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I. RESUMEN GENERAL 

La variación morfológica en los organismos es el resultado de la interacción entre el genotipo 

y las condiciones ambientales a las que se encuentran expuestos durante su desarrollo. En 

insectos, se ha reportado que los caracteres sexuales secundarios son altamente dependientes 

de la condición, debido a su elevado costo en términos de energía y biomasa y a su papel en 

la competencia sexual. Asimismo, la asimetría fluctuante ha sido ampliamente utilizada 

como un indicador de inestabilidad del desarrollo bajo condiciones de estrés ambiental. En 

ambientes estacionales como la selva baja caducifolia, donde la disponibilidad de recursos 

varía marcadamente entre temporadas de secas y lluvias, estos caracteres constituyen 

herramientas útiles que permiten evaluar la respuesta morfológica de los organismos ante 

cambios ambientales que resultan ser estresantes. 

El presente trabajo tuvo como objetivo cuantificar la expresión del dimorfismo sexual y la 

asimetría fluctuante en Acanthocephala alata (Hemiptera: Coreidae) bajo condiciones 

variables de disponibilidad de recursos entre temporadas de secas y lluvias en la selva baja 

caducifolia de Morelos, México. Se recolectaron 87 individuos adultos en dos temporadas 

(secas y lluvias) en la localidad de La Tigra, dentro de la Reserva de la Biosfera Sierra de 

Huautla. Para ambas aproximaciones se aplicó un protocolo de morfometría geométrica 

bidimensional para analizar la forma y el tamaño de las estructuras seleccionadas: para el 

dimorfismo sexual se consideraron el metafémur y la metatibia como caracteres sexuales 

secundarios y el pronoto como carácter somático; por su parte, para la asimetría fluctuante 

se analizaron los hemiélitros. Las configuraciones geométricas de cada estructura fueron 

alineadas mediante un análisis generalizado de Procrustes. Para el dimorfismo sexual se 

exploró el morfoespacio con un análisis de componentes principales, se evaluó la diferencia 

entre sexos y temporadas por medio de un Procrustes ANOVA, se realizó un análisis 

discriminante para determinar la separación entre grupos (sexo: temporada) y se evaluó la 

tendencia alométrica entre los tamaños de los caracteres sexuales secundarios y el carácter 

somático. Para la asimetría fluctuante se calcularon las distancias Procrustes entre lados para 

cada temporada, se hizo un análisis de simetría bilateral y se llevó a cabo un Procrustes 

ANOVA con el componente asimétrico fluctuante entre temporadas. 
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Los resultados mostraron que los caracteres sexuales secundarios presentan un dimorfismo 

sexual significativo, mientras que el pronoto no evidenció diferencias consistentes entre 

sexos. En el metafémur, la forma mostró una diferenciación marcada entre machos y 

hembras, especialmente en la región media, donde los machos presentan mayor 

engrosamiento. Este dimorfismo fue más evidente en la temporada de secas. En la metatibia, 

las diferencias entre sexos fueron significativas en ambas temporadas, asociadas 

principalmente con la expansión foliácea característica de las hembras. En contraste, el 

pronoto presentó menor capacidad discriminante entre sexos y temporadas, confirmando que 

es un carácter somático menos dependiente de la condición del individuo. Se encontró que 

tanto el tamaño centroide como la interacción entre sexo y temporada explican una 

proporción significativa de la variación en los caracteres sexuales secundarios, especialmente 

en la metatibia. Las tendencias alométricas revelaron que la relación entre tamaño y forma 

difiere entre sexos y temporadas, lo que sugiere que la disponibilidad de recursos influye en 

el desarrollo de estos caracteres. Para la asimetría fluctuante, se detectaron diferencias 

significativas entre lados y variación en el componente asimétrico, sin embargo, en cuanto a 

la variación entre temporadas, no hubo diferencias significativas. 

En conjunto, los resultados demuestran que los caracteres sexuales secundarios de A. alata 

responden diferencialmente a la variación temporal en la disponibilidad de recursos, mientras 

que los caracteres somáticos muestran menor sensibilidad al sexo y al contexto estacional. 

Asimismo, la asimetría fluctuante de los hemiélitros parece no ser un indicador 

complementario del efecto del ambiente sobre la estabilidad del desarrollo en el sistema 

evaluado. Este estudio aporta evidencia empírica sobre la interacción entre selección sexual, 

la plasticidad fenotípica y la estacionalidad ambiental en diferentes tipos de caracteres en 

coreídos, e incorpora la morfometría geométrica como una herramienta robusta para analizar 

simultáneamente tamaño, forma y estabilidad del desarrollo de estos insectos. 
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II. INTRODUCCIÓN GENERAL 

Las variaciones morfológicas de los organismos son producto de la interacción entre su 

genoma y los factores ambientales que condicionan su desarrollo, teniendo un efecto sobre 

su desempeño ecológico, reproducción y sobrevivencia (Sommer, 2020). En los insectos, 

estas variaciones se pueden manifestar en caracteres como el tamaño corporal, la coloración 

o el desarrollo de partes del cuerpo asociadas a diferentes funciones (e.g., la alimentación, la 

dispersión, la fecundidad, la reproducción, entre otras), cuyo desarrollo está condicionado a 

variables ambientales como por ejemplo el clima, la dieta, la depredación, la contaminación, 

la densidad poblacional, la competencia intraespecífica o la geografía (Calandriello et al., 

2025). Esta plasticidad fenotípica, que es la propiedad de un genotipo que les permite a los 

individuos ajustar su fenotipo dependiendo de las condiciones del entorno (Capinera, 2008; 

Whitman y Agrawal, 2009), no se manifiesta de la misma forma en todos los caracteres de 

un organismo, es decir, que existen ciertos caracteres que son más susceptibles a las 

condiciones de estrés ambiental. Este es el caso de las características morfológicas con 

dependencia de la condición de desarrollo, como lo son los caracteres sexuales (Cotton y 

Pomiankowski, 2005; Gillespie et al., 2014), ya que son características mediante las cuales 

se puede evaluar el efecto de las condiciones de estrés ambiental en el desarrollo y se ha 

reportado que tienen una dependencia elevada de la condición del entorno (Cotton y 

Pomiankowski, 2005; Cotton et al., 2006; Miller et al., 2016). 

El dimorfismo sexual se expresa en los caracteres sexuales secundarios y surge de la 

interacción entre la selección natural y la selección sexual. Esta última puede actuar mediante 

dos mecanismos principales: la selección intersexual, que implica la elección de pareja por 

parte del sexo opuesto y la selección intrasexual, que involucra la competencia directa entre 

individuos del mismo sexo por el acceso a una o varias parejas (Andersson, 1994). Como 

resultado de estos mecanismos, los caracteres que incrementan el éxito de cópula se ven 

favorecidos, a pesar de su elevado costo en términos de inversión energética, de biomasa y 

compensaciones (trade-offs) fisiológicas (Cotton y Pomiankowsi, 2005; Bonduriansky, 

2007; McCullough et al., 2016). 
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En el ámbito morfológico, se distinguen dos tipos de caracteres sexuales secundarios: los 

ornamentos y los armamentos. Los ornamentos están involucrados en los cortejos para la 

atracción de la pareja, por lo general, de los machos a las hembras, mientras que los 

armamentos participan en los enfrentamientos físicos entre individuos del mismo sexo, 

generalmente machos, para asegurar el acceso a las hembras (McCullough et al., 2016). 

Debido al elevado costo de desarrollo y mantenimiento de este tipo de caracteres, son 

considerados como altamente dependientes de la condición, es decir, que su grado de 

expresión está estrechamente vinculado al estado fisiológico del individuo y a las condiciones 

ambientales que experimenta durante el desarrollo. Teniendo en cuenta lo anterior, factores 

del entorno como la disponibilidad de recursos pueden afectar el tamaño y la forma de estos 

caracteres (Cotton et al, 2006; Miller et al., 2016). 

La expresión de caracteres sexuales secundarios dependientes de la condición ha sido 

evaluada en distintos grupos de insectos (Allen y Miller, 2017; Souza et al., 2018; Ospina-

Garcés et al., 2021). En estos casos se ha comprobado que la expresión de los caracteres está 

asociada a condiciones favorables para la reproducción, como lo son la temperatura, el tipo 

de fuente de alimento o la integridad del ecosistema. Alternativamente, la estabilidad de los 

recursos durante el desarrollo de los insectos también ha sido evaluada mediante la presencia 

de desviaciones en la simetría bilateral (Benítez et al., 2020). 

Los efectos de los estresores ambientales durante el desarrollo de los organismos pueden 

evaluarse de manera indirecta mediante la asimetría fluctuante (AF), la cual se define como 

la desviación aleatoria respecto a la simetría perfecta en caracteres bilaterales de un 

organismo (Dongen, 2006; Beasley et al., 2013; Klingenberg, 2015). La AF ha sido 

ampliamente utilizada como un indicador de la inestabilidad del desarrollo causada por las 

condiciones ambientales experimentadas por los organismos en distintos escenarios de 

perturbación ambiental (Beasley et al., 2013; Benítez et al., 2020). 

La AF se ha propuesto como una medida de la inestabilidad de las condiciones durante el 

desarrollo de los organismos con simetría bilateral, ya que se manifiesta cuando el entorno 

no es favorable para un organismo e impide la acción de los mecanismos de canalización del 

desarrollo del individuo. Esto ocasiona desviaciones aleatorias entre las estructuras 
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morfológicas homólogas de ambos lados del cuerpo, a pesar de que su desarrollo esté 

codificado por el mismo genoma (Benítez y Parra, 2011; de Coster et al., 2013). En este 

sentido, la AF también podría considerarse un indicador adicional de los efectos de la 

variabilidad en el recurso alimenticio sobre la morfología corporal. 

Los ambientes estacionales como la selva baja caducifolia, donde hay una fluctuación fuerte 

de factores como la humedad, la temperatura o la disponibilidad los recursos como el 

alimento (Rzedowski, 2006), son un escenario que permite evaluar la respuesta morfológica 

de organismos como los insectos frente al estrés ambiental. Con base en lo anterior, tanto el 

dimorfismo sexual como la asimetría fluctuante fueron considerados para evaluar 

simultáneamente la respuesta morfológica a dichas variaciones, ya que ambos integran la 

variación de la respuesta de caracteres sexuales y corporales frente al estrés ambiental. 

La familia Coreidae y el género Acanthocephala Laporte, 1833 

Hemiptera es el orden de insectos hemimetábolos con mayor número de especies descritas 

(aproximadamente 103,590) representando del 8 al 10% de todas las especies de insectos 

descritas; este orden incluye a los subórdenes Sternorryncha, Auchenorrhyncha, 

Coleorrhyncha y Heteroptera (Brambila y Hodges, 2008; Stork, 2018). Particularmente, 

dentro de Heteroptera se encuentra la familia Coreidae, que de acuerdo con Mitchell (2000) 

comprende 2,751 especies, de las cuales alrededor de 82 han sido reportadas como causantes 

de algún tipo de daño a cultivos agrícolas tales como legumbres, arroz, mandioca, 

cucurbitáceas, tomates, hortalizas, frutas y nueces de árboles. Los daños principales que 

causan estas especies a los cultivos son el marchitamiento de los tallos y/o las hojas y daño 

de frutos y semillas por el consumo directo. En algunas de estas especies se presenta un 

marcado dimorfismo sexual, donde los machos se caracterizan por presentar modificaciones 

foliáceas en las tibias y/o fémures posteriores, los cuales son utilizados como armas en la 

competencia sexual entre machos (Fernandes et al., 2015; Forthman et al., 2020). 

El género Acanthocephala Laporte, está conformado por 24 especies distribuidas desde 

Estados Unidos hasta Sudamérica (Brailovsky, 2006). En este género se han estudiado 

aspectos de la ecología, historia natural y ciclo de vida de algunas de sus especies (Yonke y 

Medler, 1969; Emberts et al., 2016). Adicionalmente, Emberts et al. (2021) encontraron que 
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en A. declivis (Say), A. femorata (Fabricius) y A. terminalis (Dallas) hay una relación entre 

la morfología de las armas de las patas de los machos y la magnitud del daño provocado al 

contrincante. 

