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RESUMEN

El estudio de los patrones de herbivoria foliar y floral constituye un punto de partida
basico para entender la dindmica de la interaccidn planta-herbivoro en una comunidad. En este
trabajo se determind la variacién mensual de las tasas de herbivoria foliar (TH) y los niveles de
herbivoria floral de algunas de las principales especies de la familia Compositae del matorral
xeréfilo de la Reserva del Pedregal de San Angel, en el periodo comprendido de marzo de 1996 a
marzo de 1997. En tres especies de Compositae se determind si existian diferencias en las TH
entre plantas que c¢recen en ambiente sombreado v los que crecen en ambiente soleado.
Asimismo, se buscéd conocer la relacion de las TH con el contenido de agua y de nitrogeno de las
hojas.

En todas las especies se encontré una marcada variacion temporal en sus tasas de
herbivoria foliar. En general, durante la temporada de secas las TH fueron bajas ¥ no variaron
mucho entre meses; sin embargoe, durante la temporada de lluvias se experimentd un aumento
gradual en las TH hasta alcanzar su valor maximo en octubre (0.63% dia™). No se encontraron
evidencias de que los herbivoros concentren sus actividades en Ja temporada en la cual se
encuentran las hojas de mayor calidad nuiricional (en términos de contenido de agua v nitrogeno),
Una correlacidn entre las TH y datos de biomasa y densidad de insectos epifitos obtenidos por
Rios-Casanova (1994) en el Pedregal sugiere que los mayores niveles de herbivoria se
presentaron cuando hubo una mayor abundancia de insectos adultos. Se encontraron tres patrones
de variacion de los niveles de dafio en funcién del ambiente: en D. coccinea las TH no variaron
enire ambientes, en S, praecox se presentaron mayores TH en sitios abiertos v en V. virgata se
encontréd mayor daiio foliar en los sitios sombreados. Algunas observaciones sugieren que esta
variacion puede ser debida a las preferencias de habitat de los herbivoros asociados a cada
especie. El contenido de nitrogeno y agua foliar no explicaron la variacién de las TH entre
especies. Sc discute que la distribueidn espacial de las plantas y las defensas antiherbivoro tienen
un efecto sobre las TH. Las piantas de sombra tuvieron mas agua que las de sol, pero el contenido
de nutrégeno no difirid entre ambientes, Los niveles de herbivoria floral fueron mayores en las
plantas que florecieron cn la temporada de lluvias (2.8% a 35.8%) que en las que florccieron
duranie las secas (0.06% y 0.15%), lo cual se debid a la abundancia diferencial de los herbivoros.
Sphenaritm purpurascens y unas larvas de diptero fueron los principales antéfagos. §
purpurascens sc alimentd de las flores de ocho especices, consumiendo principalmente ligulas,
corola y cstambres, aunque en muchas ocasiones consumidé toda la cabezucla. Las larvas de
diplero se alimentaron del ovario y de las semillas de Baccharis sordescens y Zinnia peruviana
Se discuie que la anatomia de las inflorescencias, las defensas quimicas, el namero de flores en la
mflorescencia y los competidores afectan la susceptibilidad de las cabezuelas al dano por
herbivoros.
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I INTRODUCCION

1.1. Niveles de estudio de Ia interaccion planta-herbivore

BDesde el punto de vista de las plantas los estudios sobre herbivoria a nivel ecologico se
han dirigido a dilucidar cudl es el efecto de los herbivoros sobre: (1) el desempeiio de las plantas,
(2} la demografia de las poblaciones de plantas y (3) la dindmica de las comunidades vegetales
(Crawiey, 1936).

La pérdida de tejido vegetal ocasionada por los herbivoros puede reducir el crecimiento
(Harper, 1977), la sobrevivencia (Dirzo, 1984a), la habilidad competitiva (Harper, 1977) v la
fecundidad de las plantas (Louda y Potvin, 1995). Se ha demostrado que el impacto que pueden
tener los fitofagos sobre las plantas depende de la conjuncién de dos tipos de factores: los
intrinsecos y los extrinsecos. Entre los intrinsecos se encuentran el estado del ciclo de vida de la
planta en que ocurre el daiio, el tipo de tejido dafiado y la cantidad de tejide consumido. En tanto
que entre los extrinsecos se encuentran la competencia con las plantas vecinas. las condiciones
luminicas y la disponibilidad de nutrientes (Dirzo, 1984a) Un ¢jemplo que ilustra este fendmeno
es el experumento realizado por Zagorin y Dirzo (Dirzo, 1984a) para evaluar la sobrevivencia de
plantulas de Omphalea oleifera que fueron sujetas a tres niveles de defoliacién artificial (3%.
25% y 75%), bajo dos condiciones de uz {sol y sombra) y dos intensidades de competencia (1.c.,
dos densidades contrastantes). Los autores encontraron que en ausencia de estrés luminico ningln
tratapmento de defohacion tuvo cfecto sobre la sobrevivencia de las plantulas cuando erecian a
bajas densidades, y solo cuande la defoliacidn v la competencia fueron altas la sebrevivencia tuvo
un pequelio decremento. En cambio, bajo 1a condicién de sombra la defoliaeion no afectd a las
plantas que crecian a bajas densidades pero si a lag plantas que crecian cn condiciones de alta
densidad: la sobrevivencia de las plantulas decrecio conforme aumento la defohacion.

La reduccién en la adecuacion de las plantas de una especie por herbivoria puede tener un
efecto negative sobre la demografia de la poblacion. Por cjemplo, louda y Potvin (1995)
cncontraton, mediante un experimento de exclusién con insceticida en condiciones naturales. gue
el daiio floral por insectos en el cardo Cirstum canescens (Compositac) redujo la produccion de

semillas, el reclutamiento de plantulas v la densidad,
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Asimismo, cuando los herbivoros ejercen una presidn diferencial sobre los plantas de una
poblacion, por efecto de su variacion genética, pueden eliminar a los morfos menos adecuados o
pueden mantener el polimorfismo en la poblacion (Dirzo y Harper, 1982b) lo cual tiene un efecto
marcado sobre la evolucion de la especie.

A nivel de comunidad los herbivoros tienen el potencial de la alterar €l proceso de
sucesién y la riqueza de especies de la comunidad, tal y como lo demostraron Brown y Gange
(1992) mediante un experimento de exclusién con insecticida en una comunidad vegetal en
sucesion secundaria.

De igual forma, los estudios sobre herbivoria a nivel comunitario se han encaminado a
determinar los niveles de herbivoria que sufren las comunidades, y a tratar de detectar sus
patrones de variacion temporal y espacial (Janzen, 1981; Coley, 1983; De la Cruz y Dirzo, 1987,
Aide, 1993, Filip et al., 1995) asi como a identificar las caracteristicas de las plantas que
determinan las preferencias alimenticias de los herbivoros, tales como la calidad nutricional de la
planta hospedera (Coley, 1983, Filip et al., 1995), sus defensas antiherbivoro (Coley, 1983; Filip
et al., 1995) y su [enologia (Aide. 1993).

En este sentido, se ha observado que existen grandes diferencias cn los niveles de
herbivoria que sufren las comunidades vegetales. Coley y Barone (1996) hicieron una revision de
los niveles de dario fohar causados por insectos herbivoros sobre [as plantas de bosques tropicales
hinmedos, bosques tropicales sccos y bosques templados Estos autores haliaron que las plantas de
los bosques tropicales sufren mayores tasas de herbivoria foliar que las plantas de bosques
templados, v que las plantas de los bosques tropicales sccos presentan mayores tasas quc las
plantas 1olcrantes a la sombra de bosques tropicales himedos. El promedio de dafia foliar anual
que se caleuld para las plantas de bosques templados fue de 7.1%. mientras que para los bosques
iropicales secos fue de 14.2%. En los bosques tropicales hiimedos se registrd un nivel de
herbivoria de 11.1% para las plantas tolerantes a ta sombra y de 48.0% para las plantas pioncras
Asimismo, encontraron gue en los bosgues tropicales himedos las tasas de herbivoria diarias de
fas hojas jovenes en expansion fueron de 5 a 25 veees mas altas que en las hojas maduras. En las
plantas telerantes o la sombra de bosques tropicales el 68% del daiio en las hojas ocurre cuando
¢stas estin en ctapa de expansion, en cambio, en lus plantas de bosques templados sdio el 27%

del dafio ocurte cuando fas hojas son jovenes (Coley y Barone, 1996; Tabla £.1).
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Tabla 1.1. Comparacién de las tasas de herbivoria foliar de bosques templados y tropicales {modificado
de Coley y Barone, 1996). Anual es el porcentaje de dafio promedio por aiio, N es el nimero de estudios
(cada estudio incluye varias especies). Las tasas de herbivoria diarias se presentan para hojas maduras y
jovenes {%/d), jovenesftotal indica el porcentaje de! tiempo total de vida en el que ocurre ¢l dafio cuando
las hojas estan expandiendo, n indica el nimero de especies.

Anual Hojas maduras Haojas jévenes Jévenes/total
% N %/d n Yeld n Yo n
Bosque templado 7.1 3 - -—- e 270 -
Bosque tropical humedo
Especies tolerantes 11.1 2zl 0.03 105 0.71 150 68.3 31
Especies pioneras 48.0 4 0.18 kY) 0.65 37 473 30
Bosque tropical seco 14.2 4 0.07 78 0.15 6f 28.7 62

Conocer la magnitud del dafio por herbivoros de una comunidad vegetal da una idea de la
intensidad de la interaccidn herbivoro-planta en la misma. No obstante, para tratar de comprender
su dindmica hay que explorar la variacion espacial y temporal de la herbivoria.

