ahora, se han encontrado un total
de 667 compuestos quimicos (Richards et al., 2015), los cuales se cree podrian estar
asociados directamente a la defensa contra sus herbivoros (Glassmire et al., 2019). Esta
alta diversidad de quimicos estaria generando niveles altos de especializacion en sus
herbivoros (Ehrlich & Raven 1964). Por otro lado, el nivel de especializacion de los
herbivoros también podria estar ligado a como dichos insectos secuestran a los
“compuestos toxicos” de Piper como mecanismo de defensa contra sus principales
predadores (Dyer et al., 2007; Conna et al., 2009). Estudios recientes sugieren que el
género Piper tiene una relacion altamente estrecha con la familia de insectos polilla
Geometridae, considerandose una de las interacciones antagonicas mas extendidas en

los bosques tropicales (Conna et al., 2009).

En el estudio realizado por Dyer et al., en 2004, se determin6 que la quimica,
los niveles de herbivoria y la diversidad de Piper, podrian estar vinculados a cambios
en la disponibilidad de luz que ingresa al sotobosque, pues estaria regulando la
produccion de algunos compuestos quimicos. Glassmire (2019), estudiando a Piper
kelleyi, determind que uno de los mecanismos de defensa anti herbivoros es la
capacidad de generar una mayor cantidad de metabolitos secundarios mientras estan
expuestos a mayor cantidad de luz, permitiendo que estas relaciones troficas estén
determinadas por su ubicacion en un paisaje fitoquimico diverso (Richards et al., 2015).
Del mismo modo, Pitteloud et al., 2020, describe que las comunidades de plantas en
las zonas bajas de los Alpes Suizos son mas apetecibles y contienen mayores
metabolitos secundarios, lo que hace que los herbivoros generen una presién selectiva

mas fuerte.



Disefio de investigacion
Para el muestreo sistematico de plantas, insectos herbivoros y sus interacciones,

se establecieron una serie de cuatro transectos en cada sitio de muestreo, enfocandose
principalmente en individuos juveniles de hasta 2.5 m de altura del género Piper.
Utilizando un disefio de muestreo basado en Gentry, en cada localidad se realizé un
transecto principal de 400 m de longitud y cuatro sub-transectos de 50 X 5m
perpendiculares a este. En cada sub-transecto, se marcaron todos los individuos
juveniles de Piper e identificaron a nivel de especie, colectandose especimenes
voucher. La identificacion taxondmica se realizo en el Herbario Nacional del Ecuador

(QCNE) y en el herbario de la Universidad Tecnoldgica Indoamérica (HUTI).

Las interacciones entre plantas hospederas y sus insectos herbivoros se
determinaron realizando bulsquedas de orugas de mariposas (Lepiddptera) en
aproximadamente 5 hojas jovenes y maduras por cada planta individual de Piper. Esto
varié dependiendo de las especies muestreadas, pues existen especies de Piper que

pueden llegar a tener mas de 100 hojas y estas fueron revisadas casi en su totalidad.

La coleccion de herbivoros se realizé por medio de la observacion de orugas
que se encontraban alimentandose de hojas de individuos de Piper. Cada colecta
recibi6 un cddigo Unico, y esta fue asociada a su respectiva planta hospedera. Las larvas
de Lepiddptera fueron conservadas en alcohol al 95% y su identificacion taxonémica
se realiz6 mediante metodos moleculares. Cada herbivoro fue secuenciado por el
fragmento corto del gen de la subunidad mitocondrial del citocromo ¢ oxidasa (COI)
“barcoding” (Wilson et al., 2018).

Para la extraccion de ADN se utiliz6 el protocolo modificado de Chelex al 5%
(Lienhard y Schaffer 2018) en especimenes pequefios, los cuales median menos de 0.5
cm. Para especimenes mayores de 0.5 cm se utilizd el protocolo de extraccion con
reactivo CTAB (Doyle y Doyle., 1987; Cullings 1992). Para la PCR se utilizaron
primers universales para el gen Citocromo c¢ oxidasa 1, LCO1490 (5’-
GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG) y HCO2198 (5°-
TAAACTTCAGGGTGACCAAAAATCA) (Folmer et al., 1994) y los primers



modificados para lepidopteros LepF1 (5’-ATTCAACCAATCATAAABATATTGG)
y LepR1 (5TAAACTTCTGGATGTCCAAAAATCA) (Hebert et al., 2004).

El trabajo de extraccion e identificacion se lo realizo en los laboratorios de
Biologia Molecular de la Universidad Tecnol6gica Indoamérica y Universidad de las
Américas y la secuenciacion de las morfoespecies se los realiz6 en Corea del Sur con

la empresa Macrogen.

Analisis de datos

Determinacion de MOTUS (Unidades taxondmicas operacionales moleculares)
Para la edicion y analisis de las secuencias de COI se utilizé el Software de

bioinformatica Geneious Prime (Kearse et al., 2012). En este software, se limpiaron las
secuencias, se realizé el alineamiento y se cred un arbol filogenético preliminar de toda
la comunidad de herbivoros presentes en el estudio usando métodos de reconstruccion

de arboles de union de vecinos (Kearse et al., 2012).

Todas las secuencias fueron asignadas a MOTUs (unidades taxondmicas
operacionales moleculares, por sus siglas en inglés, Blaxter et al., 2005). Para la
asignacién de MOTUs se estimd la divergencia en secuencias COIl mediante el
programa ASAP (Assemble Species by Automatic Partitioning). ASAP crea
particiones de especies a partir de alineaciones de secuencias de locus Unicos
(Puillandre et al., 2020). Se utilizaron los parametros por defecto para el agrupamiento.
La identificacion taxondmica de los herbivoros hasta el nivel de familia se realizo

mediante el BLASTing de cada secuencia consenso en la pagina web de NCBI BLAST.