Biología de Acanthocephala alata (Burmeister, 1835) 

La chinche gigante (Acanthocephala alata (Burmeister)) (Figura 1), en algún momento 

considerada sinónimo de A. declivis (Brailovsky, 2006), es una especie de tamaño mediano 

a grande (28 a 34 mm), con coloración castaño oscuro a negro, cuerpo pubescente, ápice de 

las antenas de color amarillo a anaranjado y lóbulos humerales del pronoto anchos y elevados. 

En esta especie el dimorfismo sexual se presenta en el metafémur, en el cual los machos 

presentan un engrosamiento. Las modificaciones en la metatibia se presentan en ambos 

sexos; en el macho la expansión ventral es reducida mientras que, en las hembras, esta 

expansión presenta espinas pequeñas e irregulares (Brailovsky, 2006; Olivera, 2022). La 

distribución de la especie incluye localidades en Costa Rica, Guatemala, Honduras, 

Nicaragua, Panamá y México (Guerrero, Morelos, Nayarit, Tamaulipas, Veracruz y Yucatán) 

(Brailovsky, 2006; Hernández y Pinzón, 2015; Martínez-Hernández et al., 2020; Olivera, 

2022). En cuanto a la conducta, Eberhard (1998) describió el comportamiento sexual y de 

defensa de esta especie. En el cortejo, los machos realizaron “ataques” vibratorios sin tocar 

a la hembra y la cópula tuvo una duración de hasta 91 minutos. En el caso de la defensa, la 

conducta de advertencia fue más frecuente en las hembras, la cual consistió en elevar la pata 

posterior y en algunas ocasiones apartar a la hembra que se acercaba. Además, en los 

enfrentamientos entre machos también se involucraron las patas posteriores que podían 

quedar enredadas con las del contrincante. 

Acanthocephala alata se ha registrado en al menos cinco especies de angiospermas utilizadas 

como plantas hospederas. En Cordia elaeagnoides A.DC. (Boraginaceae), perfora el tronco 

y deja una mancha oscura de 1 a 2 mm de diámetro alrededor de la perforación (Eberhard, 

1998). También se ha encontrado en Bursera linanoe (La Llave) (Burseraceae), Phaseolus 

vulgaris L. (Fabaceae), Jatropha curcas L. (Euphorbiaceae) y Annona muricata L. 

(Annonaceae), en esta última se le considera como especie plaga de importancia económica, 

ya que ataca los frutos y provoca su caída (Hernández y Pinzón, 2015; Linares y Orozco, 
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2017; Martínez-Hernández et al., 2020). Acanthocephala alata es un consumidor primario 

que participa en mantener el equilibrio de la red trófica de los ecosistemas, ya que es presa 

de consumidores secundarios y regula las poblaciones de algunas especies de plantas 

(Granados-Sánchez et al., 2008). 

En el estado de Morelos se ha documentado que esta chinche es abundante en la selva baja 

caducifolia (Martínez-Hernánez et al., 2020). Además, ha sido observada en plantas de 

Ampelocissus acapulcensis (Kunth) (Vittaceae) (K. Aguilar, com. pers., octubre 2023; 

Campos, 2025) y de Annona sp. (obs. pers., Estación Biológica El Limón, Cuauchichinola, 

Tepalcingo, Morelos, 2025). A. acapulcensis es una especie cuya fenología está adaptada a 

las fluctuaciones de temperatura y precipitación de la selva baja caducifolia, ya que en la 

temporada de secas pierde sus tallos y hojas, de los cuales se alimenta la chinche (Campos, 

2025). 
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Figura 1. Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae). a) ejemplar hembra, b) 

machos alimentándose del tallo de Ampelocissus acapulcencis (Kunth) (Vitaceae), c) hembra 

y macho en cópula sobre el tallo de A. acapulcensis. 

La selva baja caducifolia es un ecosistema que en México se distribuye desde el nivel del 

mar hasta los 1,900 metros. Se caracteriza por una marcada estacionalidad: entre diciembre 

y mayo ocurre la temporada seca, durante la cual la vegetación tiene una pérdida total o de 

la mayor parte del follaje, hacia el final de este periodo algunas especies leñosas entran en la 

fase de floración. Por otro lado, de junio a noviembre tiene lugar la temporada lluviosa, en la 

que el follaje se restablece (Rzedowski, 2006).  

La estructura vegetal dominante en la selva baja caducifolia es de tipo arbóreo en las áreas 

mejor conservadas y su altura oscila entre los 5 y 15 m, formando un dosel de altura uniforme 

con copas extendidas (Trejo, 2005; Rzedowski, 2006). Esta variación fenológica de las 

especies vegetales modifica la disponibilidad del recurso alimenticio para los insectos 

fitófagos que habitan en este ecosistema, como es el caso de A. alata. 

a b 

c 
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En algunas especies de la familia Coreidae se ha reportado que el estrés ambiental producido 

por la estacionalidad, la cual disminuye la disponibilidad y la calidad de la dieta, limita el 

desarrollo de los caracteres sexuales secundarios (Miller et al., 2016). No obstante, aún no se 

han desarrollado estudios que evalúen cómo el efecto de los cambios en la dieta influye en el 

grado de la expresión del dimorfismo sexual en A. alata. Además, dentro de esta familia aún 

no se ha utilizado la morfometría geométrica como una herramienta para analizar los cambios 

no sólo en el tamaño, sino también en la forma de los caracteres sexuales secundarios que 

difieren entre los metafémures y metatibias de ambos sexos.  

Aunque se ha estudiado el efecto del hábitat y la dieta sobre la asimetría fluctuante de varias 

especies de insectos como por ejemplo Macaria mirthae Vargas (Lepidoptera: Geometridae), 

Apis mellifera Linnaeus (Hymenoptera: Apidae) o Triatoma infestan Klug (Hemiptera: 

Reduviidae) (Nunes et al., 2015; Vilaseca et al., 2022), no se ha evaluado la expresión de 

asimetría fluctuante en coreídos, lo cual permitiría probar si esta desviación es un indicador 

del estrés producido por la estacionalidad sobre A. alata. La importancia de incluir el análisis 

de la forma en la expresión de los caracteres morfológicos radica en que esta interfiere en la 

ejecución de funciones biológicas como la alimentación, el apareamiento, el cuidado 

parental, la locomoción, entre otras (Arnold, 1983). En el caso particular de las patas 

posteriores de A. alata, se ha encontrado que el tamaño influye en el desempeño de 

comportamientos de defensa y de combate entre machos como resultado de la selección 

sexual (Eberhard, 1998).  

Las características diferenciales en la morfología y comportamiento de los sexos de A. alata, 

así como la diversidad de recursos alimenticios consumidos por la especie, la hacen un 

modelo idóneo para realizar estudios que buscan cuantificar la expresión de caracteres 

sexuales secundarios dependientes de la condición de desarrollo. Por lo tanto, el objetivo del 

presente trabajo es evaluar la expresión del dimorfismo sexual y la asimetría fluctuante en 

Acanthocephala alata (Hemiptera: Coreidae) bajo distintas condiciones de disponibilidad de 

recurso alimenticio en la selva baja caducifolia en el estado de Morelos, México. 
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III. CAPÍTULO I: Expresión del dimorfismo sexual en Acanthocephala alata 

(Burmeister, 1835) (Hemiptera: Coreidae) en condiciones variables de disponibilidad 

de recursos 

Resumen 

El dimorfismo sexual en caracteres sexuales secundarios suele depender fuertemente de la 

condición del medio, especialmente en ambientes donde la disponibilidad de recursos 

alimenticios varía estacionalmente. Acanthocephala alata (Hemiptera: Coreidae) es una 

chinche fitófaga de la selva baja caducifolia cuya principal fuente de alimento son los tejidos 

vegetativos de Ampelocissus acapulcensis Kunth (Vitaceae), una planta que tiene una 

marcada variación fenológica entre la temporada seca y la de lluvias. En este contexto, el 

objetivo de este capítulo fue determinar la expresión del dimorfismo sexual, en el tamaño y 

la forma de los metafémures y metatibias (caracteres sexuales secundarios), y compararla 

con un carácter somático (pronoto) en individuos desarrollados bajo condiciones 

contrastantes de disponibilidad de recurso alimenticio. Se recolectaron 44 hembras y 37 

machos adultos de A. alata en dos temporadas (secas y lluvias) en la selva baja caducifolia. 

Mediante un protocolo de morfometría geométrica en dos dimensiones se obtuvo el tamaño 

centroide, como descriptor de tamaño, y las coordenadas de forma alineadas para el 

metafémur, la metatibia y el pronoto, como descriptores de forma. La variación morfológica 

se evaluó mediante la exploración del morfoespacio, Procrustes ANOVA, análisis 

discriminantes y regresiones alométricas entre tamaño corporal y tamaño de los caracteres 

sexuales. Los resultados mostraron que los caracteres sexuales secundarios presentan 

dimorfismo sexual marcado, mientras que el pronoto no evidenció diferencias entre sexos. 

El dimorfismo de la forma del metafémur fue mayor en la temporada seca, indicando que 

esta estructura es particularmente sensible a la variación estacional del ambiente. La 

metatibia mantuvo un dimorfismo sexual consistente entre temporadas, sin cambios 

asociados a la estacionalidad. Además, el tamaño de los metafémures de los machos estuvo 

más fuertemente asociado al tamaño corporal que en las hembras, lo que sugiere una elevada 

dependencia de la condición. 
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Introducción 

Una de las características más conspicuas en muchos grupos de insectos es el dimorfismo 

sexual, este se define como la expresión de variaciones morfológicas, fisiológicas y 

etológicas entre los individuos de diferentes sexos de una especie (Darwin, 1871; Andersson, 

1994; Berns, 2013). Se ha propuesto que estos caracteres son producto de la interacción entre 

la selección sexual y la selección natural (Shine, 1989; Punzalan y Hosken, 2010). En primer 

lugar, la selección sexual es considerada como la principal promotora del dimorfismo sexual 

y tiende a favorecer a los machos que poseen fenotipos más exagerados como la coloración, 

el tamaño corporal, la aparición de ornamentos y los armamentos o los comportamientos de 

cortejo (Andersson, 1994; Miller et al., 2016). En segundo lugar, la selección natural se 

asocia con las presiones naturales que actúan de manera diferencial sobre los sexos de una 

especie y que dan lugar a que exista una divergencia morfológica entre machos y hembras 

(Bonduriansky, 2007; Berns, 2013; Miller et al., 2016; Allen y Miller, 2017). 

La selección sexual actúa sobre los organismos mediante dos mecanismos: en primer lugar, 

la selección intersexual, la cual resulta de la interacción entre ambos sexos e implica la 

elección por parte del sexo opuesto (Brennan, 2010). Por lo general, las hembras tienden a 

seleccionar machos que presenten ornamentos más exagerados, debido a que estos caracteres 

actúan como indicadores de una mayor viabilidad y mejor condición fisiológica, que podrán 

ser heredadas a su descendencia, por lo que se espera que estos machos tengan un mayor 

éxito de apareamiento (Darwin, 1871; Andersson, 1994; Cotton et al., 2004a; Jarrett y Miller, 

2024). En segundo lugar, está la selección intrasexual, en la cual, los individuos de un mismo 

sexo combaten de manera directa para obtener acceso a una pareja. La competencia entre 

machos se caracteriza porque implica caracteres tales como armamentos, fuerza, resistencia 

o comportamientos agresivos (McCullough et al., 2016). 

Los caracteres seleccionados sexualmente son particularmente costosos de desarrollar y 

mantener, por lo cual, es de esperarse que aquellos machos que tengan acceso a los mejores 

recursos y se encuentren en ambientes favorables, alcancen una mayor expresión de estos 

caracteres en comparación con aquellos que enfrentan condiciones adversas (Andersson, 

1994; Wiens y Tuschhoff, 2020). La plasticidad fenotípica se define como la propiedad de 
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un genotipo de producir (Capinera, 2008) o cambiar (West-Eberhart, 2003) su fenotipo en 

respuesta a las condiciones ambientales. Esta plasticidad en los caracteres sexuales 

secundarios se asocia con su elevada dependencia de la condición del entorno durante el 

desarrollo, lo que indica que el contexto ambiental en el que se encuentran los organismos a 

lo largo de su crecimiento y en la fase adulta juega un papel fundamental en la expresión de 

estos caracteres y que dichos caracteres son más susceptibles al efecto de la condición en 

comparación con aquellos que no son producto de la selección sexual (Cotton et al., 2004a, 

2006; Bonduriansky, 2007). 