Algunos trabajos muestran que en las selvas altas perennifolias, las cuales no tienen una
estacionalidad tan marcada como otras comunidades (tales como selvas bajas caducifolias o
matorrales xeréfilos) los niveles de herbivoria s¢lo varian entre la temporada de lluvias y la de
secas indicando que los herbivoros mantienen una actividad constante durante un gran periodo de
tiempo (Coley, 1983; Aide, 1993). En cambio, en comunidades aitamente estacionales como los
bosques tropicales sccos o caducifolios se ha observado que existen altas variaciones en
herbivoria entre fa primera y la segunda parte de la temporada de [luvias, fo cual sugiere que ia
actividad de los herbivoros se restringe a un pericdo corto del afio. En particular, en las
comunidades tropicales sccas estudiadas a la ctapa temprana de la temporada de lluvias (Janzen,
1981; Filip er al, 1993). Para tratar de cxplicar este pico de actividad de los herbivoros
defoliadores en los bosques tropicales secos se han sugerido tres hipotesis: la primcera cs que la
calidad del follaje puede declinar en digestibilidad y valor nutritivo con el crecimiento de las
hojas producidas poco antes def comienzo de la temporada de lluvias, por lo que los herbivores
concentran su actividad cuando la calidad del follaje ¢s mayor (Janzen y Waterman, 1984: Dirzo
¥ Dominguez, 1995) La segunda es que los pardsttos v depredadores de los herbivoros pucden
aumentar su abundancia conforme 13 estacion avanza, de mancra que sus niveles de abundancia

pucden reducir el tamaiio de las poblaciones de inscctos herbivoros (Janzen y Waterman, 1984



Dirzo y Dominguez, 1995). Finalmente, Dirzo y Dominguez (1995) sugieren que los bajos
niveles de dafio durante ¢l final de la temporada de lluvias se pueden deber a los patrones de
historia de vida de los insectos.

La primera de estas hipotesis fue abordada por Janzen y Waterman (1984), quienes
hicieron un anélisis entre estaciones del contenido fendlico total, los taninos condensados y el
contenido de fibra de las hojas de 80 especies del Parque Nacional Santa Rosa, Costa Rica. Estos
autores encontraron que no habia cambios significativos en el contenido de estos componenies
foliares durante el crecimiento de las hojas, indicando que la quimica secundaria y la calidad
nutricional de las hojas no explican el pico de actividad de los herbivoros durante el comienzo de
las Huvias en esa comunidad. En el bosque tropical seco de Chamela {Jalisco} se han encontrado
evidencias en este sentido (Dirzo y Dominguez, 1995). Desafortunadamente las otras hipdtesis no
han podido ser evaluadas por falta de datos relevantes sobre ja dinamica de la comunidad de
insectos herbivoros, v la de sus depredadores y parasitos.

En el presente trabajo se estudia el patrdn de variacion temporal de la herbivoria foliar de
un grupo de especies importantes de upa comunidad de matorral xeréfilo altamente estacional,
sobre la cual se tienen datos de la comunidad de insectos epifitos y de algunos de sus
depredadores, de esta forma, es posible que se puedan aportar evidencias para cvaluar las

hipotesis antes mencionadas en otro tipo de comunidad altamente cstacional.

1.2. Factores que determinan los niveles de herbivoria foliar

Es evidente que los niveles de dafio difieren entre especies de plantas en una comunidad.
Sin embargo, en la mayoria de las comunidades se ha observado un patrén muy similar en los
niveles de herbivoria foliar: el porcentaje de especics que presentan bajos niveles de dafio (0 -
12%) es mas alto que ¢l porcentaje de especies con niveles de dafio intermedio (12 - 25%), y éste
es mayor al porcentaje de cspecies con dafio alto (>25%) (Dirzo, 1984b; de la Cruz y Dirzo,
1987, Oyama et af, 1994; Dirzo y Dominguecz, 1995). Esta variacién en el dafio que sufren las
plantas ¢s determinada por las caracteristicas de las plantas v de los herbivoros, asi como por las
caracteristicas del ambiente fisico y bidlico que los afecta. A continuacion se hace una revision de

estas variables



1.2.1. Caracteristicas de las plantas que determinan los niveles de daiio_foliar. Las principales
variables de las plantas que determinan los niveles de dafio por herbivoros son: su calidad
nutritiva, su contenido de defensas antiherbivoro, su fenologia ¥ su abundancia en la comunidad

{Coley y Aide, 1991; Coley y Barone, 1996).

Calidad nutricional. Los herbivoros obtienen de su alimento la energia, los nutrimentos y ¢l agua
necesarios para realizar sus funciones de crecimiento, sobrevivencia y repreduccion, por lo que
una alimentacidén deficiente puede conducir a una reduccion de su desempeiio (Slansky y Feeny,
1977; McNeill v Southwood, 1978; Mattson, 1980; Scriber v Slansky, 1981; Auerbach y Strong,
1981; Reese, 1984; Chapman, 1990; Bentley y Nelson, 1991). Los principales elementos foliares
que se ha visto que tienen el potencial de afectar el desempefio y las preferencias alimenticias de
los herbivoros son el nitrégeno v el agua (McNeill v Southwood, 1978; Scriber y Feeny, 1979;
Mattson, 1980; Scriber y Slansky, 1981; Coley, 1983; Hagen er al, 1984; Chapman, 1990;
Bentley y Nelson, 1991). En general, las plantas mas consumidas por los herbivoros son las que
presentan mayores contenidos de agua y nitrégeno (Coley, 1983; Tabashnik y Slansky, 1987,
Kursar y Coley, 1991; Mattson, 1980).

El nitrégeno es un elemento critico para el desarrollo de los herbivoros, ya que tiene un
papel central en sus procesos metabolicos y es un componente importante en la estructura celular
y el codigo genético (Slansky y Feeny, 1977; McNeill y Southwood, 1978; Mattson, 1980;
Auerbach y Strong, 1981; Chapman, 1990).

El contenido de nitrégeno en ias plantas puede variar entre 0.3 y 9.7% [peso seco (ps)],
dependiendo del tejido, de la edad del mismo y de los cambios fenclogicos (Matison, 1980;
Hagen ef al., 1984; Tabashnik y Slansky, 1987). Los tejidos jovenes y activos, como las hojas en
expansidn, contiencn mayores concentraciones de nitrogeno (0.3 - 7% ps) que los viejos (0.5 -
1.5% ps) (Mattson 1980; Hagen er @/, 1984). El contenido foliar de nitrégeno varia mucho entre
especies, entre formas de vida yfo entre estratcgias de crecimiento de las plantas (Coley, 1983,
Scriber y Slansky, 1983; Mattson, 1990; Filip er al., 1995). Coley (1983) encontré que las hojas
de los arboles de crecimiento rdpido {pioncros) tienen mayor contenido de mitrogeno (2.5% ps)

que las hojas de los arboles de crecimiento lento (tolerantes) (2.2% ps). Por su parte, Scriber v



Slansky (1985) encontraren que el contenido foliar de nitrégeno de ias plantas arbustivas era més
alto (1.5 - 9.7% ps) que el de los drboles (0.6 - 6.9% ps) y el de los pastos (1.2 - 4.5% ps).

En general, el contenido foliar de nitrégeno muestra un patrén de variacién estacional bien
marcado. Durante el comienzo de la temporada de crecimiento, cuando ocurre la produccion de
hojas, la concentracion de nitrégeno es la mds alta. Posteriormente, comienza a decrecer
gradualmente durante el curso de la estacidn, presentando sus valores mds bajos cuando los
tejidos envejecen, cesa el crecimiento y comienza la absicién de las hojas (McNeill y Southwood,
1978; Mattson, 1980; Hagen ef al, 1984; Tabashnik y Slansky, 1987; Hunter v Lechowicz,
1992).

Los herbivoros necesitan nitrdgeno en forma de ciertas proteinas y aminoacidos por lo que
no todo el nitrégeno que contienen las plantas es aprovechable por eilos (McNeill v Soutwood,
1978; Mattson, 1980). McNeill ¥ Soutwood (1978) mencionan que hay 10 aminoacidos
considerados como esenciales para la dieta de los insectos herbivoros, ¥y que existen evidencias
para creer que la proporcién quz de cada uno de etlos necesita un insecto varia durante su
desarrollo. Segun Mattson (1980) los tejidos jovenes de las plantas son ricos en la mayoria de
aminodcidos y protefnas solubles. En cambio los tejidos viejos consisten predominantlemente en
proteinas estructurales o insolubles, por lo que, en general, los tejidos jovenes de las plantas son
mas nuiritivos que los viejos.

El contenido de agua es otro componente foliar que se ha correlacionado positivamente
con los niveles de dafio de las plantas y con el desarrollo de los herbivoros (Scriber v Feeny,
1979; Scriber y Slansky, 1981, Coley, 1983; Cano-Santana y Oyama, 1992; Filip er af, 1995).

El contenido de agua presenta una gran variacidn enire especies y estaciones (Scriber y
Slansky, 1981; Coley, 1983; Filip ef al., 1995). Scriber y Slansky (1981} mostraron que el
contenido foliar de agua esta relacionado con la forma de crecimiento de las plantas: las hojas
maduras de los arbustos anvales y perennes conticnen entre 75 y 95% peso {resco (pf) de agua,
las de los pastos entre 60 y 85% pf'y las de los arboles entre 43 y 75% pf; asimismo, estos autores
reportan que el desarrolle de las larvas de algunos insectos es mayor cuando se alimentan de
hojas cuyo contenido de agua varia entre 75 y 95% pf.

i patron de variacion estacional del contenido de agua que normalimenite s¢ ha encontrado

es ¢l sigutente: las hojas presentan alto contenido de agua al comienzo de la temporada de



crecimiento, experimentan una disminucién gradual conforme avanza la temporada y una
disminucion dréstica al final de ésta, cuando los tejidos envejecen y principia la caida de hojas
{(Hagen et al., 1984; Hunter y Lechowicz, 1992; Slansky, 1993).

En general, los herbivoros necesitan de altas concentraciones de agua en su alimento; sin
embargo, la eleccion entre una hoja con alto contenido de agua y otra con bajo contenido puede
depender del estado de hidratacion del herbivoro(Hagen er al., 1984; Chapman, 1990; Mendoza y
Tovar, 1996).