Objetivo 1: Descripcion de las redes de interacciones planta-herbivoro en el
género Piper a lo largo de un gradiente altitudinal.

Diversidad alfa de herbivoros, Piper e interacciones
Con el objetivo de determinar la riqueza local, se estimé la riqueza especifica

(S) utilizando el nimero total de especies obtenidas para la comunidad de herbivoros,
especies del género Piper y de sus interacciones, asi como las abundancias de cada uno

de sus componentes en cada sitio, a lo largo del gradiente altitudinal.
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La diversidad alfa de herbivoros y plantas del género Piper fue estimada por
medio del indice de Shannon, utilizando el Programa PAST (version 4.9). La
diversidad alfa de interacciones fue analizada por medio del indice de Shannon con la
ayuda del paquete Bipartite (Dormann et al., 2008) de Rstudio ver 2.16 (R
Development Core Team, 2022).

Descripcion de la red de interacciones
Para representar graficamente la red de interacciones e identificar como se da

el recambio a lo largo del gradiente altitudinal y que tan fuertes o débiles son las redes,
se realiz6 un anélisis de indices de red bipartita. Para esto, se utilizé6 una matriz de
interaccion que contiene a las especies de herbivoros en filas y a las especies de Piper
en columnas. Este andlisis determina el "enlace” de una o varias interacciones entre un
par de especies llamadas “nodos” (un enlace desde el nivel trofico inferior (plantas del
género Piper), otro enlace desde el superior (herbivoros), y el nimero de observaciones
de un enlace llamados “bordes o interacciones” (Dormann et al., 2009; Datillo et al.,
2018). Se utilizo el entorno estadistico R ver 2.16 (R Development Core Team, 2022)
con el paquete “bipartite” (Dormann et al., 2008).

Con el fin de identificar el grado de conexion de la red, se estimo la densidad
(D) de enlaces promedio de plantas del género Piper y sus insectos herbivoros. Este
parametro se calculd utilizando la relacién del (L) numero de interacciones/ (S) el

namero de especies de Piper y sus herbivoros respectivamente (Dattilo et al., 2018).

Para estimar la generalizacion de la red, se realizd un analisis de conectividad
(C), el cual estd determinado por el porcentaje de las interacciones observadas con
respecto al total de posibles interacciones (Chesshire et al., 2021). En este anélisis, (I)
representa el nimero de interacciones observadas en la red, (M) es el numero de
especies de herbivoros multiplicado por el nimero de especies de plantas, que

corresponde al tamafio de la matriz (Heleno et al., 2012).

11



Donde:
C = ! 100
M

El valor de conectividad (C) va de 0-100%, donde 0% representa una alta

especializacion y 100% una alta generalizacion de la red.

Objetivo 2. Descripcion del recambio en especies y en la identidad de interacciones
a lo largo de un gradiente altitudinal.

Recambio en especies y en la identidad de interacciones
Para determinar cambios en la comunidad de herbivoros a lo largo del gradiente

ambiental, se realizé el andlisis UniFrac. Este método determina la diversidad beta
utilizando informacion filogenética (Leprieun et al., 2012), puesto que mide la
proporcion de la historia evolutiva Unica de cada comunidad (Lozupone et al., 2011).
Los valores de UniFrac fluctdan entre 0 (cuando las comunidades comparten las
mismas ramas en el arbol filogenético) y 1 (cuando las comunidades son
completamente diferentes y ninguna rama se comparte) (Leprieun et al., 2012). Para
graficar las distancias obtenidas con UniFrac se realiz6 un PCoA, el cual es un método
de ordenamiento que ayuda a visualizar las diferencias en los datos en un espacio
euclidiano de pocas dimensiones (Zuur et al., 2007). Para este ultimo analisis se utilizé
el Programa PAST4 (version 4.9).

Para determinar cambios en las comunidades de Piper a lo largo del gradiente
altitudinal, se realiz6 un analisis de disimilitud de Bray-Curtis. Este indice arrojé una
matriz, la cual fue utilizada para visualizar graficamente las diferencias entre

comunidades mediante un PCoA.

La diversidad beta de interacciones a lo largo del gradiente altitudinal se estimo
utilizando el indice de disimilitud de Bray-Curtis y la funcién betalinkr_multi en el
paquete “bipartite R™ dentro del programa R ver 2.16 (R Development Core Team,

2022). Con este método se particionan los componentes de la red. Los valores
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obtenidos van de 0 (no existen diferencias entre pares) a 1 (existen diferencias entre
pares) (Legendre 2014). Este analisis se realiz6 para identificar el valor de disimilitud

por pares en las cinco bandas altitudinales:

Se compararon pares de redes y se tomd en cuenta los siguientes componentes:
Beta_S, la disimilitud en la composicion de especies.

Beta_WN, la disimilitud entre las dos redes o la diversidad beta de interaccion total.

Beta ST, la disimilitud (componente) explicada por la diferencia en la composicion

de la comunidad de especies.

Objetivo 3. Determinar si existe una relacion entre la diversidad de especies y la
diversidad de interacciones en el género Piper y sus insectos herbivoros asociados
a lo largo de un gradiente altitudinal.