Teniendo en cuenta lo anterior, es evidente que la expresión de los caracteres sexuales 

secundarios en los insectos no está mediada solamente por la selección sexual, sino que las 

condiciones ambientales influyen sobre esta, lo cual se ha documentado en diferentes grupos 

de insectos bajo diferentes condiciones, como por ejemplo, el cambio de planta hospedera, 

la temperatura, el estado de conservación del entorno o los cambios estacionales del ambiente 

(Van Dyck y Wiklund, 2002; Allen y Miller, 2017; Souza et al., 2018; Ospina-Garcés et al., 

2021). Dada su elevada dependencia de la condición del medio, estos caracteres sexuales son 

más sensibles a las condiciones de estrés ambiental que los caracteres no sexuales (Cotton et 

al., 2004b). Por ejemplo, Johnson et al. (2017) observaron que en machos de Uraba lugens 

Walker (Lepidoptera: Nolidae) criados en tratamientos con mayor densidad de larvas, el 

tamaño de las gónadas, las alas y las antenas era reducido en la etapa adulta, lo cual podría 

afectar la efectividad con la que estos insectos detectan las feromonas producidas por las 

hembras y, en consecuencia, el éxito en la búsqueda de pareja. Otro de los factores que 

intervienen en la expresión de caracteres dimórficos sexuales es la temperatura; por ejemplo, 

en Xyleborus affinis Eichhoff (Coleoptera: Curculionidae), el aumento de la temperatura 

durante la etapa de desarrollo larval produce una disminución en la diferencia del tamaño y 

la forma de las mandíbulas entre machos y hembras, lo cual puede dar lugar a cambios en el 

desempeño de los hábitos alimenticios de ambos sexos (Ospina-Garcés et al., 2021). De 

acuerdo con los requerimientos particulares de los insectos en diferentes etapas de vida, la 

disponibilidad de nutrientes también influye sobre su condición física y la expresión de 

caracteres dependientes de la condición del medio, como los caracteres sexuales secundarios 

(House, 1961; Miller et al., 2016). 
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En algunas especies del orden Hemiptera, la presencia de caracteres sexuales secundarios, 

así como sus hábitos picadores-chupadores generalistas, ha permitido abordar la expresión 

del dimorfismo sexual dependiente del contexto ambiental (e.g. calidad de la dieta) (Emberts 

et al., 2016; Miller et al., 2016; Gutiérrez-Cabrera et al., 2022; Jarrett y Miller, 2024). Dentro 

de la familia Coreidae (Heteroptera: Pentatomomorpha), varias especies presentan un 

dimorfismo sexual en el armamento del fémur posterior (Miller et al., 2024). La especie 

Narnia femorata Acero es una chinche que presenta disputas entre machos por territorio en 

parches de Opuntia sp. (Cactaceae). En N. femorata, se ha evaluado el efecto sobre la 

expresión del dimorfismo del fémur de las patas posteriores con base en la calidad del recurso 

alimenticio de acuerdo con los períodos de fructificación de O. mesacantha Raf, encontrando 

que es mayor cuando los insectos se alimentan de frutos maduros, es decir, cuando la dieta 

es de mejor calidad (Miller et al., 2016). En cuanto a la expresión de caracteres sexuales 

primarios, Joseph et al. (2016) encontraron que la masa de las gónadas masculinas se reducía 

significativamente en adultos de N. femorata alimentados con una dieta de baja calidad 

relacionada con el tipo de tejido de la planta (fruto maduro o cladodio). 

En coreídos, la respuesta en la morfología de los armamentos sexuales ha sido analizada por 

medio de morfometría tradicional (Eberhard, 1998; Miller et al., 2016; Allen y Miller, 2017), 

la cual consiste en mediciones de distancias, áreas y razones (i.e. relaciones entre medidas) 

de la estructura de interés, lo cual brinda información sobre el tamaño, pero no sobre la forma 

del carácter morfológico analizado (Zelditch et al., 2012; Adams et al., 2013). Una alternativa 

metodológica es la morfometría geométrica, la cual permite hacer comparaciones de 

estructuras biológicas homólogas mediante el análisis de coordenadas geométricas y detectar 

las regiones anatómicas en las que se localizan los cambios producidos por las condiciones 

externas (Adams et al., 2013; Mitteroecker y Gunz, 2009), por lo que representa una 

herramienta útil para cuantificar los cambios de la forma y el tamaño de los caracteres 

sexuales secundarios en diferentes condiciones de estrés. 

La morfometría geométrica ha sido empleada para cuantificar y evaluar diferencias en la 

expresión de los caracteres sexuales secundarios en insectos, separando los componentes de 

variación en el tamaño y la forma de dichos caracteres, y permitiendo asociar los niveles de 

expresión del dimorfismo a condiciones variables del desarrollo como la temperatura 
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(Ospina-Garcés et al. 2021), el tipo de hábitat (Souza et al., 2018), o la elevación (Hernández-

L. et al., 2010). Al abordar la forma de manera independiente al tamaño, es posible hacer 

comparaciones anatómicas entre las estructuras y detectar cuáles son las zonas que presentan 

variación, así como vincularla con el desempeño de su función (Zelditch et al., 2012). 

La obtención de datos se basa en la ubicación de un conjunto de marcas y semimarcas que 

conforman una configuración geométrica, las cuales describen en conjunto la forma de una 

estructura (Zelditch et al., 2012; Adams et al., 2013). En cuanto a las marcas, estas 

corresponden a puntos discretos anatómicos de referencia que deben cumplir con los criterios 

de homología posicional, cobertura adecuada de la forma, repetitividad y consistencia de la 

posición relativa. Por otra parte, las semimarcas son puntos que permiten capturar las curvas 

de una estructura, pero se ubican de manera equidistante y no cumplen con el criterio de 

homología posicional (Zelditch et al., 2012; Benítez, 2015). 

Los métodos de morfometría geométrica han sido utilizados para estudiar el dimorfismo 

sexual en diferentes especies de insectos. Por ejemplo, Vesović et al. (2019  analizaron el 

dimorfismo sexual de la forma y el tamaño corporal, así como la alometría en Carabus 

(Procrustes) coriaceus subsp. cerisyi Dejean y C. (Morphocarabus) kollari Palliardi 

(Coleoptera: Carabidae). También, se ha evaluado la respuesta de características asociadas 

al vuelo y la selección sexual en Coenagrion puella L. (Odonata: Coenagrionidae) frente a 

ambientes urbanizados (Tüzün et al., 2017). Por su parte, Budečević et al. (2021  analizaron 

el dimorfismo sexual y la modularidad en Acanthoscelides obtectus Say (Coleoptera: 

Chrysomelidae). En este sentido, la morfometría geométrica brinda una aproximación útil 

para evaluar la respuesta en la expresión de los caracteres sexuales secundarios frente a la 

variación ambiental. 

En la selva baja caducifolia, la disponibilidad de recursos alimenticios para los insectos 

fitófagos varía de manera marcada entre temporadas. Durante la temporada seca, la mayoría 

de las especies leñosas pierden parcial o totalmente su follaje, lo que reduce drásticamente la 

oferta de tejido vegetal y modifica la calidad nutricional del recurso disponible; en contraste, 

durante la temporada de lluvias el restablecimiento del follaje y el incremento en la actividad 

fisiológica de las plantas generan un aumento en la cantidad y calidad del alimento (Coley y 
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Barone., 1996; Trejo, 2005; Rzedowski, 2006). En particular, se ha documentado que las 

hojas jóvenes producidas durante la temporada de mayor humedad tienen más concentración 

de nitrógeno y una menor inversión en defensas estructurales y químicas, por lo que se 

convierten en recursos de mejor calidad para los herbívoros (Marquis, 1984; Coley y 

Barone,1996), en contraste, la escasez de follaje a lo largo de la sequía limita tanto la 

disponibilidad como la calidad del alimento (Janzen, 1988). 

Esta variación estacional afecta a insectos como Acanthocephala alata, que en la zona de 

estudio se ha observado alimentándose principalmente del tejido de Ampelocissus 

acapulcensis (K. Aguilar, com. pers., Ejido La Tigra, Puente de Ixtla, Morelos, octubre 2023; 

Campos, 2025). Una planta cuya fenología está influenciada por la estacionalidad, con tallos 

que emergen durante la sequía, con una fructificación que ocurre antes del inicio de las lluvias 

y una producción de hojas jóvenes que se intensifica únicamente cuando las precipitaciones 

son constantes (Campos, 2025), por lo tanto, A. alata enfrenta una marcada variación 

temporal en la disponibilidad y calidad del alimento, dependiendo del momento en que 

completa su desarrollo. Los individuos que se desarrollan durante la temporada seca 

encuentran recursos más escasos y de menor calidad, mientras que aquellos que lo hacen 

durante la temporada de lluvias acceden a tejidos más tiernos y nutritivos, lo que podría 

influir directamente en la expresión de caracteres morfológicos dependientes de la condición 

como los armamentos sexuales, dado que la dinámica de los insectos fitófagos suele estar 

estrechamente sincronizada con los pulsos de producción foliar en ambientes estacionales 

(Wolda, 1988; Aide, 1992). 

Si bien se ha evaluado el efecto de los cambios estacionales de la disponibilidad del recurso 

alimenticio sobre el tamaño de los caracteres sexuales secundarios en coreídos, aún no se ha 

considerado cómo este tipo de estrés puede modificar la forma y el tamaño de las patas 

posteriores en ambos sexos. Por estas razones, en el presente capítulo se propone 

implementar un protocolo de morfometría geométrica para evaluar la expresión del 

dimorfismo sexual en caracteres sexuales secundarios y una estructura somática de 

Acanthocephala alata (Burmeister), una especie de coreído que se desarrolla en dos 

temporadas diferentes (secas y lluvias) con disponibilidad variable de recursos alimenticios 

en la selva baja caducifolia. 
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Hipótesis 

Se ha demostrado que los cambios en la disponibilidad de alimento influyen directamente en 

la condición (i.e. fitness) de los individuos y el grado de diferenciación de caracteres sexuales 

secundarios entre machos y hembras en Coreidae (Miller et al., 2016). Teniendo en cuenta lo 

anterior y considerando la variación temporal en la oferta de recurso alimenticio para los 

coreídos en la selva baja caducifolia, se espera que una disponibilidad baja de recursos (en 

temporada seca) reduzca el grado de expresión del engrosamiento del metafémur y la 

expansión foliácea de la metatibia (caracteres sexuales secundarios) en individuos de 

Acanthocephala alata; por otra parte, se espera que la expresión de estos caracteres sea mayor 

(i.e. que haya mayor diferenciación entre sexos) cuando incrementa la disponibilidad de 

recurso alimenticio durante la temporada de lluvias. Se espera que el pronoto, como carácter 

somático, no presente diferencias entre sexos. 

Objetivo 

Con base en una dieta con disponibilidad variable de recurso alimenticio, durante las 

temporadas de secas y lluvias, en la selva baja caducifolia del estado de Morelos, México, 

determinar la expresión del dimorfismo sexual en el tamaño y la forma de los caracteres 

sexuales secundarios presentes en el metafémur y la metatibia, y comparar la variación 

morfológica con un carácter somático (pronoto) en individuos de Acanthocephala alata. 