Algunos autores (Scriber y Feeny, 1979; Scriber y Slansky, 1993} mencionan que es
dificil distinguir entre el efecto que tiene el nitrégeno y el agua en el desarrollo de los herbivoros
y en los niveles de dafio que presentan las plantas, ya que estos componentes foliares
generalmente presentan una correlacidn positiva entre ellos.

Cuando la calidad nutritiva del follaje es baja los herbivoros pueden responder
incrementando el consumo de alimento, ya sea incrementando su tasa de alimentacidn o
prolongando su periodo de desarrollo; asimismo, pueden alimentarse de ofras estructuras de ia
planta como flores, meristemos y polen (Slansky y Fenny, 1977; Macneill y Southwood. 1978,
Mattson, 198(); Tabashnik y Slansky, 1987).

Dada la importancia del nitrdgeno y el agua como caracteristicas bisicas que determinan
la calidad de las hojas como dieta, se pucde esperar que estos elementos expliquen un porcentaje,
tal vez alto, de la variacion de los niveles de dafio entre: (1) hojas jovenes y viejas, (2) entre
individuos de una poblacion con diferente cantidad de estos elementos, por causas tales como
crecer en ambientes con condiciones contrastantes cn recursos, y (3) entre especies de una
comunidad. En el presente estudio se hace una evaluacidn de la relacion entre el contenido de
nitrdgeno y agua, v los niveles de herbivoria que sufren un grupo de especies de la familia
Compositac. Como se ha mencionado esta relacidn ya ha sido evaluado por otros autores; sin
embargo, a diferencia de otros trabajos, cn ¢l presente las especies de plantas representan a una
sola familia y a dos formas de crecimiento, lo cual permite restringir el dmbito de vartacion del
nitrégene y agua foliar entre especies.

Por otra parte, es claro que la cleccion de una planta por parte de un herbivoro no depende
dnicamente de su calidad nutritiva, sino tambidn de que sea digerible v no dafiina para ¢l entre

olras cosas, por sus defensas antiherbivoro.



Defensas de las plantas. Las plantas han desarrollado a largo de su historia evolutiva una serie de
caracteristicas defensivas para contrarrestar o miinimizar el atague por herbivoros (Ehrlich v
Raven, 1964; Feeny, 1976; Rhoades y Cates, 1976). Estas caracteristicas son esencialmente de
cuafro tipos: {a) fisicas, como por e¢jemplo las espinas, los tricomas y la dureza foliar (Ehrlich y
Raven, 1964; Coley, 1983), (b} quimicas, como los compuestos secundarios (e.g. taninos,
glucosidos, alcaloides, flavoneides, saponinas y acidos orgéanicos) (Feeny, 1976; Rhoades y
Cates, 1976; Coley, 1983), (c} biologicas, como las interacciones mutualistas con hormigas que
se dan en algunas plantas tropicales (Schupp, 1986) vy (d) fenoldgicas, como la produccién foliar
en temporadas de baja abundancia de herbivoros (Feeny, 1976; Aide, 1988; Murali y Sakumar,
1993). Las defensas de las plantas han tenido un gran impacto sobre los patrones de forrajeo y los
componentes de adecuacién de los herbivoros (desarrollo, sobrevivencia y reproduccion), por o
que en los herbivoros han evolucionado una serie de mecanismos metabdlicos y conductuales
para eludirlas y sobreponerse a esta presién selectiva (Ehrlich y Raven, 1964; Eastop, 1981).
Estas presiones de seleccion reciprocas han conducido en algunos casos a una evolucion conjunta
o coevolucién de ambos interactuantes. Por ejemplo, Dirzo y Harper (1982b) reconstruyeron un
posible escenario coevolutivo entre el trébol blanco (Trifolium repens) y sus moluscos herbivoros
partiendo de las evidencia de la variacién genética y bioquimica del polimorfismo para
cianogénesis en T, repens (Tabla 1.2), y a las evidencias del cardcter defensivo de la cianogénesis
obtenidas a través de prucbas de aceptabilidad en cuatro especies de moluscos (Dirzo y Harper,

1982a, b).

Tabla 1.2. Caracterizacién genética y bioquimica del polimorfismo para cianogénesis en Trifolium

repens. Modificado de Dirzo y Harper (1982b),

Aleios Componentes bioquimicos  Fenotipo bioquimico
determinantes de 1a plania
Ac? Li? Glucdsidos cianogénicos Cianogénico
v enzima
Ac? il Glucdsidos cianogémcos Acianogenico
pPero sin enzima
acac 1.17 Enzita, pero sin Glucdsidos Acianogénico
cianogénicos
Acac liti N1 Glucésidos caanogénicos Acianogénico

ni ensima




Las plantas acianogénicas iniciales eran cominmente consumidas por las herbivoros, Una
mutacion o recombinacion condujo a fa inclusién de glucdsidos cianogénicos en el repertorio
bioquimico de T. repens. Este cardcter confirié cierta proteccion hacia los depredadores (no
necesariamente los moluscos) y es seleccionado. Los herbivoros se encuentran ante una barrera
que selecciona por la evolucion de algin clase de mecanismo de destoxificacién. Segiin los
autores este mecanismo puede estar presente en los moluscos ya que estos aceptan a las plantas
no clanogénicas pero si glucosidicas. El siguiente paso pudo haber sido ia adquisicion de un
mecanisme que liberara dcido cianhidrico tan pronto como la hoja fuera mordida, haciendo que
su sabor sea desagradable. En este sentido, se esperaria que el herbivoro diera el siguiente paso
coevolutivo.

El proceso de coevolucion necesariamente implica una relacion reciproca, especifica y
simultinea de los interactuantes durante largos periodos de tiempo, lo que hace dificil de
ilustrarlo va que se carece de herramientas para demostrar eventos que ocurrieron mucho tiempo
atras y la tnica alternativa es interpretar la informacidon actual en un contexto retrospectivo
(Dirzo, 1983).

Es evidente que existe una gran variacién cn el contenido de defensas entre especies. No
obstante, se¢ hag detectado ciertos patrones de variacion en el tipo y cantidad de defensas entre
plantas con diferentes caracteristicas, lo cual a conducido a la formulacion de una serie de teorias
sobre la defensa, entre éstas se encuentran: la teoria de la apariencia (Fenny, 1976; Rhoades ¥
Cates, 1976), la de la defensa optima (Rhoades, 1979) y fa de la disponibilidad de los recursos
(Coley e al., 1985).

La teoria de 1a apariencia fue propucsta simulianeamente por Feeny {1976} y por Rhoades
y Cates (1976). Esta teoria supone una relacidn estrecha entre la evolucién de las defensas
antoherbivoro y la predecibilidad y disponibilidad espacial y temporal (esto es, aparicncia) de una
planta o algin tejido de ésta como recurso para un herbivoro. Asi, las plantas y/o tcjidos
aparentes {es decir, [os que pueden ser localizados facilmente por los herbivoras) tienden a estar
defendidos por defensas quimicas de tipo cuantitativo, llamadas asi porque son eficaces a grandes
concentraciones y tienen aito peso molecular (p. ¢j.. taninos, resinas, ligninas vy silice) Fn
general, estas defensas incrementan la dureza de las hojas y dificultan el proceso de digestion de

los alimentos, por lo que se sugiere que son cficaces contra herbivoros especialistas ¥
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generalistas. Alternativamente, las plantas no aparentes poscen defensas de tipo cualitativo, las
cuales son eficaces en pequefias concentraciones, son de bajo peso molecular ¥ se translocan a
aftas velocidades (p. ¢f., alcaloides, glucdsidos, cumarinas y glucosinolatos). Estes compuestos
téxicos actian sobre los procesos metabdlicos y se dice son eficaces contra herbivoros
generalistas.

La teoria de la defensa optima propuesta por Rhoades (1979), por su parte, estd basada en
dos premisas principales: (a) las plantas producen y asignan defensas de tal forma que se
maximice st adecuacidn y (b) las defensas son costosas en términes de adecuacion del individuo,
ya que éste gasta energia y asigna recursos para la defensa que se podrian destinar a otras
funciones como ¢l crecimiento © la reproduccién. Bajo estos supuestos se propone que la
inversién en defensas por parte de una planta esta directamente relacionada con su disponibilidad
o susceptibilidad de ser encontrada por un herbivoro (apariencia) y en relacién inversa al costo de
la defensa. Asi mismo, la proporcién de defensas que se asigne a los diferentes tejidos va ha estar
dada por el valor del tejide (en términos de adecuacidn) y el riesgo de ser depredado. La
disponibilidad o susceptibilidad de una planta o tejido al ataque, en esta teoria, se basa en
caracteristicas Ultimas de las plantas como la forma de vida, la estructura modular, el cstado
sucesional al que pertenece y a [a historia de vida. De esta forma, las plantas perennes de cstados
sucesionales avanzados tenderan a tener defensas mds costosas y eficaces que las plantas anuales
o de estados sucesionales tempranos.

La teoria de !a disponibilidad de los recursos (Coley ef ai., 1985) plantea que las plantas
han respondido cvolutivamente a la disponibilidad de los recursos del ambiente donde estan
adaptadas a crecer por medio de una serie de caracteristicas interdependientes asociadas a su tasa
de crecimiento. La adaptacion a ambientes con pocos recursos consiste en una baja capacidad de
absorcidn de nutrimentos y a una baja capacidad fotosintética asociadas a un crecimiento lento,
En cambio, la adaptacion a ambientes ricos en recursos consisle en una alta capacidad de
absorcion de nutrimentos y altas tasas [otosintética y respiratoria asociadas a un crecimiento
rapido. Asi, como la incorporacidn de recursos es mds lenta en las plantas con tasa de crecimiento
baja se espera que la pérdida de tejidos por procesos naturales intrinsecos (c.g. absicion} y por
herbivoria tenga un valor mayor que en las plantas de creciniento rdpido, las cuales tienen ¢n su

habitat abundantes recursos para sustitur los (¢jidos perdidos. Este fendmeno, segan los autores



que sostienen esta teorfa, promueve que las plantas de crecimiento lento inviertan méis en
defensas, vy que éstas sean de tipo inmdvil (cuantitativas sensy Fenny, 1976). En contraste las
plantas de crecimiento lento tenderdn a tener defensas de tipo mévil {cualitativas sensu Fenny,
1976). De esta forma, esta teoria sugiere que la inversion en defensas se incrementa conforme la
tasa de crecimiento de las plantas decrece.