Relacién entre la diversidad de especies y la diversidad alfa de interacciones
Para determinar la relacion existente entre la diversidad de Piper y sus herbivoros con

la diversidad de interacciones planta-herbivoro, se construyeron varios modelos
lineales generalizados (GLM), los cuales nos permiten determinar qué variable explica
mejor la diversidad de interacciones en el gradiente altitudinal (Muller et al., 2012).
Para ello utilizamos la diversidad de herbivoros, diversidad de Piper, altitud y las
interacciones entre estas, como criterio para la seleccion de los modelos. Al realizar el
analisis de distribucion de datos se determind que los mismos no eran normales, por lo
que se realizd una transformacion logaritmica. Para determinar qué modelo era el que
mas se ajustaba a los datos, se utilizo el criterio de informacion de Akaike (AIC, Akaike
Information Criteria), un método de maxima verosimilitud que determina cuales

parametros son los mas probables a partir de los datos obtenidos (Fuentes et al., 2015).
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Relacion entre la diversidad de especies y la diversidad beta de interacciones
Para determinar la relacion que existe entre la disimilitud de Piper, herbivoros,

distancias geograficas y la diversidad beta de interacciones planta-herbivoro, se
construyeron modelos lineales generalizados (GLMs), utilizando valores promedio de
la matriz de disimilitud de Piper y los promedios de la matriz de disimilitud filogenética
(UniFrac) para los herbivoros, junto con datos de altitud. Los datos de altitud fueron
transformados a distancias geograficas usando la funcion sf: Simple Features for R
(Pebesma et al., 2018). Para determinar el modelo de mejor ajuste se utilizo el criterio
de informacion de Akaike (AIC).
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CAPITULO Il

RESULTADOS

Hallazgos generales
Se censaron un total de 1094 individuos de Piper agrupados en 62 especies.

Para la recoleccion de herbivoros se revisd un promedio de 5 hojas por individuo,
dando un total aproximado de 5470 hojas muestreadas. Se colectaron 75 larvas de
herbivoros, de los cuales 60 fueron identificados utilizando métodos moleculares, y
agrupados en 41 MOTUS (Anexo 1). Existieron 15 herbivoros que no se pudo realizar
el andlisis de barcoding debido a que el material era muy poco para la extraccion de
ADN o porque las secuencias no funcionaron para los analisis correspondientes.

Objetivo 1: Descripcion de las redes de interacciones planta-herbivoro en el
género Piper a lo largo de un gradiente altitudinal.

Diversidad alfa de especies de Piper y sus herbivoros

La riqueza del género Piper a lo largo del gradiente altitudinal esta representada
por un total de 62 especies y una abundancia de 1094 individuos. La banda altitudinal
con mas riqueza de especies es de la 0-500 m, albergando 24 especies (Anexo 2).
Mientras que la banda altitudinal que posee la riqueza mas baja es la banda que va de
500-1000 m, donde se encontraron solamente 9 especies de Piper. De acuerdo con el
indice de Shannon, la banda altitudinal de 1000-1500 m presenta la mayor diversidad
alfa (H> = 2.30). Por otro lado, la banda altitudinal de 500-1000 m es la banda que

presenta la diversidad alfa mas baja dentro de todas las bandas (H’ = 0.46).
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Con respecto a la riqueza en herbivoros se identifico un total de 73 larvas de
Lepiddptera, 2 larvas de Hymenoptera y una larva de coledptera alimentandose de las
hojas de Piper a lo largo del gradiente altitudinal (Anexo 1). De estos, 60 individuos
fueron identificados utilizando barcoding y los analisis de divergencia de secuencias
COl agruparon a estos herbivoros en 41 MOTUS. La banda altitudinal méas rica en
especies fue de 0-500 m, albergando 14 MOTUS. La banda altitudinal que posee la
riqueza mas baja fue la de 500-1000 m, con 6 especies de herbivoros. De acuerdo con
el indice de Shannon la banda altitudinal mas diversa fue de 1000-1500 m (H’ = 2.22),
mientras que la banda altitudinal que posee la diversidad alfa méas baja fue la de 2000-
2500 m (H” = 1.22).

Redes de interacciones planta-herbivoro

Diversidad alfa de interacciones
Con respecto a la diversidad alfa de interacciones planta-herbivoro, se identifico

que existe una riqueza de 48 interacciones, con una abundancia de 60 interacciones
presentes a lo largo del gradiente altitudinal. La banda altitudinal méas rica en
interacciones fue la de 0-500 m, albergando 17. La banda altitudinal de 500-1000 m
fue la banda que presentd la riqueza mas baja alojando 6 interacciones. De acuerdo con
el indice de Shannon, la banda altitudinal mas diversa es la de 0-500 m (H* = 1.76),
mientras que la banda altitudinal de 2000-2500 m fue la banda que present6 la
diversidad mas baja (H’ = 1.02) (Figura 2).
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Figura 2. Representacion grafica de la diversidad alfa de Piper, herbivoros y sus
interacciones a lo largo del gradiente altitudinal. Las especies de Piper incluidas en la
figura son las mas representativas en cada banda altitudinal. EI tamafio de los circulos
esta relacionado al valor del indice de diversidad alfa de Shannon, a mayor valor, mas
grande el circulo.
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Red de interacciones planta-herbivoros
Dentro de la red de interacciones planta-herbivoro del género Piper, se

observaron 48 interacciones en total a lo largo del gradiente altitudinal (Figura 3).
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Figura 3. Red de interacciones del género Piper (izquierda) y sus insectos herbivoros
(derecha) a lo largo del gradiente altitudinal. Morado representa a la banda altitudinal
de 0-500 m, Azul representa a la banda altitudinal de 500-1000 m, Verde obscuro
representa a la banda altitudinal de 1000-1500 m, Verde claro representa la banda
altitudinal de 1500-2000 m y Amarillo representa la banda altitudinal de 2000-2500 m.
El grosor de las lineas representa la abundancia de herbivoros que se alimentan de cada
especie de Piper.