Materiales y métodos 

Sitio de muestreo 

Las recolectas de los adultos de A. alata se llevaron a cabo entre junio de 2023 y junio de 

2025 en la selva baja caducifolia del ejido La Tigra, Puente de Ixtla, Morelos (18° 31' 33" N 

99° 19' 56" W), el cual se encuentra dentro de los límites de la Reserva de la Biósfera Sierra 

de Huautla (REBIOSH), la ubicación de la localidad de estudio está indicada en el mapa 

(Figura 2), elaborado en QGIS 3.40.0 (QGIS.org, 2025). El lugar presenta un clima cálido 

subhúmedo, con una temperatura promedio de 26°C y un rango de precipitación anual entre 

1,000 y 1,200 mm (CONANP, 2005; INEGI, 2010). En la zona convergen el bosque de 

encino y la selva baja caducifolia, esta se caracteriza por la presencia de árboles de alturas 
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reducidas, que alcanzan tamaños de ente 4 y 15 m, dentro de las especies que dominan el 

paisaje se encuentran las fabáceas Conzattia multiflora Standl., Lysiloma acapulcense Kunth, 

L. divaricata Benth y algunas especies de la familia Burseraceae (CONANP, 2005; Flores et 

al, 2024). 

 

Figura 2. Localización del área de estudio en La Tigra, Puente de Ixtla, Morelos.  

Recolecta de ejemplares 

Se recolectó un total de 87 individuos de A. alata en estado de adulto, siete machos y diez 

hembras en la temporada de secas y 27 machos y 34 hembras en lluvias. La captura se realizó 

de manera manual y por medio de redes entomológicas sobre plantas de Ampelocissus 

acapulcencis. Dos recolectores completaron un esfuerzo de muestreo de 12 horas en la 

temporada de lluvias y 20 horas en temporada de secas. Los muestreos se realizaron hacia el 

final de las temporadas de secas y lluvias, garantizando así el desarrollo completo de A. alata 

durante cada estación climática, si bien no se conoce la duración del ciclo de vida de la 

especie, se ha reportado que el desarrollo de otra especie del género, A. terminalis (Dallas), 

tiene un periodo de dos meses aproximadamente (Yonke y Medler, 1969). Los ejemplares 
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recolectados fueron sacrificados en alcohol al 70% y se trasladaron al Centro de Investigación 

en Biodiversidad y Conservación de la Universidad Autónoma del Estado de Morelos, donde 

se montaron en alfiler entomológico. 

Obtención de fotografías y digitalización de marcas y semimarcas 

Se tomaron fotografías digitales de los ejemplares adultos recolectados utilizando una cámara 

NIKON D5600 con un objetivo macro adaptado. Se removió la pata posterior derecha de 

cada ejemplar, y se fotografió en vista lateral. Se incluyeron fotografías del pronoto en vista 

dorsal, ya que se ha encontrado que esta estructura es un buen indicador del tamaño corporal 

(Eberhard, 1998; Gillespie et al., 2014; Miller et al., 2016). 

A partir de las fotografías obtenidas y mediante el uso del software TpsDig 2.32 (Rohlf, 

2018), se digitalizaron conjuntos de marcas sobre puntos anatómicos de referencia, así como 

semimarcas equidistantes para describir la variación en los contornos de las estructuras, con 

lo que se generó una matriz de coordenadas de dos dimensiones (x,y) que describen, en 

conjunto, la forma de las estructuras estudiadas. Para el pronoto se seleccionó una 

configuración de nueve marcas (Figura 3a); una en la parte anterior de la mancha del disco 

central y una en cada una de las siguientes estructuras a cada lado de la línea media: ángulo 

anterolateral, ángulo humeral, tubérculo del lóbulo posterior y ápice del proceso triangular 

del margen posterior. Además, se incluyeron 20 semimarcas que describen el contorno del 

margen posterior. En el metafémur se ubicaron seis marcas: dos en los puntos de inserción al 

trocánter, dos en la inserción de la tibia y dos en las espinas apicales del margen posterior, 

así como 26 semimarcas que describen los márgenes posterior y anterior (Figura 3b). Para la 

metatibia se ubicaron siete marcas: dos en los puntos de inserción al metafémur, dos en los 

puntos de inserción al tarso basal, uno a cada extremo (proximal y distal) de la expansión 

foliácea interna y el último en el inicio de la muesca del tercio basal, así como 38 semimarcas 

que describen los contornos de las expansiones foliáceas dorsal y ventral (Figura 3c). 
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Figura 3. Configuraciones geométricas seleccionadas para distintas estructuras de la especie 

Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae). a) pronoto (vista dorsal), b) 

metafémur (vista lateral), c) metatibia (vista lateral). aal = ángulo anterolateral, ah = ángulo 

humeral, ea = espinas apicales, ed = expansión dorsal, ev = expansión ventral, if = inserción 

al metafémur, it = inserción de la tibia, itb = inserción del tarso basal, itr = inserción al 

trocánter, ma = margen anterior, mp = margen posterior, pt = proceso triangular, tb = 

tubérculo. 
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Obtención de datos morfométricos 

Se implementó un protocolo de morfometría geométrica para analizar la variación del tamaño 

y la forma de los metafémures, las metatibias y el pronoto de los machos y las hembras de A. 

alata. Con base en lo propuesto por Mitteroecker y Gunz (2009), el protocolo incluyó la 

implementación de tres pasos: 1) la digitalización de marcas homólogas y semimarcas que 

describen contornos homólogos en fotografías de los especímenes, 2) la eliminación de los 

efectos de la escala y los parámetros de rotación y posición y 3) el análisis de los datos por 

medio de métodos multivariados con los que se puede interpretar la relación entre las 

variables morfométricas y el efecto de covariables o factores (Mitteroecker y Gunz, 2009), 

en este caso el sexo y la temporada. 

A partir de las configuraciones geométricas se obtuvieron descriptores de tamaño y forma 

para realizar comparaciones entre temporadas y sexos. Para evaluar el dimorfismo sexual y 

el efecto de la temporada se implementó un protocolo de análisis de morfometría geométrica 

en dos dimensiones. Para eliminar los efectos de la escala, la posición y la orientación se 

realizó un análisis Generalizado de Procrustes (AGP) para las marcas y una reducción de las 

distancias mínimas de Procrustes para las semimarcas en conjunto, sobre cada contorno, 

utilizando la función gpagen, esto con el fin de eliminar la varianza morfológica que no es 

biológicamente interpretable y comparar la forma entre diferentes grupos (Mitteroecker y 

Gunz, 2009). Se utilizó la escala para calcular el tamaño centroide (TC), que es una medida 

que representa el tamaño de la estructura y equivale a la raíz cuadrada de la suma de los 

cuadrados de las distancias entre cada coordenada y el centroide de la estructura (Zelditch et 

al., 2012). 

Análisis de datos 

Para ordenar la varianza morfológica e identificar fuentes de variación en las configuraciones 

geométricas se realizó un análisis de componentes principales (ACP) con la función 

gm.prcomp; de este análisis se obtuvieron rejillas de deformación de las formas extremas de 

los primeros dos componentes principales respecto a la forma promedio. Estas rejillas 

permitieron detectar los cambios morfológicos de A. alata para cada estructura en relación 

con el sexo y la temporada. Adicionalmente, con la función permudist se calcularon las 
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distancias Procrustes entre grupos y su significancia para cuantificar qué tanto se separan los 

grupos en el espacio morfométrico; estas corresponden a las distancias entre formas 

calculadas en función del desplazamiento de las marcas de una configuración. Para evaluar 

estadísticamente la expresión del dimorfismo sexual se consideraron como variables de 

respuesta a la forma y el tamaño de los metafémures, las metatibias y el pronoto, y como 

variables predictoras a la temporada y el sexo. Para esto se usaron modelos de Procrustes 

ANOVA, los cuales permiten calcular la varianza en la distancia entre formas como un 

estimador de la suma de cuadrados explicados por cada factor del modelo (Klingenberg y 

McIntyre, 1998). Primero se evaluó el efecto del TC y la temporada sobre la forma, anidando 

las comparaciones dentro de cada sexo (forma ~ TC + sexo:temporada). Posteriormente, con 

el fin de determinar si la expresión del dimorfismo sexual cambia entre temporadas también 

se probaron modelos por cada temporada para el metafémur y la metatibia (forma~ TC*sexo). 

Los modelos de Procrustes ANOVA fueron realizados con la función procD.lm. 

Para evaluar la significancia de las diferencias morfológicas entre sexos y temporadas se 

realizó un análisis de variables canónicas (AVC), utilizando los primeros cinco componentes 

principales (CPs) que explicaron el 95.19, 91.15 y 73.31% de la varianza para el metafémur, 

la metatibia y el pronoto, respectivamente. Con la función lda se evaluó la reclasificación de 

los grupos sexo:temporada; con este análisis es posible maximizar las distancias entre grupo, 

así como calcular las distancias de Mahalanobis y sus significancias a partir de la varianza 

en las formas. 

La variación de los TCs de cada estructura entre sexos y temporadas fue analizada con un 

modelo lineal. Para asignar la significancia del estadístico de prueba se realizó un modelo 

lineal de permutaciones aleatorias de los residuales (TC ~ sexo:temporada) mediante la 

función lm.rrpp. Adicionalmente, se evaluaron cambios en las tendencias alométricas de cada 

estructura mediante regresiones de la forma de cada configuración geométrica sobre su TC y 

regresiones del TC de cada carácter sexual secundario (metatibia y metafémur) sobre el TC 

del carácter somático (TC (caracter sexual) ~ TC (caracter somático) para cada sexo y temporada. Los 

análisis se realizaron en los paquetes geomorph 4.0.10 (Adams et al., 2025), RRPP (Collyer 

y Adams, 2024), Morpho (Schlager et al., 2025) y MASS (Venables y Ripley, 2002) de la 

plataforma estadística R versión 4.5.1 (R Core Team, 2025). 
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Resultados 

Descripción de la varianza morfológica de las patas posteriores y el pronoto de 

Acanthocephala alata entre temporadas 

El morfoespacio de los componentes principales recuperó tendencias de varianza 

morfológica entre sexos para los caracteres sexuales secundarios. El CP1 del metafémur 

explicó el 84.19% y el CP2 el 5.02% de la varianza en la forma, por lo que la mayor diferencia 

en las formas entre individuos se encuentra en el primer eje. Se evidenció la separación entre 

sexos en el CP1. En cuanto a la temporalidad, los machos de la temporada lluviosa se 

encontraron más concentrados en el morfoespacio, en la dirección positiva del CP2. En los 

machos, la deformación comparada con la forma promedio muestra un engrosamiento dorsal 

que en las hembras no se ve pronunciado (Figura 4). Esta diferenciación también depende de 

la temporada. 

Las distancias entre los promedios de forma del metafémur, para los sexos, mostraron 

variación entre temporadas. La distancia Procrustes entre sexos en la temporada de secas fue 

significativa (Dist = 0.09, p = 0.001), pero en lluvias no (Dist = 0.062, p = 0.099; ¡Error! 

No se encuentra el origen de la referencia.), lo cual indica que el dimorfismo sexual de la 

forma es más marcado en la temporada de secas. Las rejillas de deformación del CP1 

mostraron que el cambio más pronunciado ocurre en la zona media del metafémur, en la que 

los machos presentan un engrosamiento más marcado. Las rejillas del CP2 muestran que 

algunos machos y hembras de la temporada seca mostraron que el cambio se concentró en 

las espinas apicales del metafémur. 
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Figura 4. Gráfico del componente principal CP1 y CP2 para la forma del metafémur 

posterior de hembras y machos de Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) 

recolectados en dos temporadas (lluvias y secas) en la localidad de La Tigra, Morelos, 

México. Las rejillas de deformación muestran las formas extremas de cada CP (negro) 

respecto al promedio de forma (gris). 

 

En el caso de la metatibia, también se recuperaron las tendencias de variación morfológica 

entre sexos. El CP1 también explicó la mayor parte de la varianza, con un valor de 75.92%, 

mismo que fue de 5.63% para el CP2. Al igual que con el metafémur, ambos sexos se 

encuentran separados en el morfoespacio a lo largo del CP1, mientras que en el CP2 se 

encontró mayor variabilidad entre los machos que entre las hembras, sin embargo, no hay 

divergencia respecto a la temporada en ningún sexo. El cambio de forma entre machos y 

hembras está marcado por la presencia de la expansión foliácea interna de las hembras 

(Figura 5). 
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Las distancias entre los promedios de forma de la metatibia, entre sexos, fueron significativas 

en ambas temporadas. Para esta estructura, en la temporada de lluvias se encontró un 

dimorfismo ligeramente mayor (Dist = 0.087, p= 0.001) que en secas (Dist = 0.086, p= 0.02), 

dichas diferencias se mantuvieron constantes entre temporadas, sin detectarse una diferencia 

significativa entre temporadas para cada sexo (Tabla 1).