Asimismo, en esta teoria se sugiere que el recurso con mayor disponibilidad en el
ambiente puede seleccionar por un tipo de defensa. Por ejemplo, en ambientes extremadamente
limitados en nutrimentos las defensas basadas en nitrdgeno pueden fener un costo relativo mas
alto comparado con las defensas basadas en carbone, por lo que en estos ambientes pueden ser
raras las defensas basadas en N. De esta manera, la teoria del cociente C/N se incluye en ésta
{Coley er al., 1985).

La teoria del cociente C/N también sugiere que plantas de la misma especie pueden elegir
de su repertorio de defensas, que tipo de quimico secundario producir de acuerdo a las
condiciones del ambiente. Por ejemplo, las plantas que crecen en la sombra pueden tener una
mayor produccion de defensas basadas en N que en C (si ¢s que hay N adicional en el ambiente)
ya que el carbono s limitado (Bazzaz et al., 1987).

Las teorias antes mencionadas tienen en comin que Ja inversién en defensas puede estar
correlacionada con el status sucesional de las plantas. No obstante, las teorias de la apariencia y la
defensa Optima atribuyen este patrdn a la apariencia de las plantas, mientras que la de la
disponibilidad de los recursos se lo atribuye a la tasa de crecimiento. La apariencia de las plantas
es una caracleristica dependiente de los herbivores, la cual promueve que las teorias basadas en
ella sean dificiles de definir ¢ implementar, en cambio, la tasa de crecimiento es una caracteristica

intrinseca de las plantas que hace que la teoria de la disponibilidad de los recursos sea operativa.

Fenologia v abundancia. Si bien los niveles de herbivoria foliar dependen de que las hojas sean

aceptadas por los herbivoros por su contenido de nutrientes v defensas. también dependen de la
probabilidad de que ¢stas sean encontradas.

Aide (1988) mostro que las plantas que producen sus hojas en {a temporada de sceas.
cuando los herbivoros son poco abundantes, o sincrénicamente en la temporada de luvias, sufren

significativanicnte menos herbivoria foliar que las plantas que producen sus hojas durante Ja
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estacion de lluvias o de manera asinerénica, lo cual lo llevo a sugerir que los herbivoros pueden
ser un agente de seleccion de los patrones de foliacidn de las plantas. Esta hipétesis es discutible,
ya que la temperada de praduccidn de hojas puede estar influenciada por otras variables, como lo
son la disponibilidad de agua (en los bosques deciduos secos) y el fotoperiodo (en los bosques
hiimedos) {Coley y Barone, 1996). Sin embargo, en varios trabajos se ha reportade que las hojas
gue se producen en la temporada de menor abundancia de herbivoros sufren menos dafio que las
que se producen en la temporada de alta abundancia de herbivoros (Aide, 1992, 1993; Murali v
Sukumar, 1993; Alcala, 1994, Filip et al. 1993), y que la produccién masiva de hojas en upn
pequeiio periodo de tiempo puede saciar a los herbivoros, y de esta manera disminuir los niveles
de dafio (Lieberman y Lieberman, 1984; Aide, 1993; Murali y Sakumar, 1993). Coley v Barone
(1996) sugieren que la sincronizacidn en la produccion de hojas a nivel de comunidad puede ser
adaptativa si la mayoria de los herbivoros son generalistas, v que la sincronia a nivel de especie
pucde ser seleccionada si un solo herbivoro especialista es el causante del dafio que sufre esa
especie de planta.

Fenny (1976) menciona que puede existir una relacion entre la apariencia de las plantas y
el dafio que sufren. La apariencia de las plantas depende de su disponibilidad temporal (i.e. su
fenologia) y de su disponibilidad espacial (como su densidad o abundancia). En particular, este
autor sugiere que las plantas abundantes pueden sufrir mas dafio que las poco abundantes. Sin
embargo, esto depende en gran medida de las caracteristicas de los herbivoros, tales como su
especificidad y su capacidad de movimiento. Por ejemplo, Mendoza y Tovar (1996) encontraron
que el chapulin Sphenarium purpurascens (un ortdptero generalista) no presentd en el campo un
consumo proporcional a la abundancia de sus plantas hospederas, lo cual atribuyeron a su
capacidad de movimiento v a la seleccion de alimento de cada estadio de desarrollo. Este ¢jemplo
muestra que ta herbivoria gue sufren las plantas no solo depende de las caracteristicas de éstas

sino también de las caracteristicas de los herbivoros.

1.2.2. Caracteristicas de los herbiveros que afectan los niveles de daiio foliar. Las principales
variables de los herbivoros que afectan sus preferencias alimenticias son: (a) ¢l estado del ciclo de

vida en ¢l que se encuentra (Scriber v Slansky, 1981: Stamp y Bowers, 1990; Mendoxza y Tovar,



13

1996), (b) su sexo (Scriber y Slansky, 1981; Chapman, 1990; Mendoza y Tovar, 1996) y (¢) su
tamafio corporal (Mendoza y Tovar, 1996).

En algunos insectos herbivoros los requerimientos de carbohidratos aumentan conforme
éstos crecen, mientras que las necesidades de proteinas disminuyen. Estos cambios en las
proporciones ideales proteina/carbohidrato de la dieta que ocurren durante el desarrofio pueden
forzar a los herbivoros a experimentar cambios en la seleccidn del alimento, por lo que las
mejores plantas para el desempefio de los primeros estadios pueden ne serlo para el dltimo
(Bernays v Simpson, 1990). Por otro lado, las hembras necesitan de una mayor cantidad de
lipidos y proteinas para la produccién de huevos por lo que puede esperarse que existan
diferencias entre sexos en los requerimientos de su dieta (Betnays y Simpsozn, 1990). Se ha visto
que las hembras de algunos insectos presentan mayor consumo de alimento que los machos, ¥
ademads presentan mejores eficiencias de uso de alimento (Slansky, 1993).

Mendoza y Tovar (1996) encontraron que cada estadio ninfal de Sphenarium
purpurascens (Orthoptera: Acridoidea) tiene en el campo preferencias alimenticias sobre distintas
especies de plantas. Entre los adultos las hembras grividas no presentaron preferencias
alimenticias. Los autores observaron que los individuos se tornan mas generalistas conforme
avanzan en su desarrollo, lo cual atribuyeron a los requerimientos nutricionales de cada estadio y
sexo y a su caracteristicas morfoldgicas sobre todo a las caracteristicas mandibulares.

Dado lo anterior es posible que los niveles de dafio en las plantas varien de manera intra ¢
interespecifica en el tiempo como consccuencia de los requerimientos nutricionales, las tasas de
consumo vy la eficiencia de uso de comida de los diferentes estadios de desarroilo de los
herbivores. Aunque esto también depende de la variacidn de las caracteristicas de las plantas que

consumen y del ambiente.

1.2.3. Factores del ambiente que determinan los niveles de herbivoria. las principales
caracteristicas del ambiente que afectan los niveles de herbivoria que sufren las plantas en una
comunidad dada son la estacionalidad, ef microclima y los cnemigos naturales (depredadores y
parasitoides) de los herbivoros.

{_a estacionalidad climdtica cs una dc las principales variables que afecta los ciclos de vida

de las plantas y de los animales y. por lo tanto, los niveles de dafio que presentan las plantas.



En la mayoria de las comunidades vegetales, pero especialmente en las que tienen una alta
estacionalidad, los mayores niveles de dafio en las plantas se presentan durante la temporada de
Iluvias, cuando la mayoria de los insectos estan activos (Janzen, 1981, 1993; Coley y Aide, 1991;
Filip et al., 1996; Dirzo y Dominguez, 1997).

Los patrones de desarrollo de los insectos tienden a variar segin la latitud vy los tipos de
comunidades vegetales. Por ejemplo, se ha visto que en las zonas templadas la mayoria de las
especies de insectos estan activos durante ia primavera y el verano, y paran su actividad en el
invierno. La mayoria sélo presenta una generacion al afio y la abundancia de los adultos solo es
alta durante un periodo, aunque hay especies que presentan varias generaciones al afio y varios
picos de abundancia de los adultos (Wolda, 1988). Asimismo, la estacidn de crecimienio de los
insectos de zonas templadas tiende a comenzar mds temprano en las latitudes bajas que en las
altas y el nimero de generaciones tiende a incrementarse de la misma forma (Wolda, 1988).

La temporada de actividad de una especie de insecto depende de las caracteristicas de su
historia de vida, tales como el nimero de generaciones al afio y la longevidad de los adultos
(Wolda, 1988). Sin embargo, a través de la mediacién de algunos factores ambientales, como la
temperatura, el fotoperiodo y la precipitacidn, los herbivoros pueden surgir y estar activos
(Wolda, 1988).

La temperatura puede ser un factor detcrminante de las tasas de crecimiento y de la
actividad reproductiva de muchos insectos, por lo que se ha sugerido que juega un papel
importante en los patrones estacionales de crecimiento de los insectos {Wolda, 1988). El
fotoperiodo es otra variable ambiental que se ha sugerido que puede tener efecto sobre los
patrones de crecimiento de los insectos, pero sobre todo ha sido considerado como un factor que
determina ef final de [a diapausa en algunos insectos; sin embargo, su efecto tiende a variar con la
latitud y pucde estar relacionado con la temperatura (Wolda, 1988). Otra variable ambiental que
puede afcotar los patrones de desarrollo de los herbivoros es la precipitacion. Existen evidencias
de que ¢l comienzo de las lluvias puede promover la actividad estacional de los insectos, sin
embargo algunos autores sugicren que su efecto puede no ser directo. En particular se ha dicho
que la precipitacion promueve el desarrollo de la vegetacion, v que ésta promucve la actividad de

los herbivoros (Tanaka y Tanaka, 1982; Strong ¢/ al., 1984, Wolda, 1988; Rios-Casanova, 1993).
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Por otra parte, es bien conocido el efecto que pueden tener las condiciones meteorologicas
sobre los eventos del ciclo de vida de las plantas y sobre su fistologia, y ya se ha mencionada €l
posible efecto de la variacion de algunas de estas caracteristicas ambientales sobre los niveles de
herbivoria que presentan las plantas (ver 1.2).