Dentro del analisis cuantitativo de la red se identifico que el porcentaje de
conectividad que presenta cada red es relativamente bajo (menor al 35%), exceptuando
la banda altitudinal de 500-1000 m, que presenta un valor de conectividad de 100%
probablemente debido a que existe una sola especie hospedera de Piper. Con relacion
a la densidad promedio de enlaces se puede observar que Piper interactia en promedio
con 2 especies herbivoros, mientras que los herbivoros se alimentan de 1 especie de
Piper en promedio (Tabla 1).

Tabla 1. Andlisis cuantitativos de la red; C (conectividad), Riqueza de Piper dentro de
la red, Densidad promedio de enlace para Piper L/S, Riqueza de herbivoros dentro de

lared, Densidad promedio de enlaces para los herbivoros L/S, Riqueza de interacciones
dentro de la red.

Riqueza

Banda Riqueza | L/S de L/S Riqueza de
altitudinal de Piper | (Piper) herbivoros (Herbivoros) | interacciones
0-500 m 15% 8 2.12 14 1.21 17

500-1000 m 100% 1 6 6 1 6
1000-1500 m 14% 7 1.14 8 1 8
1500-2000 m 33% 3 2.6 8 1 8
2000-2500 m 28% 4 2.25 8 1.12 9

Objetivo 2. Descripcion del recambio en especies y en la identidad de interacciones
a lo largo de un gradiente altitudinal.

Recambio en especies y en la identidad de interacciones
La banda altitudinal con mayor recambio en la composicion de especies de

Piper se encuentra entre los 500-1000 m. En general, pocas especies del género Piper
se comparten a lo largo del gradiente. Por ejemplo, Piper lanceolatum se encuentra en
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las bandas altitudinales de 0-500 m y de 1500-2000 m. De la misma manera, Piper
aspero se comparte entre las bandas altitudinales de 1000-1500 m y de 1500-2000 m.
Finalmente, Piper peltada se encuentra en la banda altitudinal de 1500-2000 m y en la
banda de 2000-2500 m (Figura 4A).

Usando la matriz de disimilitud con relacion a la distancia filogenética
(UniFrac) de los herbivoros, se pudo identificar que todas las bandas altitudinales
comparten por lo menos un MOTU. EI MOTU 36 (Eois, Geometridae) es el herbivoro
que se comparte entre las bandas altitudinales de 0-500 m, 1000-1500 m y 1500-2000
m . Del mismo modo, el MOTU 31 (Lepiddptera) se encuentra en las bandas
altitudinales entre 500-1000 m y 2000-2500 m respectivamente. Aunque estos MOTUS
se compartan en todas las bandas altitudinales, la diversidad beta de herbivoros sigue

siendo alta (Figura 4B).
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Figura 4. Anélisis de coordenadas principales (PCoA) de la comunidad de Piper (A),
y de la comunidad de herbivoros (B) a lo largo del gradiente altitudinal. Los puntos

mas cercanos entre si son los sitios que comparten alguna especie de Piper o herbivoro.

Diversidad beta de interacciones

Los resultados de los analisis de redes bipartitas determinaron que la diversidad
beta de interacciones planta-herbivoro en Piper es alta a lo largo del gradiente. Con
respecto a la disimilitud de interacciones a lo largo del gradiente altitudinal, se pudo
identificar que todas las comunidades son heterogéneas ya que no comparten ninguna

interaccién (Tabla 6).

En cuanto a la diversidad beta de interacciones, con relacion a la disimilitud en
la composicidn de especies, estd representada por un bajo nimero de especies de
herbivoros y Piper que se comparten a nivel de pares (S = 0.95) pues se comparten solo
tres especies: Piper aspero, Piper lanceolatum y Piper peltada y dos especies de
herbivoros MOTU 31y MOTU 36 a lo largo del gradiente (Tabla 2).

La diversidad beta de interacciones total, basada en la disimilitud de
interacciones, es del 100% para toda la gradiente ya que ninguna de las interacciones
se comparte dentro del gradiente altitudinal. Por lo tanto, estas interacciones son Unicas
(WN =1).

Con relacion en la disimilitud en las comunidades de Piper y herbivoros (ST=1) a lo
largo del gradiente, se determind que estas comunidades son completamente diferentes
a lo largo del gradiente. Sin embargo, la disimilitud entre las bandas altitudinales de
1000-1500 m y de 1500-2000 m presenta un valor menor (ST = 0.97), ya que estas
bandas comparten Piper aspero y MOTU 36.
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Tabla 2. Andlisis de Diversidad Beta de interacciones mediante el método de Bray-
Curtis; 1y j son las bandas altitudinales comparadas entre si, (S) disimilitud en la
composicion de especies, (WN) disimilitud total de la red, (ST) disimilitud en las
comunidades de los componentes de la red.

i j S WN ST
0-500m | 1000-1500 m 1 1 1
0-500m | 1500-2000m | 0.88 1 1
0-500m | 2000-2500 m 1 1 1
0-500m | 500-1000m | 0.95 1 1

1000-1500 m | 1500-2000m | 0.85 1 0,97
1000-1500 m | 2000-2500m | 0.95 1 1
1000-1500 m | 500-1000 m 1 1 1
1500-2000 m | 2000-2500 m | 0.95 1 1
1500-2000 m | 500-1000m | 0.95 1 1
2000-2500 m | 500-1000 m 1 1 1

Objetivo 3. Determinar si existe una relacién entre la diversidad de especies y la
diversidad de interacciones en el género Piper y sus insectos herbivoros asociados
a lo largo de un gradiente altitudinal.