 

Figura 5. Gráfico del componente principal CP1 y CP2 para la forma de la tibia posterior de 

hembras y machos de Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) 

recolectados en dos temporadas (lluvias y secas) en la localidad de La Tigra, Morelos, 

México. Las rejillas de deformación muestran las formas extremas de cada CP (negro) 

respecto al promedio de forma (gris). 

El pronoto no presentó dimorfismo sexual ni diferenciación entre temporadas. El 

morfoespacio construido para esta estructura mostró que el CP1 explicó el 33.91 % de la 

varianza y el CP2 el 15.42%; sin embargo, hay algunos especímenes (tanto hembras como 

machos) que se alejan de la forma promedio, donde la deformación es más marcada en la 

parte anterior de la estructura. Las rejillas de deformación en los dos primeros ejes de 

variación corresponden a machos de A. alata y no se encontró un patrón claro de 
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diferenciación entre los especímenes con respecto al sexo y la temporada de recolecta (Figura 

6., Tabla 1). 

 

Figura 6. Gráfico del componente principal CP1 y CP2 para la forma del pronoto hembras 

y machos de Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) recolectados en dos 

temporadas (lluvias y secas) en la localidad de La Tigra, Morelos, México. Las rejillas de 

deformación muestran la variación de la forma sobre los dos primeros CPs (negro) respecto 

al promedio de forma (gris). 
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Tabla 1. Distancias Procrustes entre hembras y machos de Acanthocephala alata 

(Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) recolectados en dos temporadas (lluvias y secas) en la 

localidad de La Tigra, Morelos, México. La diagonal inferior corresponde a las distancias y 

la diagonal superior a los valores de significancia para cada distancia. Los valores 

significativos de p se indican con asteriscos (*). 

Metafémur 

 
Macho: 

Lluvias 

Hembra: 

Lluvias 

Macho: 

Secas 

Hembra: 

Secas 

Macho: Lluvias - 0.001 0.053 0.001* 

Hembra: 

Lluvias 
0.1 - 0.022* 0.883 

Macho: Secas 0.044 0.062 - 0.001* 

Hembra: Secas 0.104 0.011 0.066 - 

Metatibia 

Macho: Lluvias - 0.001* 0.980 0.001* 

Hembra: 

Lluvias 
0.087 - 0.001* 0.817 

Macho: Secas 0.011 0.085 - 0.001* 

Hembra: Secas 0.089 0.017 0.086 - 

Pronoto 

Macho: Lluvias - 0.716 0.124 0.096 

Hembra: 

Lluvias 
0.014 - 0.003* 0.011* 

Macho: Secas 0.018 0.027 - 0.296 

Hembra: Secas 0.018 0.025 0.012 - 

 

Efecto del sexo y la temporada en la varianza morfológica 

Los modelos estadísticos del Procrustes ANOVA mostraron variación significativa entre los 

sexos para los caracteres sexuales secundarios, pero no para el carácter somático (pronoto). 

En el caso del metafémur, se encontró un efecto significativo del TC, el sexo y la interacción 
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de sexo y temporada, explicando esta última el 17.5% (p = 0.001) de la variación entre 

formas. Con respecto a la metatibia, el TC y la temporada anidada dentro del sexo tuvieron 

un efecto significativo sobre la variación de la estructura, explicando el 22.6% y 49.9%, 

respectivamente (p = 0.001), siendo el anidamiento el que explicó la mayor proporción de la 

varianza para esta estructura. Para el pronoto, se encontró que la temporada anidada dentro 

del sexo tuvo un efecto significativo del 8.5% (p = 0.005, Tabla 2) sobre la forma, pero el 

factor de sexo no (p = 0.186), por lo que es una estructura que si bien, cambia entre 

temporadas, el sexo no es el factor que está determinando esta variación (Tabla 1). 

Tabla 2.  Procrustes ANOVA para el efecto del tamaño centroide y la temporada anidada 

dentro del sexo sobre la forma del metafémur, la metatibia y el pronoto de ambos sexos de 

Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) recolectados en dos temporadas 

(lluvias y secas) en la localidad de La Tigra, Morelos, México. Los valores significativos de 

p se indican con asteriscos (*). 

Metafémur 

 SC CM gl R2 F Z p 

TC 0.125 0.125 1 0.586 198.931 4.459 0.001* 

Sexo: 

Temp 

0.037 0.012 3 0.175 19.822 5.202 0.001* 

Residuales 0.051 0.0006 81 0.239    

Total 0.213  85     

Metatibia 

TC 0.046 0.046 1 0.226 63.138 3.919 0.001* 

Sexo: 

Temp 

0.103 0.034 3 0.499 46.526 6.071 0.001* 

Residuales 0.057 0.0007 77 0.275    

Total 0.207  81     

Pronoto 

TC 0.002 0.002 1 0.017 1.407 0.836 0.202 

Sexo: 

Temp 

0.009 0.003 3 0.085 2.376 2.784 0.005* 

Residuales 0.094 0.001 75 0.898    
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Total 0.105  79     

 

Las diferencias entre sexos para cada temporada, en los caracteres sexuales secundarios, 

fueron significativas; sin embargo, en la interacción entre el TC y el sexo mostró diferentes 

resultados para cada estructura. Para el metafémur se encontraron diferencias significativas 

entre los sexos en ambas temporadas (F1,21 > 10.76, p =0.01), siendo mayor la varianza 

explicada por el sexo en secas (R2  = 0.16) que en lluvias (R2  = 0.11). En el caso de la metatibia 

también se recuperaron diferencias significativas entre sexos (F1,21 > 44.48, p = 0.01), siendo 

la varianza explicada por el sexo mayor en lluvias (R2 = 0.57), que en secas (R2 =0.50). 

Las comparaciones estadísticas entre sexos y temporadas mostraron diferencias significativas 

solo en los caracteres sexuales secundarios. Las tasas de reclasificación correcta obtenidas a 

partir de los AVCs demostraron que la estructura que refleja mayor discriminación entre los 

grupos sexo:temporada es el metafémur con 0.744, seguido de la tibia con 0.659 y por último 

el pronoto con 0.453. En la Figura 7, se observa que en general hay una separación entre los 

sexos, pero en cuanto a las temporadas esta discriminación es más clara solo entre los 

machos. Las distancias de Mahalanobis detectaron diferencias significativas entre todos los 

grupos, a excepción de la comparación entre las hembras de ambas temporadas; la mayor 

distancia se encontró entre los dos grupos extremos (macho:lluvias y hembra:secas) (¡Error! 

No se encuentra el origen de la referencia.). Con el análisis discriminante la metatibia 

mostró una separación entre machos y hembras, pero no entre temporadas (Figura 8), esto 

concuerda con las distancias de Mahalanobis calculadas para esta estructura, las cuales solo 

fueron significativas en las comparaciones entre sexos (Tabla 3). 
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Figura 7. Gráfico de los dos primeros ejes canónicos para las formas de los metafémures de 

hembras y machos de Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) 

recolectados en dos temporadas (lluvias y secas) en la localidad de La Tigra, Morelos, 

México. 

 

Figura 8. Gráfico de los dos primeros ejes canónicos para las formas de las metatibias de 

hembras y machos de Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) 

recolectados en dos temporadas (lluvias y secas) en la localidad de La Tigra, Morelos, 

México. 
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En cuanto al pronoto, esta fue la estructura menos efectiva para discriminar los grupos a partir 

de la forma (Figura 9). Solo las distancias de Mahalanobis para 1) los machos de secas con 

los demás grupos y 2) las hembras entre temporadas fueron significativas. Además, 

comparado con el metafémur y la metatibia, las distancias entre formas fueron menores para 

el pronoto (¡Error! No se encuentra el origen de la referencia.). 

 

Figura 9. Gráfico de los dos primeros ejes canónicos para las formas de los pronotos de 

hembras y machos de Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) 

recolectados en dos temporadas (lluvias y secas) en la localidad de La Tigra, Morelos, 

México. 

  



 

44 

 

Tabla 3. Distancias de Mahalanobis entre las formas de metafémures, metatibias y pronotos 

de Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) recolectados en dos 

temporadas (lluvias y secas) en la localidad de La Tigra, Morelos, México. La diagonal 

inferior corresponde a las distancias y la diagonal superior los valores de significancia para 

cada distancia. Los valores significativos de p se indican con asteriscos (*).  

Metafémur 

 
Hembra: 

Lluvias 

Macho: 

Lluvias 

Hembra: 

Secas 

Macho: 

Secas 

Hembra: 

Lluvias 
- 0.003* 0.844 0.001* 

Macho: Lluvias 4.386 - 0.001* 0.043* 

Hembra: Secas 0.725 4.650 - 0.001* 

Macho: Secas 4.555 2.869 4.410 - 

Metatibia 

Hembra: 

Lluvias 
- 0.006* 0.691 0.001* 

Macho: Lluvias 8.294 - 0.001* 0.906 

Hembra: Secas 1.373 8.189 - 0.001* 

Macho: Secas 8.627 0.679 8.434 - 

Pronoto 

Hembra: 

Lluvias 
- 0.618 0.041* 0.004* 

Macho: Lluvias 0.662 - 0.068 0.012* 

Hembra: Secas 1.234 1.053 - 0.009* 

Macho: Secas 1.234 1.453 1.031 - 

 

Respuesta del tamaño centroide al sexo y la temporada 

En cuanto a los tamaños centroides, los metafémures de los machos fueron más grandes que 

los de las hembras en ambas temporadas, siendo más grandes los metafémures de los machos 

que se desarrollaron en secas (R2 = 0.413, p = 0.001) que aquellos que corresponden a lluvias. 
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Para la metatibia se repitió este patrón observado entre los sexos, pero con respecto a la 

temporalidad, en los machos de la temporada de lluvias hubo un mayor tamaño (R2 = 0.316, 

p = 0.001). En el pronoto no hubo diferencias en los tamaños centroides entre sexos ni 

temporadas (R2 = 0.032, p = 0.5) (Figura 10, Tabla 4). 

 

 

Figura 10. Gráfico de cajas y alambres para el tamaño centroide de a) metafémur posterior, 

b) metatibia posterior y c) pronoto de hembras y machos de Acanthocephala alata 

(Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) en temporada de lluvias y secas en la Localidad de La 

Tigra, Morelos, México.  
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Tabla 4. Modelo lineal de permutaciones aleatorias de los residuales del tamaño centroide 

del metafémur, la metatibia y el pronoto de hembras y machos de Acanthocephala alata 

(Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) en temporada de lluvias y secas en la Localidad de La 

Tigra, Morelos, México. Los valores significativos de p se indican con asteriscos (*). 

Metafémur 

  SC CM gl R2 F Z p 

Sexo: 

Temp 
3.379 1.126 3 0.413 19.251 5.528 0.001* 

Residuales 4.797 0.059 82 0.587    

Total 8.176   85         

Metatibia 

Sexo: 

Temp 
1.376 0.459 3 0.316 12.005 4.516 0.001* 

Residuales 2.980 0.038 78 0.684    

Total 4.357   81         

Pronoto 

Sexo: 

Temp 
0.068 0.023 3 0.032 0.828 0.033 0.493 

Residuales 2.090 0.028 76 0.968    

Total 2.158   79         

 

Al evaluar los patrones alométricos del efecto del TC sobre la variación de la forma, se 

encontró que, para el metafémur el TC y la interacción con el sexo y la estación tuvieron un 

efecto significativo del 58.6 y 3% (p = 0.001), respectivamente, lo que sugiere que, a nivel 

global, las pendientes alométricas varían; sin embargo, ninguna de las comparaciones 

pareadas entre los ángulos de las pendientes de cada grupo (sexo:estación) fue significativa 

(p > 0.05). En el caso de la metatibia, el TC sí tuvo un efecto significativo sobre la forma (R2 

= 22.6, p = 0.001), pero la interacción con el sexo y la estación no (p > 0.05), lo que indica 

que las pendientes alométricas son similares entre los grupos. 