Las condiciones diferenciales de topografia, humedad y vegetacién enm un ecosistema
producen que dentro de éste se formen microambientes con caracteristicas fisicas particulares, las
cuales pueden afectar tanto a la fisiologia de los individues como la distribucion y abundancia de
las poblaciones. El efecto del microambiente sobre las plantas y animales se puede manifestar en
los niveles de herbivoria de las plantas (Alcala, 1994).

Las condiciones luminicas de alta v baja intensidad de radiacién solar pueden alterar el
desarrollo v la fisiologia de las plantas y de los animales. Por ejemplo, las plantas que crecen en
sitios sombreados se desarrollan mds lentamente que las que crecen en ambientes soleados debido
a la disminucidn de sus tasas fotosintética y respiratoria (Fitter y Hay, 1987; Taiz y Zeiger, 1991).
También las pérdidas de agua por transpiracién en plantas de sitios soleados son mayores, ya que
la transpiracidn aumenta con la radiacidn incidente y el aumento de temperatura, y de manera mas
acentuada si hay altas corrientes de aire y el aire s seco (Larcher, 1977; Tatz y Zeiger, 1991). De
este modo, las hojas de las plantas que crecen en sitios sombreados tienden a tener mayor
contenido de agua. El contenido de defensas antiherbivoro también puede variar entre ambientes
soleados y sombreados por la disponibilidad de recursos, especialmente carbono (cuya fijacion es
mediada por la disponibilidad de luz para la fotosintesis), lo cual puede afectar ia asignacion de
recursos hacia el crecimiento o la defensa, o limitar la produccién de un quimico secundario
(Bazzaz, 1987).

Por su parte, los insectos necesitan mantener una cicrta temperatura corporal para
mantener un buen desarrollo (Chappell v Whitman, 1990; Casey, 1993). La principal forma de
obtencion de calor en los insectos es por radiacion solar, en cambio la principal forma de pérdida
de calor ¢s por conveeeion (Chappell y Whitman, 1990). Para muchos insectos el uso diferencial
dc microhdbitats con distintos atributos térmicos ¢s un mecanismo para controlar su temperatura
corporal: la selcecion de microhabitats normalmente involucra movimientos entre zonas solcadas
y sombreadas. En algunos casos esto puede ser tan simple como moverse de un lado de la hoja al

otro. per¢ ¢n otras ocasiones pucde involucrar movimientos a mayores distancias, entre sitios
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soleados y sombr;aados {(Chappell y Whitman, 199%; Willmer, 1995). Los ortdpterps muestran
preferencia por temperaturas entre 35 y 42 °C, por lo que puede ser mds comtn encontrarlos en
sitios con alta incidencia de luz (Chappell y Whitman, 1990). En cambio, las larvas de
lepidépteros muestran una gran variacién entre especies en su temperatura dptima de desarrollo,
por lo que la eleccion de su habitat tambien varia aitamente entre especies (Casey, 1993). Por otro
lado, los herbivoros pueden elegir ciertos ambientes o habitats en fimcién de 1a distribucién de
sus plantas hospederas o bien por la evasion a sus depredadores o parasitoides (Montllor erf al.,
1993).

Los depredadores, parasitoides y patdgenos pueden afectar a las poblaciones de insectos
herbivoros de dos maneras: eliminando directamente a los herbivoros o modificando su
comportamiento (Heinrich, 1993; Montllor y Bemays, 1993). Indudablemente, de ambas maneras
los depredadores pueden influir en los niveles de herbivoria de las plantas.

Existen evidencias de que los insectos herbivoros presentan patrones conductuales que
parecen asegurarles un maximo desarrollo, por ejemplo, el consumo de hojas idvenes con alto
contenido de nutrimentos (Coley, 1983), la alimentacién a determinadas horas del dia cuando la
temperatura es optima (Waldbauer y Friedman, 1991) y el consumo moderado de algunas
especies de plantas para evitar dosis letales de compuestos toxicos (Bernays et al, 1994). Sin
embargo, en ocasiones los herbivoros no se compoertan de la manera que pareciera ser la adecuada
para su desarrollo, indicando que existen otros factores que determinan su comportamiento, tales
como sus enemigos naturales (Heinrich, 1993; Montllor v Bernays, 1993; Ronald, 1993), segin
se explica a continuacidn.

Varias caracteristicas del comportamiento alimenticio de los herbivoros como el tiempo
de alimentacion, la especificidad de su planta hospedera, el comportamiento gregario y la
bisqueda de comida pueden ser alteradas por los depredadores y parasitoides. Por ¢jemplo, el
movimiento es encrgéticamente ¢ostoso y potencialmente ricsgoso para los herbivoros, por lo que
la cantidad de movimiento que ocupa un herbivoro para alimentarse es un componente importante
del comportamicnto de forrajeo. Se ha sugerido que el desplazamiento a grandes distancias puede
ser ventajoso para los herbivoros si los depredadores usan como senales de la ubicacién de los
herbivoros, las hojas consumidas por estos dltimos (Heinrich, 1993; Montllor y Bernays, 1993).

Por ci contrario, ¢i movimicito puede atraer a los depredadores, como 1o demostraron Bergelson



y Lawton (1988). Ellos encontraron que el geométrido Apocheima pilosa era localizado maés
facilmente por sus depredadores, las hormigas, cuando se movia con frecuencia. También, ios
herbivoros pueden desplazarse a microambientes no apropiados para su desarrolio, como a
ambientes muy sombreados, con la finalidad de escapar de sus enemigos (Montllor y Bernays,
1993). Por otro lado, se ha sugerido que los depredadores y parasitoides pueden afectar el grado
de especializacion de los herbivoros sobre su alimento (Bernays y Graham, 1988; Coley ¥
Barone, 1996). Bernays y Graham (1988) observaron que algunos insectos evitaban ciertas
plantas que presentaban aleloquimicos. Los autores notaron que estos compuestos no eran
realmente dafiinos para los herbivoros y que la planta era nutricionalmente adecuada para ellos.
Sin embargo, los herbivoros eran mas vulnerables a los parasitoides cnando se alimentaban de
ella, por lo que preferfan no hacerlo, reduciendo asi su 4mbito alimenticio. Por el contrario, los
herbivoros pueden volverse més generalistas si continuamente son forzados por los depredadores

a colonizar nuevas especies de plantas (Montllor y Bemays, 1993).

1.3. Niveles de herbivoria floral y caracteristicas de las plantas que los afectan

La herbivoria en estructuras vegetativas puede reducir la capacidad reproductiva de las
plantas por medio de la pérdida de recursos que podrian ser destinados a la produccion de flores.
polen y frutos (Stephenson, 1981; Hendrix, 1988; Strauss ef af., 1996). Sin embargo, una clara
reduccién en la capacidad reproductiva de las plantas por herbivoria puede ser observada cuando
el dano s¢ produce en estructuras reproductivas como flores y semillas. Los miveles de herbivoria
floral por inscctos varian entre cspecies de plantas dentro de un amplio intervalo que va de menos
del 5% (Beattie er al., 1973: Augspurger. 1981) a mas del 70% de dafio (Breedtove y Ehrlich,
1968; Evans ef al., 1989). El dafio por insectos puede producirse en cualquier estructura de la
flor. No obstante, ¢l dafio mas documentado es el que se produce ¢n el ovaro o ¢n la semilla
inmadura antes de ser dispersada. Esto probablemente se debe a que esta interaccion es frecuente,
presenta un grado de especificidad alto y es relativamente {acil de cuantificar en 1érminos de la
reduceion en la produccion de semillas, en cambio, ¢l dafio cn otras estructuzas (p. ¢j. pélalos v
cstambres) ¢s mds dificil de evaluar en los mismos términos.

Se ha mencionado que algunas de las caracteristicas de las plantas que afectan la atracciéon

de polinizadores pueden tambicén afeetar ¢l dafio por antofagos. lintre estas caracteristicas se



encuentran los patrones de floracidn (Breedlove y Ehrlich, 1968; Beattie er af,, 1972;
Zimmerman, 1980; Augspurger, 1981; Evans ef al, 1989; Molau ef af., 1989) y algunas
caracteristicas morfologicas de las flores (Hainsworth, ef al., 1984; Brody, 1992).

La sincronizacion en la floracion se ha relacionado con evasion a la depredacion de flores
y semillas. Por ¢jemplo, en un estudio en el que se comparo el éxito reproductivo de plantas de
Hybanthus prunifolius (Violaceae) que florecieron y fructificaron sincrénicamente, con las que lo
hicieron fuera de sincronfa, se observd que las plantas que florecieron sincrénicamente
presentaron significativamente menos dafio por insectos en Ovulos y semillas inmaduras (no
dispersadas) que las plantas que florecieron fuera de sincronizacidn con la poblacion. Este
fendmeno aunado a una mayor eficiencia en la polinizacién resultd en un mayor éxito
reproductivo en las plantas sincronicas, favoreciéndose de esta forma la sincronizacion en la
floracion y fructificacion de H prurifolius (Augspurger, 1981). Confrario a estos resultados, se
ha observado bajo ofras circunstancias que un largo periodo de floracién puede evitar altos
niveles de herbivoria en flores v frutos inmaduros (no dispersados) (Evans et al., 1989; Molau er
al., 1989; Englis-Loeb y Karban, 1992). Asimismo, algunos estudios muestran que un cambio en
el comienzo de la floracién puede reducir el dafio en flores. Por ejemplo, Breedlove y Ehrich
(1968) encontraron diferencias altamente significativas en la cantidad de dafio floral producido
por las larvas de la mariposa Glaucopsyche lygdamus en dos poblaciones contiguas de la planta
herbdcea Lupinus amplus que diferian en su periodo de floracion. Los autores sospecharon que
las plantas de la poblacién que presentd menos dafic evadieron a la mariposa anticipandose a su
emergencia, la cual solo deposita sus huevos sobre flores inmaduras. Similares resultados fueron
encontrados por Biere y Honders en las plantas Silene alba y 5. divica (1996).