Relacion entre la diversidad de especies y la diversidad alfa de interacciones
Para identificar si la diversidad de herbivoros, la diversidad de Piper, la altitud o la

suma de estas variables son los responsables de determinar la diversidad de
interacciones a lo largo del gradiente altitudinal, se construyeron varios modelos GLMs
(modelos lineales generalizados). Se elaboraron ocho posibles modelos, los cuales
usaron las variables predictoras de forma simple y combinadas (Tabla 3). El Criterio
de Informacion de Akaike, determind que el modelo que incluia Unicamente la
diversidad de herbivoros seria el que mejor esta explicando la diversidad alfa de
interacciones a lo largo del gradiente altitudinal. EI modelo escogido resulto ser uno de
los modelos mas simples (Tabla 1), el cual muestra que la diversidad alfa de
interacciones tiene una relacion positiva con la diversidad de herbivoros. Es decir, un
incremento en la diversidad de especies de insectos herbivoros se traduce en un

incremento en la diversidad alfa de interacciones (Tabla 4).
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Tabla 3. Resultados de los modelos lineales generalizados utilizando como variable
predictora a la diversidad alfa de interacciones a lo largo del gradiente altitudinal.
dAlICc: Criterio de informacién de Akaike corregido para tamafios de muestras
pequefias. df son los grados de libertad. dAICc diferencia en puntuaciones entre
modelos. Wi: AIC peso (nivel de apoyo a un modelo, peso maximo=1).

Modelo dAICc df Wi:AIC
Diversidad alfa interacciones~Diversidad 0 3 0.8454
herbivoros
Diversidad alfa interacciones™~1 9 2 0.0093
Diversidad alfa interacciones~Diversidad de 5.8 4 0.0467
herbivoros+Diversidad de Piper
Diversidad alfa interacciones~Diversidad de 9.8 5 0.0063
herbivoros+Diversidad de
Piper*Herbivoros+Piper
Diversidad alfa interacciones~Altitud 11.7 3 0.0024
Diversidad alfa interacciones~Diversidad de Piper 13.3 3 0.0011
Diversidad alfa interacciones~Diversidad de 13.4 5 0.0011
herbivoros+Diversidad de Piper+ Altitud
Diversidad alfa interacciones~Diversidad de 23.7 6 <0.001
herbivoros+Diversidad de
Piper*Herbivoros+Piper+Altitud

Tabla 4. Parametros estimados (estimado, error estandar, valor de t) para la variable
predictora de los modelos seleccionados con relacion a la diversidad alfa de

interacciones.

Modelo Estimado

Error estdndar

Valor de t

Diversidad alfa interacciones~Diversidad 0,6261
herbivoros

0,1854

3,376
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Relacion entre la disimilitud de especies y la diversidad beta de interacciones

Los resultados basados en los diferentes modelos lineares generalizados
(GLMs) determinaron que los modelos que mejor explican los patrones observados de
diversidad beta de interacciones incluyen la influencia del recambio o disimilitud entre
las comunidades de Piper, y el incremento en las distancias geogréficas presentes a lo
largo del gradiente altitudinal. Siendo la disimilitud entre las comunidades de Piper el
predictor mas importantes en términos de determinar los patrones de diversidad beta
de interacciones (Tabla 5). EI modelo seleccionado sugiere que la diversidad beta de
interacciones tiene una relacion positiva con la disimilitud en las comunidades de
Piper. Es decir, un incremento en la disimilitud de las comunidades de Piper se traduce
en un incremento en la diversidad beta de interacciones a lo largo del gradiente
altitudinal. (Tabla 6).

Tabla 5. Modelo lineal generalizado utilizando como variable predictora a la
diversidad beta de interacciones, la disimilitud de Piper y sus herbivoros y las
distancias geograficas a lo largo del gradiente altitudinal. AICc: Criterio de
informacion de Akaike corregido para tamafios de muestras pequefias. Df son los
grados de libertad. dAICc diferencia en puntuaciones entre el mejor modelo (listado

primero) y cada modelo de la competencia. Wi: AIC peso (nivel de apoyo a un modelo,
peso maximo=1).

Modelo dAICc | df | Wi:AIC
Diversidad beta interacciones~Disimilitud Piper 0.0 3 0.5224
Diversidad beta interacciones~ Distancias geograficas 14 3 0.2546
Diversidad beta interacciones~Disimilitud herbivoros 2.9 3 0.1240
gD;(\)/S:;if(ijs;jsbeta interacciones~ Disimilitud Piper + Distancias 37 4 0.0802
Diversidad beta interacciones~ Disimilitud Piper+Distancias geograficas 6.9 4 0.0167

Diversidad beta interacciones~Disimilitud herbivoros + Disimilitud Piper

+ Distancias geograficas 124 > 0.0011

Diversidad beta interacciones~Disimilitud herbivoros*Disimilitud Piper

+ Distancias geograficas 12.4 5 | 00011

Diversidad beta interacciones~Disimilitud herbivoros+ Distancias

geogréaficas* Disimilitud Piper + Distancias geogréaficas 274 6 <0.001

Diversidad beta interacciones~Disimilitud herbivoros+ Disimilitud Piper

* Disimilitud herbivoros +Disimilitud Piper + Distancias geograficas 274 6 <0.001

24



Tabla 6. Parametros estimados (estimado, error estandar, valor de t) para las variables
predictoras de los modelos seleccionados con relacion a la diversidad beta de
interacciones.