 

47 

 

Al comparar la relación entre el tamaño corporal (TC pronoto) y el tamaño de los caracteres 

sexuales secundarios, se encontró que, para ambas estructuras, el tamaño corporal tuvo un 

efecto significativo (metafémur: R 2= 0.376, p = 0.001, metatibia: R2 = 0.485, p = 0.001). 

Por otra parte, la interacción entre el tamaño corporal y el sexo difirió entre estructuras; para 

el metafémur fue significativa, explicando el 8.7% de la varianza (p = 0.001), lo que indica 

que las pendientes entre sexos difieren, siendo más pronunciada en machos (Figura 11a). En 

contraste, en la metatibia la interacción no fue significativa (p = 0.095), por lo que, en esta 

estructura, el tamaño corporal afecta de manera similar a ambos sexos (Figura 11b). 

 

 

Figura 11. Relación del tamaño centroide (TC) del pronoto versus los tamaños centroides de 

a) metatibia y b) metafémur de machos y hembras de Acanthocephala alata (Burmeister) 

(Hemiptera: Coreidae) en la Localidad de La Tigra, Morelos, México. 

El efecto del tamaño sobre la forma de los caracteres sexuales secundarios por temporada fue 

variable entre caracteres. Para el metafémur el TC explica un porcentaje de varianza 

morfológica del 57% en secas y en lluvias de 65% (F1,21 > 61.1 y p = 0.001). La forma de la 

metatibia también tuvo una relación alométrica significativa del 22.2% en secas y 16.6% en 

lluvias (F1,19 > 12.85 y p = 0.001). La interacción entre el sexo y el TC solo fue significativa 

para ambas estructuras en la temporada de secas (R2 > 0.05, F1,2 >11.67, p = 0.01). Este 

resultado se observa en el espacio de la regresión, las pendientes alométricas difieren entre 
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a 

machos y hembras; en los machos las pendientes entre temporadas son paralelas, mientras 

que en las hembras la relación es más fuerte en la temporada de lluvias (Figura 12.a). 

 

 

Figura 12. Regresión entre los TC y las formas del a) metafémur y b) la metatibia de machos 

y hembras de Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) en la Localidad de 

La Tigra, Morelos, México. 

 

Discusión 

La expresión del dimorfismo sexual del metafémur y la metatibia con relación a la 

estacionalidad marcada de la selva baja caducifolia fue diferente para cada estructura de la 

chinche A. alata. En el metafémur se mostró que hay una mayor diferenciación de la forma 

entre machos y hembras durante la temporada de secas, mientras que, en la tibia, se conservó 

la diferencia entre sexos dentro de cada temporada y no hubo variación entre temporadas. Lo 

anterior sugiere que el metafémur podría ser más sensible que la metatibia a las fluctuaciones 

en la disponibilidad de recursos que presenta el ecosistema. En el área de estudio la principal 

oferta de alimento para A. alata proviene de los tejidos vegetativos de Ampelocissus 

acapulcensis, los cuales desaparecen durante la sequía, y se desarrollan de nuevo durante la 

temporada de transición a la temporada de lluvias (Campos, 2025); esto implica un acceso 
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desigual a este recurso para las chinches entre temporadas. Esta oscilación en el recurso 

alimenticio representa un estrés para los organismos fitófagos, el cual afecta la expresión de 

caracteres con dependencia elevada de la condición (Cotton et al., 2006, Miller et al., 2016). 

Cuando los organismos se desarrollan o viven en condiciones de menor disponibilidad de 

recursos, incrementa tanto la sensibilidad de los caracteres dependientes de la condición 

como la competencia por aquellos recursos que permanecen disponibles (Wacker y 

Amudsen, 2014). En contextos donde el acceso a recursos importantes para la reproducción 

es limitado (e. g., sitios de alimentación de las hembras), los individuos con armas más 

desarrolladas y con mayor éxito en combates tienen una mayor ventaja reproductiva (del Sol 

et al., 2021), lo cual intensifica la selección intrasexual. En cuanto al pronoto, se comprobó 

que no tiene una respuesta diferencial asociada al sexo, demostrando que es una estructura 

que permite comparar la respuesta de los caracteres sexuales secundarios con la variabilidad 

de los caracteres somáticos. 

Respuesta del dimorfismo sexual del metafémur a la variabilidad de la disponibilidad 

de recursos 

Se encontró que el metafémur de los machos y las hembras responde de manera diferencial 

entre temporadas. En el caso de los machos, al ser esta una estructura que no solo es empleada 

en la locomoción y la defensa de las áreas de alimentación, sino también en la competencia 

intrasexual durante los enfrentamientos, hay una mayor presión de selección sobre la 

estructura, comparado con las hembras (Andersson, 1994; Eberhard, 1998; Somjee, 2021).  

La demanda en términos de energía y biomasa para el crecimiento y mantenimiento de esta 

estructura es más elevada para los machos que para las hembras, las cuales a pesar de 

presentar conductas agresivas en las que se ven involucradas las patas posteriores, no hay un 

efecto directo sobre su éxito reproductivo relacionado con la morfología de los metafémures 

(Shine, 1989). Sin embargo, es posible que las hembras obtengan beneficios indirectos al 

preferir aparearse con machos que presentan metafémures más desarrollados, ya que esta 

característica podría reflejar la calidad genética o la condición corporal del macho, 

repercutiendo así en la viabilidad de la descendencia. 
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Las diferencias en las presiones de selección también se vieron reflejadas en el TC de los 

metafémures, presentando una mayor variación en los machos durante la temporada de secas. 

Esto podría explicarse porque la competencia intrasexual por acceso al alimento entre 

machos se intensifica en esta temporada debido a la reducción de la disponibilidad del 

recurso, lo que provoca un aumento en la densidad poblacional de hembras y machos que se 

concentran más alrededor de las zonas donde hay alimento disponible. Por el contrario, en la 

temporada con precipitaciones, hay más recurso disponible, ya que se reduce el estrés hídrico 

para las plantas, lo cual permite el inicio de la producción de hojas jóvenes (Aide, 1992; 

Coley y Barone, 1996; Neves et al., 2014), permitiendo que la distribución de los individuos 

sea menos concentrada y los machos con metafémures menos desarrollados (con formas 

menos complejas y de menores tamaños) tengan más oportunidades de cópula (Nelson, 1995; 

Punzalan et al., 2010; McCullough et al., 2018; Winkler et al., 2023). 

Las diferencias morfológicas entre sexos para el metafémur y el efecto alométrico respecto 

al tamaño del pronoto de A. alata, respaldan la idea de que la forma del matafémur es un 

carácter sexual secundario dependiente de la condición, algo similar a lo propuesto por 

diferentes autores (Cotton et al., 2006; Allen y Miller, 2017). Esto sugiere que a medida que 

aumenta el tamaño corporal, el tamaño del metafémur incrementa más en los machos que en 

las hembras. En este sentido y como lo menciona Bonduriansky (2007), los machos que 

logran un óptimo anatómico y fisiológico desarrollan estructuras sexuales secundarias más 

grandes y complejas. Por otra parte, la relación alométrica de forma versus. tamaño varió 

entre grupos: la forma de los metafémures de los machos tuvo una trayectoria similar entre 

temporadas. En el caso de las hembras las trayectorias alométricas cambiaron entre 

temporadas, siendo en la temporada de lluvias cuando la pendiente fue más pronunciada, lo 

cual sugiere que, en las hembras la respuesta frente a la variabilidad ambiental es más 

plástica, debido a que no se encuentra bajo presión por selección sexual. 

Variación temporal de la morfología de la tibia posterior 

El dimorfismo sexual de la metatibia está ligado con las diferencias funcionales de esta 

estructura en cada sexo. En los machos actúa como un componente del armamento 

involucrado en los combates por la defensa de las zonas de alimentación preferidas por las 
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hembras (Eberhard, 1998). En este sentido, en las hembras, su función está ligada a conductas 

agonísticas de advertencia y defensa. La doble expansión de la estructura probablemente se 

asocia más a la intimidación de rivales y disuasión de depredadores (Eberhard, 1998; Miller 

et al., 2024). 

Las diferencias de los TC entre sexos también sugieren que los machos y las hembras usan 

las tibias posteriores de forma diferencial. En los machos, un mayor tamaño de la tibia 

implica que esta puede resistir mejor la fuerza ejercida por el metafémur durante los combates 

escalados, mientras que para las hembras el tamaño de la estructura está más ligado a 

funciones competitivas y de defensa (Miyatake, 1997; Eberhard, 1998). La relación 

alométrica (forma versus tamaño) es menos marcada para la metatibia que para el metafémur, 

ya que muestra pendientes alométricas menos marcadas. En esta estructura se encontró que 

las hembras de la temporada de lluvias tienen menor variabilidad de tamaños, lo cual genera 

que la relación entre la forma y el tamaño de ese grupo presente una pendiente más 

pronunciada. 

Variación en caracteres somáticos  

El patrón de variación morfológica del pronoto fue mucho más conservado que el del 

metafémur y la metatibia, tanto entre sexos como temporadas, con lo cual se le puede 

considerar como un carácter somático de referencia en el modelo biológico de estudio, el 

cual también ha sido utilizado por otros autores para comparar caracteres somáticos y 

sexuales (Ebberhard, 1998; Miller et al., 2016; Allen y Miller, 2017). Esto coincide con el 

estudio de Eberhard (1998), quién calculó las pendientes alométricas de la metatibia y el 

metafémur a partir del ancho del pronoto de A. alata y encontró poca variabilidad de esta 

estructura entre hembras y machos. En el mismo sentido, Smith-Pardo et al. (2025) 

demostraron que la forma del pronoto es un carácter confiable para la delimitación de 

especies dentro del género Acanthocephala mediante morfometría geométrica, lo que 

refuerza su condición de estructura morfológica conservada y con baja sensibilidad a la 

variación intraespecífica. De forma similar, Miller y Emlen (2010) encontraron que en 

Leptoscelis tricolor (Coreidae) el ancho del pronoto permite estandarizar esta medida 

respecto al tamaño corporal, para compararla con un carácter sexual. Se encontró que la 
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variación temporal presentó cambios sutiles, no hubo cambio morfológico exagerado 

comparado con el metafémur y la metatibia. La morfología del pronoto en A. alata es más 

homogénea debido a que la función de esta estructura está involucrada en requerimientos 

funcionales básicos como la protección de los órganos internos del tórax y la locomoción 

(Eberhard, 2009; Gullan y Cranston, 2014). 

Conclusiones 

Se encontró que la morfometría geométrica es una herramienta efectiva para evidenciar el 

dimorfismo sexual de las patas posteriores de A. alata dependiente de la condición del medio 

y de la estructura morfológica considerada (metafémur, metatibia o pronoto). La hipótesis se 

cumplió parcialmente, se encontró que hay una respuesta diferencial en los metafémures de 

machos y hembras frente a la temporalidad, aunque este cambió no ocurrió en la dirección 

propuesta: se encontró mayor dimorfismo en la temporada de secas. Con relación a las 

metatibias, estas estructuras no variaron entre temporadas, lo cual indica que estos 

componentes del armamento de A. alata no tienen una dependencia elevada de la condición. 