Por ofra parte, una estrategia fenolégica de algunas plantas perenmes para evitar la
depredacion de semillas (antes y después de la dispersion) por depredadores especialistas ¢s el
“masting”(Janzen, 1971). Una estrategia que consiste en alternar periodos de baja produccion de
semillas con periodos de alta produccion de las mismas. Durante los periodos de baja
disponibilidad de semillas se abaten las poblaciones de depredadores de tal forma que, durante ¢l
periodo de abundancia. la mayoria de las semillas escapan al dafie por el bajo nimero de
depredadores. Esta estraicgia ¢s rara cn plantas zoocoras, ya que para esic tipo de dispersion se

necesita una relativa consistencia en la produccion de frutos entre afios (Hendrix, 1988).
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E! tamafio de ta {lor v su posicidn en ia planta han sido relacionados con la depredacion
por antdiagos. Por ejemplo, Brody (1992) encontré una correlacion positiva entre el tamafio de la
corola de las flores de Jpomopsis aggregata (Polemoniaceae) y las preferencias de oviposicion de
la mosca Hylemya sp. De igual forma se encontré una comrelacion positiva entre la altura en la
que se encuentran las flores y las preferencias de oviposicién de la mosca (Hainsworth ef al.,
1984). En estos trabajos se concluyd que los depredadores pueden jugar un papel tmportante en la
evolucidn de las caracteristicas de la flor, dado que se encontrd que tanto los polinizadores como
los depredadores buscaron flores con caracteristicas similares,

Existe muy poca informacion sobre otras caracteristicas de las flores que pueden
deferminar el dafio por antofagoes. Sin embargo, otros factores que pueden determinar el daiio
foliar son las defensas quimicas (Rhoades, 1979) v la calidad nutritiva de las flores (McNeill y
Southwood, 1978; Mattson, 1980; Bemays y Simpson, 1950).
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II. OBJETIVOS E HIPOTESIS

El presente trabajo forma parte de un proyecto de investigacion a largo plazo que pretende
reconocer los factores que afectan la fenologia reproductiva de las plantas de la familia
Compositae de la Reserva del Pedregal de San Angel. La herbivoria es uno de los posibles
factores que pueden afectar la fenologia reproductiva, ya que constituye una presion de seleccion
importante (Rathcke, 1985) . Para poder verificar esta hipétesis es necesatio, en un principio,
determinar los niveles de herbivoria que sufren las plantas en algunas de sus estructuras que son
importantes para su adecuacién, como son las hojas jévenes y las flores. Ademas de conocer el
tipo de tejido dafiado v de Ia magnitud de éste es importante determinar [a frecuencia con la que
ocurre el dafio y el momento del desarrollo de la planta en que ocuree ¢l mismo como variables
importantes que pueden afectar el desempefio de las plantas (Dirzo, 1984a).

Las condiciones del ambiente (p. e]., disponibilidad de nutrientes, competencia y estrés
lurninico) en las que se desarrollan las plantas pueden determinar, por un lado, los niveles de
herbivoria que sufren, y por otro, el efecto que tiene el dafio sobre su adecuacion. Por estas razon,
se tomo en cuenta el efecto de las condiciones luminicas sobre algunas variables counsideradas en

este estudio.

De esta forma, el prescnte trabajo tiene los siguientes objetivos:

1) Deternunar las tasas de herbivoria {oliar mensuales y los niveles de dafio floral de
algunas de las principales especies de plantas de la familia Compositae de 1a Reserva del Pedregal

de San Angel.

2) Determinar si exisle variacidon en las tasas de herbivoria foliares entre plantas quc se
distribuyen en sitios con calidad luminica contrastante (sitios solcados y sombreados) en tres

especies de plantas.

3) Determunar si cxiste una correlacion entre 1as tasas de herbivoria y el contenido de

nitrogeno y agua de las hojas.
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Las predicciones que se tienen son las siguientes:

Se espera que los niveles de dafio foliares se mantengan bajos y sin grandes vatiaciones
entre meses de la temporada de secas. Durante la temporada de lluvias se espera que 10s niveles
de dafio varien entre meses, de tal manera que un periodo de esta temporada sobresalga por
presentar mayores niveles de dafio. Esto puede ser ocasionado por la actividad diferencial de los
herbivoros en el tiempo, la cual puede ser analizada a la luz de las hipdtesis propuestas por Janzen
y Waterman (1984), v por Dirzo ¥ Dominguez {1995) presentadas en la introduccidn.

Se espera que las especies que produzean sus f{lores durante la temporada de mayor
abundancia de herbivoros (esto es, en la temporada de Huvias) se presenten mayores niveles de
herbivoria floral que las que lo hagan durante la temporada de secas. Asimismo, es probable que
los niveles de dafio varien entre especies por las caracteristicas morfoldgicas de las flores.

Las condiciones luminicas de sol y sombra pueden tener un efecto sobre la calidad
nutritiva de las hojas, el contenido de defensas, la distribucién espacial de los herbivoros y sobre
la abundancia y diversidad de especies de plantas vecinas. Dadas estas variables es probable que
los niveles de herbivoria varien entre plantas que se distribuyen en ambiente soleado y
sombreado. En este trabajo sélo se evalla el cfecto que puede tener la calidad nutritiva de las
hojas sobre esta posible variacidn. Sin embargo, se hardn algunas observaciones de campo
esperando que puedan ayudar a tratar de ponderar el valor de otras variables.

Finalmente, se espera que exista una correlacion positiva entre los niveles de herbivoria y
¢l contenido de nitrégeno v agua de las hojas, partiendo de la hipotesis de que los herbivoros
seleccionan su alimento y que preficren alimentarse de las plantas que tienen un mayor valor

nutritivo.
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IIL. AREA DE ESTUDIO

3.1 Localizacién

El presente trabajo se realizé en la Reserva del Pedregal de San Angel. Esta es un drea
natural protegida de 146.9 ha ubicada a] SW de la ciudad de México, dentro de los terrenos de la
Universidad Nacional Auténoma de México (19° 17" N, 99° 11" W) a una altitud de 2240 m. El
Pedregal de San Angel sc formé tras la erupcidn del voledn Xitle y conos adyacentes, hace
aproximadamente 2500 afios (Enciso de la Vega, 1979). El derrame de lava cubrié originalmente
una extensién de 80 km® en la cual se establecieron diversas comunidades vegetales dispuestas en
un gradiente altitudinal. La Reserva se establecio en una de estas asociaciones denominada por

Rzedowski (1954) como Senecionetum praecosis.

3.2. Geologia y Edafologia

Las lavas del Pedregal se han clasificado como basalto de olivino con microcristales
(Rzedowski, 1954). La lava es de color gris oscuro, con un espesor que puede variar de 60 cm a
10 m. Las lavas al depositarse y enfriarse dejaron un relieve muy accidentado, constituido por
promontorios rocosos, planos, grietas, oquedades y hondonadas.

E! suelo es bdsicamente de origen organico y edlico, siendo de menor importancia los
productos de descomposicion de la misma lava y los acamreos de origen aluvial (Rzedowski,
1954). El suelo s de tipo arenoso limoso, meoderadamente acido, rico en materia organica,
potasio, calcio v pobres en nitrégeno y {6sforo aprovechables (Rzedowski, 1954).

La capa de suelo tiene una profundidad promedio de 4.50 = c.e. 0.27 cm con un mtcrvalo
que va de 0 a 40.0 cm (Cano-Santana y Meave, 1996). Su acumulacién estd relacionada con la
heterogeneidad topografica; en las hondonadas, hoyos y grictas, se tiende a acurular mas suelo

que en los sitios planos y en promontorios rocosos (Alvarez er al., 1982).

3.3. Clima
Ll clima es Cb(w,)(w), scgin la modificacion hecha por Garcia (1964) al sistema dc
Kappen. que corresponde 2 un templado subhtmedo con lluvias en verano. La precipitacion

media anual ¢s de 870.2 mm (Soberén er of . 1994). Aproximadamente ¢l 39% de csta



precipitacion se concentra en los meses de maye a octubre y sélo un 11% en los meses de
noviembre a abril (Rzedowski, 1954).

La temperatura media anual oscila entre 15.3 °C y 15.6 °C, siendo mayo el mes mas
calido y enero el mas frio. La variacidn térmica entre estos dos meses es de apenas 6 °C, por lo
que se considera que la variacion térmica entre meses es poco importante. La variacion térmica
diuzna se considera més importante, ya que su valor medio anual es relativamente atto (19.6 °C),
alcanzando su maxima oscilacién en el mes de enero (Rzedowski, 1954). En el periodo de estudio
se detectaron bajas precipitaciones de marzo a mayo de 1996 y de noviembre de 1996 a marzo de
1997 (Fig. 3.1). La temperatura mas alta ocurrié en ¢l mes de mayo (19.7 °C) y la mas baja en
enero de 1997 (11.8 °C). De marzo de 1996 a febrero de 1997 se registrd una precipitacién anual
de 820.9 mm.
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Figura 3.1. Precipitacion acumulada mensuai (P) y temperatura media mensual (T) del Pedregal de San
Angel entre marzo de 1996 y marzo de 1997, Datos de la estacidn metcorologica del Colegio de
Geografia, Ciudad Universitaria, UNAM,
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3.4. Vegetacién

Rzedowski (1954) describid la vegetacion de la comunidad de Senecionetum praecosis
como un matorral xXerdfilo en el que dominan los estratos arbustivo, herbdceo y rasante, no
estando bien conformado un estrato arbéreo.