Modelo Estimado | Error estandar | Valor det

Diversidad beta 0.213552 | 0.09747 2.191
interacciones~Disimilitud Piper
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CAPITULO IV
DISCUSION

La diversidad de interacciones es un nuevo eje de la diversidad bioldgica que
nos ayuda a entender como la dindmica de los ecosistemas se podria mantener o
modificar si alguno de los componentes de las redes se pierde. Por ejemplo, como
consecuencia oculta de la extincion de especies. Por lo tanto, la diversidad de
interacciones deberia ser considerada en estudios ecoldgicos, sobre todo en los bosques
tropicales, ya que estos ecosistemas son mucho mas complejos y dindmicos (Dattilo et
al., 2018).

Dentro de los factores que afectan la diversidad de interacciones, se mencionan
a los gradientes altitudinales ya que estos influyen directamente en la composicion y
distribucion de especies, en la calidad de las plantas hospederas, en la depredacion, y
en el parasitismo (Rodriguez-Castafieda et al., 2010, Dyer 2010, Pardikes et al., 2018).
En nuestro estudio, aunque la altitud no estuvo directamente asociada con la diversidad
de herbivoros y de especies del género Piper a lo largo del gradiente, la diversidad de
interacciones si presentd una asociacién directa con el aumento en la altitud (Figura 2),
tomando en cuenta que la banda altitudinal que va de 500-1000 m presenta solo 6
interacciones y podria estar modificando este patron. Los resultados de los modelos
utilizados nos indican que la diversidad de interacciones estaria influenciada en mayor
medida por la diversidad y composicion de la comunidad de herbivoros a nivel local,
y a lo largo del gradiente, por la diversidad y composicion de sus especies hospederas
de Piper (Tabla 3 y Tabla 5), con la diversidad alfa y beta de interacciones
incrementando a lo largo del gradiente a medida que la diversidad y disimilitud de la
comunidad de herbivoros y sus plantas hospederas aumentan respectivamente. En
términos de la diversidad beta, estos resultados concuerdan con lo encontrado por
Novotny et al., (2006) y Dyer (2010) los cuales documentan que la diversidad de
interacciones esta estrechamente ligada con una mayor diversidad y riqueza de plantas

hospederas. Sin embargo, a diferencia de las redes documentadas en estos estudios,
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nuestra red presenta una alta especializacion debido a que los herbivoros solo se estan
alimentando de 1 o 2 especies de Piper respectivamente, concordando con lo
encontrado con Rodriguez-Castarieda et al., 2010 el cual determind que los tropicos

albergan especies de herbivoros especializadas con una baja capacidad de dispersion.

Objetivo 1: Descripcion de las redes de interacciones planta-herbivoro en el
género Piper a lo largo de un gradiente altitudinal.

Diversidad alfa de Piper y herbivoros
La diversidad de plantas en los tropicos puede llegar a superar por diez las

especies que se encuentran en 10.000 km? con relacion a bosques temperados (Novotny
etal., 2006). Con relacion a Piper la riqueza de este género esta sobre las 1000 especies
registradas para los trépicos (Rodriguez-Castafieda et al., 2010) y en Ecuador
aproximadamente 300 especies de este género se encuentran registradas, de las cuales
157 son nativas y 61 endémicas (Callejas et al., 2017). Dentro de nuestro estudio se
identificaron 62 especies de Piper representando de esta manera el 21% de las especies

de este género para Ecuador.

En el caso del orden Lepiddptera, el cual es el mas grupo mas diverso de
herbivoros, y especificamente de la familia Geometridae, (Brehm et al., 2007) se ha
determinado que el pico de diversidad se encuentra en altitudes entre los 500-2100
m.s.n.m. Del mismo modo, Beck et al., 2016 identifico que la mayor riqueza de polillas
de la familia Geometridae se encuentra en altitudes medias y no tiene relacion directa
con factores abidticos como el clima o la geografia. En este estudio, la comunidad de
herbivoros asociada a Piper presentd una dindmica parecida, ya que la mayor
diversidad de herbivoros se encuentra entre los 1000-1500 m.s.n.m y estos pertenecen
en su mayoria a la familia Geometridae (Anexo 1).

Por otro lado, Rodriguez-Castafieda et al., (2010) identificé que el pico en la
diversidad de Piper se encuentra en zonas bajas y esta disminuye con el aumento en la
altitud. Condiciones ambientales como la temperatura, la cual es constante en zonas

bajas y aumentan con la altitud, estaria generando y manteniendo esta diversidad.
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Nuestros resultados presentan una dinamica diferente, pues la mayor diversidad de
Piper se encuentra entre los 1000-1500 m.s.n.m (Figura 2), aunque la riqueza de Piper
si es mayor en las zonas bajas. Esta diferencia podria estar relacionada con que el
andlisis de diversidad de Shannon toma en cuenta las abundancias relativas de cada una
de las especies presentes en cada sitio. En este caso, la banda altitudinal de 1000-1500

m presenta la mayor equitatividad con relacion a la abundancia relativa de sus especies.

Estudios realizados en zonas temperadas (Moreira et al., 2018) identifican que
la estabilidad climética presente en las zonas bajas podria permitir una mayor
diversidad en todos los componentes de una red de interacciones. Ademas, las especies
de plantas presentes en las zonas mas bajas y calidas en los bosques temperados
europeos presentan una mayor cantidad de defensas quimicas ya que sufren de mayor
presion por parte de sus herbivoros (mayor diversidad de especies de herbivoros en
zonas bajas), y estas van disminuyendo a la par que aumenta la altitud (Pitteloud et al.,
2020).