Finalmente, el pronoto mostró variaciones temporales sutiles que no responden 

diferencialmente entre sexos, pero que se asocian al cambio de la temporada. 
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IV. CAPÍTULO II: Asimetría fluctuante en Acanthocephala alata (Burmeister, 

1835) (Hemiptera: Coreidae) frente a la variación temporal de la disponibilidad de 

recursos 

Resumen 

La asimetría fluctuante (AF) es un indicador utilizado para evaluar la inestabilidad del 

desarrollo generada por estresores ambientales incluyendo la calidad y disponibilidad del 

recurso alimenticio. El objetivo de este capítulo fue determinar si la AF de los hemiélitros de 

A. alata difiere entre la temporada seca y la de lluvias. Para ello, se analizaron individuos 

recolectados durante cada temporada en la selva baja caducifolia del estado de Morelos, 

México. Se cuantificó la AF del tamaño y la forma de los hemiélitros mediante morfometría 

geométrica utilizando configuraciones bidimensionales de marcas y semimarcas, y se 

aplicaron análisis de simetría bilateral, Procrustes ANOVA y análisis de componentes 

principales del componente asimétrico fluctuante. Los resultados mostraron que los 

hemiélitros presentan AF significativa en ambas temporadas; sin embargo, la magnitud de la 

AF no difiere entre la temporada seca y la de lluvias, lo que indica que la variación estacional 

en la disponibilidad del recurso alimenticio no afecta la estabilidad del desarrollo de esta 

estructura. La mayor expresión de AF se concentró en la región del clavo, zona 

funcionalmente importante para la protección del tórax y la mecánica del vuelo. Estos 

hallazgos sugieren que A. alata podría presentar canalización del desarrollo en los 

hemiélitros, posiblemente producto de su evolución en ambientes naturalmente variables. 

  



 

62 

 

Introducción 

El desarrollo de los insectos puede verse afectado por las condiciones ambientales que 

enfrentan durante su crecimiento. Los factores que provocan estas afectaciones se conocen 

como estresores ambientales, los cuales alteran la homeostasis del organismo e interfieren en 

su desarrollo morfológico (Hoffman y Woods, 2001; Kültz, 2020). Como resultado, el 

fenotipo expresado por un individuo estará determinado por la interacción que hubo entre su 

genoma y el ambiente en el que tuvo lugar su ontogenia (Calandriello et al., 2025). Estos 

estresores pueden generar inestabilidad del desarrollo, que es la incapacidad de un organismo 

para contrarrestar las perturbaciones ambientales a las que se enfrenta durante su desarrollo 

(de Coster et al., 2013). En insectos, se ha evaluado el efecto de factores como las 

temperaturas extremas, la densidad poblacional alta, los pesticidas, la radiación, la presencia 

de patógenos y la perturbación antropogénica sobre la inestabilidad del desarrollo (Hosken 

et al., 2000; Mpho et al., 2007; Martin y Hosken, 2009; Beasley et al., 2012; Nunes et al., 

2015; Nattero et al., 2019). 

La asimetría fluctuante (AF) es uno de los indicadores biológicos utilizados para evaluar esta 

inestabilidad provocada por las condiciones ambientales durante el desarrollo (Hoffmann et 

al., 2005). Esta es la desviación aleatoria de la simetría bilateral causada por los procesos 

durante el desarrollo de un organismo, dando como resultado que los lados derecho e 

izquierdo de un carácter morfológico sean diferentes (Klingenberg, 2015). La expresión de 

asimetría se basa en que los genes que configuran el acomodo de cada uno de los lados del 

plano corporal de un organismo son los mismos, y que bajo condiciones óptimas, cada uno 

de los lados será el reflejo del otro, mientras que si existe una condición o factor desfavorable, 

las variaciones entre cada lado se verán más acentuadas (Benítez et al., 2020).  

La dieta es un factor clave que modula los cambios morfológicos; en insectos se ha 

documentado ampliamente el efecto en la calidad de la dieta sobre la simetría corporal 

(Hosken et al., 2000; Marquez y Saldamano-Benjumea, 2013; Gutiérrez-Cabrera et al., 

2022). En este sentido, una restricción dietética puede actuar como un factor estresante que 

afecta negativamente el crecimiento y desarrollo de los insectos (Frago y Bauce, 2014); y 
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como factor estresante durante el desarrollo puede medirse indirectamente mediante la AF 

(Dongen, 2006). 

En insectos, se ha usado la AF de las alas para evaluar, entre otros aspectos: 1) el efecto de 

la altitud en una comunidad de mariposas (Henriques y Cornelissen, 2019), 2) el cambio de 

planta hospedadora sobre moscas de la fruta (Soto et al., 2008), 3) el estado de conservación 

de bosques riparios sobre Argia tinctipennis Selys (Odonata: Coenagrionidae) (Pinto et al., 

2012) y 4) el tipo de agroecosistemas sobre crisomélidos (Coleoptera), triatominos 

(Hemiptera) y moscas de la fruta (Diptera) (Benítez et al., 2020); también existen 

aproximaciones prácticas de la AF para evaluar la efectividad de medidas de control de 

insectos de importancia económica como Sitophilus oryzae L. (Coleoptera: Curculionidae) 

(Ačanski et al., 2023 . 

En ecosistemas altamente estacionales como la selva baja caducifolia, la marcada variación 

entre las temporadas de sequía y lluvias genera cambios significativos en la disponibilidad 

de recursos vegetales. Durante la temporada seca, la pérdida de hojas y la reducción de la 

actividad fisiológica de las plantas disminuyen drásticamente la biomasa disponible, 

limitando tanto la calidad como la cantidad del alimento para los herbívoros (Janzen, 1988; 

Rzedowski, 2006). En contraste, durante la temporada de lluvias, la producción de hojas 

jóvenes incrementa la disponibilidad de tejidos más nutritivos, caracterizados por mayores 

concentraciones de nitrógeno y agua y una menor inversión en defensas químicas y físicas 

(Marquis, 1984; Coley y Barone, 1996), Lo que favorece una mayor actividad y abundancia 

de insectos fitófagos (Wolda, 1988; Aide, 1992). Esta marcada estacionalidad en la 

disponibilidad del recurso ha sido documentada como un factor determinante en la dinámica 

de las interacciones planta-herbívoro en bosques tropicales secos (Dirzo y Domínguez, 1995; 

Neves et al., 2014). 

En este contexto, la expresión de AF se presenta como una herramienta útil para evaluar la 

estabilidad del desarrollo frente a condiciones variables de disponibilidad del recurso 

alimenticio. En hemípteros, la AF se ha estudiado principalmente en especies hematófagas 

de la subfamilia Triatominae donde se ha relacionado con factores como la geografía, el uso 

de pesticidas y la fuente, calidad, cantidad y frecuencia de la alimentación (Nattero et al., 
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2019; Gutiérrez-Cabrera et al., 2022; Vilaseca et al., 2022). Sin embargo, en especies 

fitófagas como Acanthocephala alata, que dependen directamente de la disponibilidad de 

tejidos vegetales en ambientes altamente estacionales, este enfoque no ha sido explorado. 

Considerando que la disponibilidad del recurso alimenticio para los herbívoros disminuye de 

manera marcada durante la estación seca y se incrementa durante la temporada de lluvias 

(Neves et al., 2014), este sistema ofrece una oportunidad adecuada para evaluar cómo la 

variación estacional en la cantidad y calidad del alimento afecta la estabilidad del desarrollo. 

Así, este capítulo busca responder la siguiente pregunta: ¿la AF de los hemiélitros de 

Acanthocephala alata difiere entre la temporada seca y la de lluvias en función de la 

variación estacional del recurso alimenticio? 

Hipótesis 

Las variaciones aleatorias en la asimetría bilateral de los organismos son producto de 

ambientes menos favorables y más cambiantes a lo largo del desarrollo. Teniendo esto en 

cuenta, se espera que los hemiélitros derecho e izquierdo de ejemplares adultos de 

Acanthocephala alata sean más asimétricos durante la temporada seca, en respuesta al estrés 

por la reducción en la oferta de recurso alimenticio a lo largo del desarrollo del insecto 

inmaduro. 

Objetivo general 

Determinar la AF de los hemiélitros en individuos de Acanthocephala alata producida por 

los cambios en la disponibilidad del alimento en temporada de secas y lluvias en la selva baja 

caducifolia en el estado de Morelos, México. 

Objetivos específicos 

- Evaluar la expresión de AF en los hemiélitros de ejemplares de A. alata recolectados 

en las temporadas de secas y la de lluvias. 

- Determinar si la AF de los hemiélitros funciona como un posible indicador de estrés 

ambiental asociado a la estacionalidad de la selva baja caducifolia, evaluando las diferencias 

entre la temporada seca y la temporada de lluvia. 
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Materiales y métodos 

Área de estudio y obtención de ejemplares 

Las recolectas de los adultos de A. alata se realizaron mediante captura manual y con redes 

entomológicas, completando un esfuerzo de muestreo de doce horas en la temporada de 

lluvias y de 20 horas en la de secas. Los muestreos se llevaron a cabo entre junio de 2023 y 

junio de 2025 en la selva baja caducifolia del ejido La Tigra, Puente de Ixtla, Morelos 

(18°31'33"N, 99°19'56"W), el cual se encuentra dentro de los límites de la Reserva de la 

Biósfera Sierra de Huautla (REBIOSH) (Figura 2). El lugar presenta un clima cálido 

subhúmedo, con una temperatura promedio de 26°C y un rango de precipitación anual entre 

1,000mm y 1,200 mm (CONANP, 2005; INEGI, 2010). En la zona convergen el bosque de 

encino y la selva baja caducifolia; esta se caracteriza por la presencia de árboles de alturas 

reducidas, que alcanzan tamaños de ente 4 y 15 m, dentro de las especies que dominan el 

paisaje se encuentran las fabáceas Conzattia multiflora Standl., Lysiloma acapulcense Kunth, 

L. divaricata Benth y algunas especies de la familia Burseraceae (CONANP, 2005; Flores et 

al, 2024). La recolecta de los ejemplares  

Captura de fotografías y configuración geométrica 

Para evaluar la AF de A. alata entre temporadas seca y lluviosa, se removieron los hemélitros 

de 66 especímenes adultos. Posteriormente se realizó un montaje de estas estructuras sobre 

papel opalina (superficie dorsal expuesta) utilizando una mezcla de partes iguales de 

pegamento marca Resistol ® 850 y alcohol al 70% (Figura 13). Se tomaron fotografías 

digitales de los montajes utilizando una cámara NIKON D5600 con un objetivo macro 

adaptado. 
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Figura 13. Montaje de hemiélitros de Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: 

Coreidae) realizado para la obtención de fotografías utilizadas en análisis de asimetría 

fluctuante. 

 

Se seleccionó una configuración geométrica de ocho marcas: una en la placa humeral, una 

en el ápice de cada uno de los márgenes (interno y externo) del clavo, una en ápice del clavo, 

una en cada uno de los ápices de la vena m-cu, una en el ápice de la vena anal y una en el 

ápice de la membrana, así como 13 semimarcas que describen el margen posterior del corio 

(Figura 14). Esta configuración se digitalizó en ambas alas y para cada ala se hicieron dos 

réplicas utilizando el software TpsDig 2.32 (Rohlf, 2018). 
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Figura 14. Configuración geométrica seleccionada para el hemiélitro de la especie 

Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) 1A = primera vena anal, apm = 

ápice de la membrana, cla = clavo, m-cu = vena transversal entre área media y cúbita, mpc = 

margen posterior del clavo, ph = placa humeral. 

 

Análisis de datos 

Se hizo un análisis generalizado de Procrustes de las marcas y una minimización de las 

distancias de Procrustes de las semimarcas para eliminar la información que no está asociada 

a la forma de los hemiélitros (i.e., la escala, la posición y la orientación). Previo a la 

superposición, se obtuvo el tamaño centroide (TC) de cada ala para evaluar asimetrías en el 

tamaño. Para la forma, se utilizaron las configuraciones superpuestas de cada lado, reflejando 

los hemiélitros izquierdos, ya que estas estructuras tienen simetría de correspondencia en la 

que cada lado es una copia separada a cada lado del cuerpo. Se describió la expresión 

diferencial de AF entre los lados y se comparó la distancia Procrustes entre lados, para cada 

individuo, por temporadas y mediante la función permudist.  