En la actualidad, el Pedregal sostiene una flora compuesta por 301 especies de
fanerégamas agrupadas en 61 familias, de las cuales las mds importante por su diversidad de
especies son (a) Compositae, con 59 especies (19.6%); (b) Gramineae, con 34 especies (11.3%);
{c) Orchidaceae, con 21 especies (6.9%); vy (d) Leguminosae con 15 especies (5%) (Valiente-
Banuet v de Luna, 1994).

El componente arboreo de la vegetacion tiene una distribucion diferencial dependiente de
la topografia, en sitios abruptos, donde se tiende a acumular mas suelo, es donde se encuentra
mejor representado. Esta variacion en la distribucion espacial de los arboles da como resultado
que en los sitios abruptos se forme un ambiente cerrado en el que la radiacién a nivel det suelo es
baja, la humedad alta y la temperatura diurna mds o menos constante y un ambiente abierto con
una alta radiacién, baja humedad y una oscilacién térmica diurna alta. Esta heterogencidad
topografica y ambiental propicia una distribucidn diferencial de 1as especies vegetales y animales
en el Pedregal (Cano-Santana, 1994).

El funcionamiento de la comunidad cs bdsicamente estacional. La mayoria de las especies
vegetales alcanzan su pico de foliacién a mediados de la ¢poca de Huvias y el de floracidn y
fructificacién a finales de las lluvias y principio de las secas de invierno. Sin embargo, a lo largo
de todo el afio se pueden encontrar hojas, flores v frutos en sus diversos estados de desarroilo

(Meave ef al., 1994).
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IV. MATERIALES Y METODOS

4.1. Seleccién de especies ¢ individuos

Las especies que se seleccionaron (Tabla 4.1) se caracterizan por ser abundanies en la
Reserva (Meave er al., 1994; obs. pers.) y por tener una productividad primaria neta aérea alta
{(Cano-Santana, 1994). Asimismo, se busco incluir especies con diferente fenologia reproductiva
suponiendo que esto pudiera influir en los niveles de herbivoria floral.

Las especies Dahlia coccinea, Senecio pragcox y Verbesina virgata se distribuyen tanto
en ambientes soleados como en sombreados, por 1o que se eligieron para evaluar el efecto de la

calidad de] ambiente sobre las tasas de herbivoria de las plantas.

Tabla 4.1. Especies seleccionadas para el estudio de variacién temporal de jos niveles de herbivoria de
las plantas compuestas de la Reserva del Pedregal de San Angel, México; se indica la forma de
crecimiento (segdn Whittaker, 1974Y, sol v som denotan el habitat soleado y sombreado, respectivamente.

Especie Abreviacién Forma de crecimiento
Brdens edorata Cav. Bid Herbécea anual *
Zivma peruviens (LOL Zin Herbdcea anual *
Dahlia coccinca Cav Dsol y Dsom Herbécea percane *
Eupatorium arsenai Cav. Ear Herbacea perenne ®
Gnaphalium canescens D:C, Gna Herbacea perenne *
Pigueria trirervia Cav. Pig Herbécea perenne *
Stevia ovata Cav. Ova Herbéacea pereanc *
Baccharis sordescens DC. Bac Arbustiva®
Euparorium petiolare Moc Eup Arbustiva *

Stewia salicifolia Cav, Sal Arbustiva *
Lagascea rubra HBK Lag Arbustiva ®
Montanoa tomentosa Cerv Mon Arbustiva *
Senecio praccex DC. 3soly Ssom Arbustiva*
Verbesing virgata Cav. Vsol y Vsom Arbustiva*

* Segin Rzedowski (1954); P obs. pers.

Se marcaron al azar 10 individuos de cada especie a lo large de 2 trayecios de 200 m cada
uno, con ¢l {in de darles seguimiento durante todo el periodo de muestrco. Se comenzo el
muestreo con 10 especies debido a que eran las tnicas que presentaban hojas en ese momento, las
otras cuatro se integraron conforme fueron aparcciendo en el ticmpo; del mismo modo, se fucron
climinando cspecics conforme desaparecian (como fue el caso de las plantas anuales) o perdian

sus hojas. De las especies Dahlia coceinea , Senecio praecox, Verbesina virgatu sc marcaron 20
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individuos, 10 en ambiente soleado v 10 en ambiente sombreado. Los individuos marcados tenian

un aspecto sano y carecian, a la vista, de patdgenos.

4.2, Medicion de las tasas de herbivoria foliar

Durante el periodo comprendido de marzo de 1996 a marzo de 1997 se¢ midieron de
manera mensual las tasas de herbivoria de cada especie. Entre el dia 1 y 5 de cada mes se
marcaron ocho hojas por individuo para obtener un total de 80 hojas por especie. Las hojas
seleccionadas eran jovenes, completamente extendidas y sin dafio previo alguno; la marca
consistia en un alambre de color colocado sobre Ia base del peciolo. En las especies D. coccinea,
S. praecox y V. Virgata se marcaron 80 hojas en ambiente soleado y 80 en sombreado. Las hojas
marcadas fueron colectadas al plazo de 28 dias y llevadas al laboratorio para determinar el

porcentaje de area foliar consumido (PAFC), mediante la ecuacién:

PAFC= (4rea de la hoja reconstruida - area de la hoja con dafio) (100) / (irea de la hoja

reconstruida).
Posteriormente se obtuvo la tasa de herbivoria (TH) con:
TH= (PAFC) / (tiempo transcurrido en dias).

La determinacién de las reas foliares se realizé con un medidor dc areas foliares Delta-T
Devices.

Con los datos obtenidos se hicieron los siguientes andlisis:

a) El efecto del mes sobre las TH a nivel de especies y de gremio se evalud por medio de
analisis de varianza.

b} Para conocer si una cspecie de planta mantiene su nivel de dafio en el tiempo con
respecto a las otras se hizo una correlaciones de Spearman centre las TH de la temporada de secas
y las TH de la temporada de lluvias, y otra entre las TH de la primera parte y las T11 de la

scgunda parte de la temporada de Huvias,
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¢) El efecto de la especie sobre las TH fue evaluado por medio de un andlisis de varianza
pot mes de colecta,

d) El efecto del ambiente, el mes y la interaccion mes % ambiente sobre las TH que
presentaron Dahlia coccinea, Senecio praccox y Verbesina virgata, se evalud con un anilisis de
varianza de dos vias para cada especie.

Todos los analisis de varianza fueron acompafiados por un analisis de Tukey-Kramer para
distinguir diferencias entre meses o especies {segun el caso). Asimismo, dado que los datos de
TH no se distribuyeron de manera normal se ocupd la transformacion raiz cuadrada del arcoseno

de los datos de TH para hacer los andlisis de varianza y de Tukey-Kramer (Zar, 1974).

4.3. Determinacién del contenido foliar de agua y de nitrégeno
Se determinaren los contenidos foliares de agua y nitrégeno de cada una de las especies de

plantas como un indicadores de la calidad notricional de las hojas.

4.3.1. Agua. El contenido absoluto de agua de cada una de las especies se determiné de manera
mensual, usando el siguiente método. Entre el dia 15 y 20 de cada mes se colectaron, por especie,
20 hojas de edad intermedia sin dafio por herbivoros o patégenos. Estas hojas eran colectadas en
bolsas de plastico y llevadas inmediatamente al laboratorio para ser pesadas cn fresco (Pf).
Posteriormente, se secaban a 45 °C hasta oblener el peso constante, y se pesaban en seco (Ps).

El contenido absoluto de agua (CAA) se calculd con la siguiente ecuacion:

CAA = (Pf- Ps) (100) / (Pf)

Con los datos obtenidos se hicieron 1os siguientes analisis:

a) El efcecto del mes sobre ¢l CAA de cada especie se evalud por medio de un analisis de
varianza para cada especic.

b) Para conocer si una especie mantiene su nivel de CAA con respecto a las otras cn cl
ticmpo sc hizo una correlaciones de Spearman entre ¢] CAA de la temporada de sccas y ¢l CAA
de la temporada de lluvias, y otra entre ¢l CAA de la primera parte y ¢l CAA de la segunda parte

de la temporada de [luvias.
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c) El efecto de la especie el CAA fue evaluado por medio de un andlisis de varianza por
mes de colecta.

d) El efecto del ambiente, el mes y la interaccidon mes x ambiente sobre ¢l CAA de Dahlia
coccinea, Senecio praecox y Verbesina virgoto, se evalub con un analisis de varianza de dos vias
para cada especie.

e) Finalmente, se hicieron analisis de correlacion lineales mensuales entre la TH de las
especies y su CAA_

Todos los andlisis de varianza fueron acompaftados por un andlisis de Tukey-Kramer para
distinguir diferencias entre meses o especies (segin el caso). Asimismo, dado que los datos de
CAA no se distribuyeron de manera normal se ocupd la transformacion raiz cuadrada del
arcoseno de los datos de CAA para hacer los andlisis de varianza y de Tukey-Kramer (Zar,
1974). Las correlaciones lineales se realizaren con la transformacion arcoseno de la rafz cuadrada

de los datos de TH y CAA.

4.3.2. Nitrdgeno. Para obtener el contenido de nitroégeno de las hojas se colectaron aleatoria y
bimensualmente 3 g (ps) de hojas de edad intermedia (sin dafio por herbivoros o patégenos) de
cada una de [as especies. Estas hojas eran secadas a 45°C hasta obtener el peso constante,
posteriormente se molian y se guardaban en bolsas de pape) hasta el momento del analisis.

El contenido foliar de nitrégeno se determiné en términos de porcentaje de peso seco
mediante la técnica de Kjendahl (Mckenzie y Wallace, 1954) utilizando un Autoanalizador
Technicon I (TIS, 1977 a, b).