Redes de interacciones planta-herbivoro

Diversidad de interacciones
El analisis de redes de interaccion en cualquier nivel es fundamental para

comprender como los ecosistemas se mantienen estables en el tiempo y espacio. Para
redes planta-polinizador a lo largo de un gradiente altitudinal en Arizona, se determind
que estas se vuelven mas anidadas y exhiben una menor especializacion general en la
red (Chessehire et al., 2021). En contraste, en nuestro analisis de redes ecoldgicas entre
Piper y sus herbivoros a lo largo del gradiente altitudinal se pudo identificar que la
mayoria de la red esté directamente relacionada con la variabilidad de sus componentes
a lo largo del gradiente (Figura 3) y presentan una mayor especializacion general de la
red (Tabla 2).

En el género Piper, es bien documentada la especificidad que presenta la familia
de herbivoros Geometridae, con una dieta limitada de una a dos especies de Piper por
especie de herbivoro (Conna et al., 2009; Strutzenberger y Fiedler et al., 2011). En este

estudio, encontramos 37 herbivoros asociados con Piper que pertenecen a la familia
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Geometridae, y especificamente al género Eois (Anexo 1), representando asi el 62%
de la comunidad de herbivoros. Esta alta especificidad podria deberse a la alta
diversidad fitoquimica que presenta el género, con aproximadamente 667 metabolitos
secundarios identificados (Conna et al., 2009). Por ejemplo, Glassmire et al., (2019),
determiné que existe una relacion entre la diversidad fitoquimica de Piper kelleyi y la
especializacion de los herbivoros asociados de la familia Geometridae (Eois). Asi
mismo, Strutzenberger y Fiedler et al., (2011) encontraron que la disponibilidad de
especies de Piper dentro de los bosques andinos estaria influyendo en la diversificacion

y evolucion del género Eois.

Objetivo 2. Descripcion del recambio en especies y en la identidad de interacciones
a lo largo de un gradiente altitudinal.

Recambio en especies y en la identidad de interacciones

Diversidad beta de herbivoros y Piper
Los gradientes ambientales presentan variables interrelacionadas que podrian

estar afectando a la diversidad beta per se. La diversidad beta de herbivoros presentes
en nuestro estudio determina que existe un alto recambio de especies dentro de todo el
gradiente, pues solo 2 MOTUS son compartidos dentro de las bandas altitudinales
(Figura 3), presentando de esta manera una alta especificidad, como se ha documentado
para bosques tropicales en general (Rodriguez-Castafieda et al., 2010). Esto concuerda
con lo que encontrd Brehm et al. (2003) donde determina que la diversidad beta de
herbivoros de la familia Geometridae en un bosque montano lluvioso andino esta

relacionada directamente con la altitud y la temperatura ambiental.

En general, los bosques tropicales presentan una estructura vegetal altamente
heterogénea con relacion al gradiente altitudinal (Paulsch, 2002). Esta heterogeneidad
podria ser una respuesta a la variacion en variables abidticas, tales como pendiente,
disponibilidad de nutrientes, temperatura, precipitacion, que se presentan a lo largo de
gradientes altitudinales (Paulsh, 2002). Resultados de este estudio son congruentes con

este patron ya que la composiciéon de especies de Piper muestra la tendencia a ser
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comunidades altamente heterogéneas a lo largo del gradiente altitudinal de los Andes
Norte, con apenas tres especies de Piper compartidas a lo largo del gradiente.

Objetivo 3. Determinar si existe una relacién entre la diversidad de especies y la
diversidad de interacciones en el género Piper y sus insectos herbivoros asociados
a lo largo de un gradiente altitudinal.

Diversidad beta de interacciones
Identificar como la diversidad beta de interacciones varia a lo largo de un

gradiente ambiental, y cuéles son los propulsores de esta variacion, sigue siendo un
tema complicado de descifrar. Por ejemplo, para Burkle y Alarcén (2011) la disimilitud
de las interacciones mutualistas a lo largo de un gradiente ambiental no fue explicada
directamente por la disimilitud en las comunidades de plantas y polinizadores. Sino
mas bien, esta disimilitud estaria relacionada con la rotacion en la composicion de
especies y el recableado de las interacciones que pueden ocurrir a lo largo de los afios,
generando de esta manera redes mas generalistas. En cambio, para CaraDonna et al.,
(2017) el impulsor principal en la diversidad beta de interacciones polinizador-planta
estaria determinada por el recableado de las interacciones en lugar de por la rotacion
de especies, pues existe un reensamblaje de interacciones de especies. En un sistema
de interacciones diferente, Poisot et al. (2012), en cambio, no encontraron un patron en
la diversidad beta de interacciones y sus componentes dentro de una red huésped-

parasitos.

Para interacciones antagonicas, se ha propuesto que el cambio en cuatro
componentes de la red podria afectar los patrones de la diversidad beta de
interacciones; el recambio de las especies de plantas y sus herbivoros, de especies de
plantas y no de herbivoros, de herbivoros y no de plantas y la preferencia del herbivoro
en la red trofica (Novotny 2009). En este estudio, el recambio en la composicion de la
comunidad de especies de Piper, seria el componente que mas influencia tiene en los
patrones de diversidad beta de interacciones a lo largo del gradiente altitudinal,
concordando con lo encontrado por Dyer (2010) y Novotny et al (2006) en donde la
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diversidad de interacciones esta estrechamente ligada con una mayor diversidad y
riqueza de plantas hospederas.