Con el fin de determinar niveles de variación de la asimetría, se hizo un análisis de simetría 

bilateral implementando la función bilat.symmetry, donde la interacción individuo * lado es 

el efecto que da la información sobre la AF y los residuales de las réplicas representan el 

error de digitalización (Klingenberg y McIntyre, 1998; Benítez et al., 2020). Este análisis se 

ph
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m cu

1A

mpc
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realizó para todos los individuos de forma global (individuos de la temporada de secas y de 

lluvias) y para los individuos separados por temporada. Posteriormente se realizó un 

Procrustes ANOVA con el componente asimétrico fluctuante global para determinar si la AF 

variaba significativamente entre temporadas. Por último, con el componente asimétrico 

fluctuante global, se hizo un análisis de componentes principales (ACP) con el fin de explorar 

la variación morfológica asimétrica y generar rejillas de deformación a partir de los dos 

primeros componentes principales. Para estos análisis se utilizaron los paquetes geomorph 

4.0.10 (Adams et al., 2025) y Morpho (Schlager et al., 2025) de la plataforma estadística R 

versión 4.5.1 (R Core Team, 2025). 

 

Resultados 

Diferencias morfológicas entre lados 

Al comparar las distancias Procrustes entre los lados de cada individuo se encontró que la 

mediana y la dispersión de las distancias son mayores en la temporada seca, lo que indica 

una mayor desviación de la simetría bilateral durante este periodo (Figura 15). Sin embargo, 

en las comparaciones estadísticas entre temporadas, así como en las deformaciones derivadas 

del morfoespacio del componente asimétrico fluctuante, no se recuperan diferencias entre 

temporadas. 
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Figura 15. Gráfico de cajas y alambres para las distancias Procrustes entre lados de los 

hemiélitros de ejemplares adultos de Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: 

Coreidae) recolectados en temporada de lluvias y de secas en la localidad de La Tigra, 

Morelos, México.  

 

Asimetría fluctuante global y por temporadas 

Con respecto a los hemiélitros, no se observa un efecto significativo del individuo, por lo que 

no hay error en los datos analizados. Se encontró que la AF de la forma fue significativa para 

ambas temporadas. En el caso de la temporada lluviosa, la interacción individuo: lado explicó 

el 16.8% de la varianza (p= 0.001) y para la temporada seca, el 19.9% (p= 0.001) (Tabla 5). 

Con relación a la AF del TC, en ninguna de las dos temporadas hubo un efecto significativo. 
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Tabla 5. Análisis de simetría bilateral de los hemiélitros de machos y hembras de 

Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) recolectados en temporadas de 

lluvias y de secas en la localidad de La Tigra, Morelos, México. Los valores significativos 

de p se indican con asteriscos (*). 

Lluvias 

Forma 

  gl SC CM R2 F Z p 

Individuo 22 0.078 0.004 0.751 4.480 0.116 0.431 

Lado 1 0.002 0.002 0.021 2.735 1.837 0.033* 

Individuo: Lado 22 0.017 0.001 0.168 5.750 10.538 0.001* 

Ind.:Lado: 

Réplica 
46 0.006 0.000 0.061    

Total 91 0.104           

TC 

Individuo 22 2.553 0.116 0.918 37.929 9.155 0.001* 

Lado 1 0.011 0.011 0.004 3.513 1.429 0.070 

Individuo: Lado 22 0.077 0.004 0.025 1.148 0.484 0.311 

Ind.:Lado: 

Réplica 
46 0.141 0.003 0.051    

Total 91 2.782           

Secas 

Forma 

Individuo 42 3.941 0.002 0.621 3.125 1.369 0.082 

Lado 1 0.001 0.001 0.006 1.567 1.071 0.142 

Individuo: Lado 42 0.128 0.001 0.199 2.350 7.162 0.001* 

Ind.:Lado: 

Réplica 
86 0.240 0.000 0.173    

Total 171 4.310           

TC 

Individuo 42 3.941 0.094 0.914 33.626 10.974 0.001* 

Lado 1 0.001 0.001 0.000 0.233 -0.312 0.626 
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Individuo: Lado 42 0.128 0.003 0.030 1.095 0.346 0.353 

Ind.:Lado: 

Réplica 
86 0.240 0.003 0.056    

Total 171 4.310           

 

Al evaluar el efecto de la temporada sobre la expresión de la asimetría en la forma de los 

hemiélitros, se encontró que esta no tiene un efecto significativo sobre el componente 

asimétrico fluctuante de las estructuras (R2= 0.022, p= 0.188). Se observó que los niveles de 

asimetría en cada temporada son similares y no hay diferencias significativas en su expresión 

(Tabla 6). 

Tabla 6. Procrustes ANOVA del componente asimétrico fluctuante de los hemiélitros de 

ejemplares adultos de Acanthocephala alata (Burmeister) (Hemiptera: Coreidae) 

recolectados en temporada de lluvias y de secas en la localidad de La Tigra, Morelos, México. 

  gl SC CM R2 F Z p 

Temporada 1 0.001 0.001 0.022 1.449 0.869 0.188 

Residuales 64 0.045 0.001 0.978    

Total 65 0.046           

 

Distribución del componente asimétrico fluctuante en el morfoespacio 

Los dos primeros CPs del componente asimétrico fluctuante explicaron el 52.18% de la 

varianza, sin embargo, en el morfoespacio no se observa ningún patrón de segregación 

asociado a la temporada (Figura 16). La región anatómica en la que se manifestó la asimetría 

fue en el clavo (marcas 2 y 3 en la Figura 14.). 
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Figura 16. Gráfico del componente principal CP 1 y el CP2 para el componente asimétrico 

fluctuante de los hemiélitros de ejemplares adultos de Acanthocephala alata (Burmeister) 

(Hemiptera: Coreidae) recolectados en temporadas de lluvias y de secas en la localidad de 

La Tigra, Morelos, México. Las rejillas de deformación muestran la deformación asimétrica 

sobre los dos primeros CPs (negro) respecto a la forma simétrica (gris). 
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Discusión 

Nuestros resultados sugieren un cumplimiento parcial de la hipótesis planteada, ya que, 

aunque se detectó la presencia de AF en los hemiélitros de Acanthocephala alata, esta no 

varió entre temporadas, lo que indica que no responde directamente al estrés asociado con la 

variación estacional característica de la selva baja caducifolia. Este resultado es 

particularmente relevante en un ecosistema donde la disponibilidad y calidad del recurso 

alimenticio para los insectos fitófagos fluctúa marcadamente entre la temporada seca y la de 

lluvias, generando condiciones contrastantes durante el desarrollo (Dirzo y Domínguez, 

1995; Neves et al., 2014). Sin embargo, la ausencia de diferencias en AF entre temporadas 

sugiere que el desarrollo de los hemiélitros es relativamente estable frente a estos cambios 

ambientales, o bien que los individuos experimentan mecanismos que amortiguan los efectos 

de la variación estacional sobre su desarrollo.  

Una posible explicación es que A. alata presenta cierto grado de canalización del desarrollo 

(Dongen, 2006), lo cual le permitiría mantener niveles relativamente constantes de simetría 

bilateral a pesar de las fluctuaciones en la disponibilidad de recursos. En ambientes altamente 

estacionales, como la selva baja caducifolia, los organismos están expuestos de manera 

recurrente a condiciones de estrés, como la reducción de biomasa foliar durante la sequía y 

los cambios en la calidad del recurso asociados a la fenología de las plantas hospederas 

(Janzen, 1988; Coley y Barone, 1996), lo que puede favorecer mecanismos de estabilidad del 

desarrollo que reduzcan la sensibilidad a dichas fluctuaciones. Este patrón ha sido 

documentado en otros insectos, donde la AF no siempre responde de manera consistente a 

variaciones ambientales, particularmente cuando los organismos están adaptados a ambientes 

impredecibles o altamente variables (Graham et al., 2010; Klingerberg, 2015). 

Asimismo, la variación estacional en la disponibilidad del recurso alimenticio, aunque es 

marcada a nivel del ecosistema, no necesariamente se traduce en diferencias en la condición 

nutricional durante las etapas críticas del desarrollo de A. alata. Dado que esta especie se 

alimenta principalmente de Ampelocissus acapulcensis, cuya fenología presenta una 

dinámica particular, en donde la emergencia de tallos es durante la sequía y la producción de 

hojas jóvenes en la temporada de lluvias, es posible que los individuos sincronicen su 
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desarrollo con los periodos de mayor disponibilidad de recursos de calidad, reduciendo así la 

exposición a condiciones limitantes. Este tipo de sincronización entre los ciclos de vida de 

los insectos fitófagos y la fenología de sus plantas hospederas ha sido ampliamente 

documentado en sistemas tropicales, donde los herbívoros ajustan su desarrollo a los pulsos 

de producción foliar (Janzen, 1988; Wolda, 1988, Aide, 1992). En este sentido, el 

desacoplamiento entre la estacionalidad ambiental y la respuesta en AF también ha sido 

sugerido en sistemas donde la fenología de la planta hospedera modula la disponibilidad 

efectiva del recurso para los herbívoros (Marquis, 1984; Dirzo y Domínguez, 1995).  

Cabe considerar que la AF es un indicador sensible pero no universal del estrés del desarrollo. 

Su expresión depende del carácter analizado, así como de su función y del grado de 

integración durante su ontogenia (Beasley et al., 2013; Klingenberg, 2015; Zakharov et al., 

2020). En este estudio, la ausencia de diferencias entre temporadas podría indicar que los 

hemiélitros no son el carácter más sensible para detectar variaciones en la disponibilidad del 

recurso alimenticio. Otras estructuras morfológicas, particularmente aquellas más 

directamente relacionadas con la adquisición de recursos o con caracteres dependientes de 

las condiciones, podrían responder de manera más marcada a la variación estacional. 

Particularmente, se encontró que en los hemiélitros la región anatómica que mostró mayor 

asimetría fue la zona coriácea, particularmente el clavo. Al ser, junto con el corio, la porción 

más esclerotizada del hemiélitro, estos cumplen funciones de protección del tórax y parte del 

abdomen. Además, en los heterópteros, los hemiélitros desempeñan un papel central en la 

mecánica del vuelo, ya que la contracción de los músculos indirectos del mesotórax genera 

la fuerza que produce el movimiento de los hemiélitros y esta fuerza se transmite a las alas 

posteriores membranosas, por medio del mecanismo de acoplamiento hemiélitro-ala 

posterior (Gullan y Cranston, 2014; Perez y Gorb, 2004). La presencia de AF en estructuras 

funcionalmente relevantes sugiere que, aunque el desarrollo es relativamente estable a nivel 

general, pequeñas desviaciones podrían tener implicaciones en el desempeño individual, 

particularmente en aspectos como la movilidad o la evasión de depredadores. 

Por otro lado, es posible que otros factores no evaluados estén influyendo en la 

expresión de la AF en esta población. Estudios en otros hemípteros, como Triatoma infestans 
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(Klug, 1834), han encontrado que la variación en la AF puede estar asociada a factores como 

el uso de insecticidas, el historial de infestación o condiciones microambientales especificas 

(Nattero et al., 2017). En el caso de A. alata, variables como la densidad poblacional, la 

competencia intraespecífica, la calidad microespacial del recurso o incluso factores genéticos 

podrían estar contribuyendo al patrón observado. 

En conjunto, estos resultados indican que, aunque la AF está presente en A. alata, su 

expresión no está directamente modulada por la variación estacional en la disponibilidad del 

recurso alimenticio, al menos en los hemiélitros. Esto sugiere que la AF en este sistema 

podría estar más influenciada por otros factores o que este carácter en particular presente una 

baja sensibilidad a la variación ambiental. Futuros estudios podrían evaluar otros caracteres 

morfológicos, así como distintos estadios ontogenéticos, para determinar si existen 

componentes del desarrollo más sensibles a la estacionalidad característica de la selva baja 

caducifolia. 

Conclusiones 

Se detectó AF en los hemiélitros de Acanthocephala alata, lo cual indica que, a lo largo del 

desarrollo, esta chinche experimenta algún tipo de estrés que alteran la estabilidad de su 

desarrollo. Sin embargo, no hubo variación entre las temporadas de secas y de lluvias de la 

selva baja caducifolia, lo que podría indicar que los cambios en la disponibilidad del recuso 

alimenticio no es un factor de estrés suficientemente fuerte para producir desviaciones 

aleatorias en la simetría de los hemiélitros de la chinche. Se podría evaluar este indicador 

biológico en otras estructuras morfológicas o en los estadios ninfales de A. alata que podrían 

ser más sensibles a la variación estacional del ecosistema. 
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