En nuestro estudio, la alta diversidad beta en interacciones es el resultado del
alto recambio o disimilitud que encontramos entre ensamblajes locales de plantas
hospederas, asi como de la especificidad en la utilizacion de la planta hospedera por
parte de los herbivoros de Piper a escala local (Novotny 2002; Novotny et al. 2006).
Este patron refleja el hecho de que la identidad de las interacciones no es redundante,
tal como lo demostré el analisis de conectividad donde en general menos del 35% de
las redes se repiten en cada banda altitudinal (Tabla 2). Cambios abruptos en factores
ambientales como la temperatura a lo largo de gradientes espaciales imponen
restricciones fisioldgicas tanto a herbivoros como a plantas impidiendo su dispersién y
creando comunidades Unicas en cada banda altitudinal g (Novotny 2002). En los Andes
norte, nuestros resultados sugieren que las redes de interacciones Unicas presentes en
cada banda altitudinal podrian estar geograficamente estructuradas y posiblemente

determinadas por fuerzas selectivas que operan a escala local (Poisot et al., 2012).

Nuestros resultados también plantean la posibilidad de que las caracteristicas
de las redes de interacciones entre las especies de plantas hospederas de Piper y sus
herbivoros asociados pueden hacer que esta red sea mas vulnerable a los efectos del
cambio climético. Asi, nuevas combinaciones de interactores pueden formarse en cada
banda altitudinal debido a la expansion o contraccion del rango de distribucion de
especies de plantas por efecto del cambio climatico. Esto a su vez, tendria un efecto
negativo en la red de interaccion de las especies de plantas y herbivoros previamente
coexistiendo en un ensamblaje local, provocando extinciones locales de especies de

herbivoros especialistas o reduccion dréstica de su abundancia.
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CAPITULO V

CONCLUSIONES Y RECOMENDACIONES

Conclusiones
Resultados de este estudio demuestran que las redes ecoldgicas no son estéticas

y estdn influenciadas por un sin ndmero de componentes que varian temporal y
espacialmente. Debido a que las plantas y sus herbivoros asociados son los grupos mas
diversos en un bosque tropical, el estudio de los cambios en la presién que ejercen los
herbivoros sobre las comunidades de plantas y por ende en la diversidad de
interacciones a lo largo de un gradiente altitudinal es fundamental para comprender la
estructura y la dindmica de los ecosistemas tropicales. Los trabajos que documentan
las redes troficas son fundamentales a largo plazo, pues pueden generar datos

esenciales al momento de generar proyectos de conservacion de ecosistemas.

La presion que ejercen los herbivoros estaria determinando la diversidad de
interacciones a nivel local , mientras que el recambio de especies en las comunidades
de Piper seria el precursor de una alta diversidad beta a lo largo de la gradiente
ambiental, permitiendo de esta manera que ninguna de las interacciones se comparta
en ninguna de las bandas altitudinales. Aunque la altitud no es la variable que determina
directamente estos cambios, debemos tener en cuenta que los gradientes altitudinales
podrian estar ejerciendo una presion selectiva a la comunidad de herbivoros y
determinando cambios en la amplitud de la dieta y la especializacion.
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Recomendaciones
El estudio y andlisis de las redes ecoldgicas sigue siendo un campo de le

ecologia que deberia ser evaluado constantemente, debido a que nos ayuda a
comprender de mejor manera como los ecosistemas funcionan y evolucionan en el
tiempo y espacio. Por otro lado, al conservar redes ecoldgicas se estaria conservando
la funcionalidad del ecosistema. Por lo que se sugiere que los estudios de diversidad
no solo tomen en cuenta a especies en especifico, sino a toda la red en la cual las

especies son parte.

Por otra parte, la presion generada por el cambio climéatico (aumento en la
temperatura y cambio en los patrones de estacionalidad) podrian ser un factor
importante al momento en que las interacciones se puedan dar. La asincronia
fenoldgica podria cumplir un papel fundamental en la cantidad y calidad de las posibles
interacciones que se puedan generar en los ecosistemas, pues podrian cambiar la
composicion de las comunidades de plantas y sus insectos asociados por ejemplo al
momento de atrasar o adelantar la produccion de hojas nuevas, principal alimento de

los insectos herbivoros.

Se recomienda que en proximos estudios dirigidos a identificar la diversidad de
interacciones en un gradiente ambiental también se tomen en cuenta variables
ambientales (temperatura, cobertura vegetal, precipitacién). Dichos factores
ambientales también podrian estar ejerciendo presién selectiva, como en el caso del
género Piper, el cual se ve afectado directamente por factores como la luz al momento
de generar compuestos quimicos en respuesta a la defensa contra la herbivoria. La
utilizacion de experimentos de trasplantes reciprocos podria ser muy utiles en
determinar la contribucion relativa tanto de los factores abidticos como de los bidticos

en la alta diversidad beta de interacciones a lo largo del gradiente altitudinal.
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ANEXOS
Anexo 1. Arbol filogenético de las secuencias COI de herbivoros asociados con el

género Piper a lo largo del gradiente altitudinal, agrupados por MOTUS generados con
el software ASAP (Puillandre et al., 2020). En el recuadro rojo se encuentran agrupados

todas las especies de la familia Geometridae.
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Anexo 2. Representacion grafica de la diversidad alfa de Piper, herbivoros y sus
interacciones a lo largo del gradiente altitudinal. Las especies de Piper incluidas en la
figura son las mas representativas en cada banda altitudinal. EI tamafio de los circulos
esta relacionado al valor del indice de diversidad alfa de Shannon, a mayor valor, mas

grande el circulo.
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