Para la mayoria de las mucstras solo se hizo una sola repeticion para determinar su
contenido de nitrégeno (por falta de recursos); sin embargo, en las muestras que presentaban un
contenido de nitrogeno dudoso se hacia otra repeticidn.

Los datos obtenidos sirvieron por un lado, para obtener cl patrén de variacion temporal de
cada una de las especies y por otro para hacer una seric de analisis de correfacion limeales entre
las TH y ¢l contenido de nirdgeno y cntre el CAA y el conienido de nitrégeno. Estas
correlaciones fucron realizadas con la transformacidn arcoseno de la raiz cuadrada de los dates de

TH, CAA y contenido de nitrégeno.



4.4. Determinacién de los niveles de herbivaria fleral

Se registraron los porcentajes de herbivoria floral en doce especies (las de la Tabla 4.1,
con excepeion de B. odorata y G. canescens). Estos fueron medidos en 100-150 inflorescencias
por especie, colectadas al azar en 30-50 individuos, durante el periodo de mayor abundancia de
flores maduras de cada especie. Se evalud el porcentsie de herbivotia en cada flor mediante
intervalos de clase: de (0%, 1-10%, 11-30%, 31-70% y de 70-100%. Posteriormente, se calculd ¢l

porcentaje de herbivoria por inflorescencia con los valores de la marca de clase con la ecuacion:

n
% de herbivoria en cabezuela = 2, marca de clase del intervalo de dafio de laflor i / n,
=i
donde # es el niimero de flores en la inflorescencia

Se compararon log porcentajes de herbivoria entre especies por medio de un analisis de
varianza. Este andlisis se realizo con la transformacidn raiz cuadrada del arcoseno se los datos de

porcentaje de herbivoria,
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V. RESULTADOS

5.). Tasas de herbivoria foliar
3. 1.1, Variacidn temporal a nivel de especie. Trece de las catorce especies tuvierop. diferencias
significativas entre sus tasas de herbivoria foliar a lo largo del tiempo. La anica excepcion fue
Dahlia coceinea (Tablas. 5.1 y 5.3). En general, las tasas de herbivoria fueron bajas durante los
meses secos de marzo a mayo, experimentaron un aumento gradual en la temporada de lluvias
alcanzando sus valores maximos al final de esta temporada en los meses de septiembre, octubre y
noviembre. Posteriormente, durante los meses secos de invierno {(diciembre a febrero) las tasas
de herbivorta descendieron nuevamente. Las especies que no se acoplaron a este patron fueron
Stevia salicifolia y Stevia ovata (Figs. 5.1 y 5.4). En 1a Fig. 5.2a se puede ver que todas las
especies, con excepcion de S. ovata, presentaron un promedio de dafio mayor durante la
temporada de lluvias. Asimismo, se observé que a excepcion de S. salicifplia todas las especies
sufrieron més dafio durante la segunda mitad de la temporada de lluvias (Fig. 5.2b).

En 8 gvata, G. carescens y §. praecox {sombra) las tasas de herbivoria tuvieron una
variacion temporal muy pobre, ya que éstas sélo difirieron significativamente en un mes o dos
{Figs. 5.1e, 1y 5.4b).

Tabla 5.1. Analisis de varianza (2) y prueba de ¢ (b) para estimar el efecto del mes sobre las tasas de
herbiveria foliar de 11 especies de la familia Compositac del Pedregal de San Angel,

{(a) Andlisis de varianza

5C. S.C. gl 2l C.M, CM.
Especie Mes Error Mes Error Mes Error F P
B. sordescens 318.48 365844 12 709 26.54 5.16 513 <0.001
E. periolare 873.72 347328 12 825 72.81 4.21 17.29 <0.001
G canescens 458 655.08 19 618 4.58 1.06 4239 <0.001
L rubra 386 2302 9 704 42.89 327 13.11 <0.001
M. romentosa 553.32 304212 12 753 46 11 4.04 142 <0.001
P. trinervia 980.76  3481.25 I 557 89.16 623 1427 <0.001
S. ovata 179.52  3298.75 12 725 1496 455 3.28 <0.001
S salicifolia 509.52  3934.52 12 668 42 46 5,89 721 <(.001
{b) Prucha dc ¢
Especie gt f P
8 adorata 44 3.94 <0005
£ arsenet 105 3.7 < 0.001

[ R¥]
[
LP¥]

Z peraviana 106 <0.05
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once especies de la familia Composttae. Letras diferentes denotan valores que difieren
significativamentc cntre si (P< 0.05) (Prueba de Tukey-Kramer).
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Figura 3.2. Correlacion de Spearman entre: (a) las tasas de herbivoria foliar {TH) de fa temporada de
secas {noviembre-mayo) y las TH de la temporada de lluvias (junio-octubre), y (b) entre las TH de la
temporada de Ituvias tempranas (junio-agosto) y la temporada de [luvias tardia (septiembre y octubre) en
doce especies de 1a familia Compositae. Ova= 8. ovala; Sal= S. salicifolia.

5.1.2. Variacion temporal a nivel del gremio. Las tasas de herbivoria a nivel del gremio variaron
significativamente entre meses {Tabla 5.2). Los valores de herbivoria de la temporada de Huvias
fueron mayores que en la de secas. Durante }a temporada de secas las tasas de herbivoria fueron
en gencral bajas, con valores que oscilaron entre (.04% dia’ en marzo y 0.26% dia' en
noviembre. La mayotia de los meses de esta temporada no preseniaron una variacion
significativa entre si en sus tasas de herbivoria. La {inica excepcion fue noviembre con una tasa
de herbivoria mayor al resto (Fig. 5.3).

Durante la temporada de luvias las tasas de herbivoria oscilaron entre 0.12% dia’ en julio
y 0.63% dia” en oclubre. Los valores de herbivoria fueron mayores durante los meses de la
segunda parle de esta temporada que durante los meses de [a primera pare de la misma. Octubre

destacd por presentar un valor de herbivoria mucho mas alto que el de los otros meses del afio.

Tabla 5.2. Analisis dc varianza para evaluar ¢l efecto del mes sobre las tasas de herbivoria del gremio de
plantas de la familia Compasitae de la Reserva del Pedregal de San Angel.

Fuente de variacion S.C. z.l C.M. F lid
Mes 50833 12 423.61 91.41 <0.001
Error 40919.94 8838 4.63




34

0.7 —

06 L

=l
o
I
T

b
n
f

o
w

o
N
o — | p—
®

Tasa de herbivoria (%/d

o
-—

t

0.

M A M J J A S O N D E F M
Meses

Figura 5.3, Variacidn temporal de las tasas de herbivoria del grentio de plantas de la familia Compositae
del Pedregal de San Angel. Se presenta el promedio mensual (* e.e.) de 14 especies. Letras diferentes
denotan valores que difieren significativamente entre si con P < 0.05 (prueba de Tukey-Kramer).

5.1.3. Comparacign entre ambiente soleado y sombreado. En la especie Dahlia coccinea no se
encontrd un efecto significativo del mes, del ambiente ni de la interaccién mes x ambiente sobre
las tasas de herbivoria {Tabla 5.3a). Las plantas de ambiente soleado tuvieron un dafio promedio
mayor que las de ambiente sombrcado; sin embarpo, la varianza del dafio fue muy alta, sobre
todo en ¢l ambiente soleado. La tasa de herbivoria promedio mensual que sufrid esta especie fue
de 0.058% dia™ (Fig. 5.4a).

Por el contrario, en Serecio praecox hubo un cfecto significativo del mes, del ambiente y
de la interaccidn mes % ambiente sobre las tasas de herbivoria (Tabla 5.3b). En todos los meses
de muestreo los niveles de dafio fueron mayores en el ambiente abicrto; sin embargo sélo mayo
presentd diferencias significativas entre ambientes (Fig. 5.4b). En ¢! ambiente sombreado los
niveles de dafio fueron generalmente bajos, ya que oscilaron entre 0.0 y 0.09% dia’', exceplo en
el mes de oclubre cuando sc regisird una tasa de herbivoria de 1.18 % dia”'. En cambio, las tasas

de herbivoria en ¢l ambicnte solcado oscilaron entre 0.002% dia” en marzo y 1.3% dia” en
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octubre. Otros meses en los que se registré una alta tasa de herbivoria en el ambiente soleado
fueron mayo {0.6% dia™) y septiembre (0.3% dia™).

Las tasas de herbivoria foliares en Verbesina virgata fueron afectadas significativamente
por el ambiente y por el mes, pero no se detecté una interaccion significativa mes x ambiente
(Tabla 5.3c). A diferencia de S praecox y D. coccinea los niveles de herbivoria de V. virgara
fueron mayores ¢n el ambiente sombreado (Fig. 5.4¢). En septiembre y octubre se encontraron
mayores niveles de dafio en las hojas de V. virgata en la sombra; sin embargo, Ia prueha de
Tukey-Kramer no detectd diferencias entre ambientes. Se encontrd una variacion temporal alta;
en el ambiente soleado la mayor tasa se registr6 en el mes de octubre (0.31% dia™) v Ia menor en
marzo de 1996 (0% dia'), en tanto que en el ambiente sombreado las tasas de herbivoria

oscilaron entre 0.05% dia™ en marzo de 1996 y 0.5% dia™” en octubre.

Tabla 5.3. Analisis de varianza de dos vias para evaluar el efecto del ambiente, el mes y su interaccion
sobre las tasas de herbivoria foliar de Daklia coccinea, Senecio praecox y Verbesing virgata. N.5.= no
hay diferencias significativas con P <0.05.

(a) D. coccinea

Fuente de variacidn S.C. gl CM, F P
Ambiente 3035 1 3.035 0.71 N.S.
Mes 1.101 1 1.1 .9 N.S.
Ambiente x Mes 0.15 i 0.15 0.096 N.S.
Error 502 324 1.55

Total 506.3 327

(b) 8. praccox

Fuente de variacion S.C. el CM. F r
Ambiente 104.1 1 104.1 2192 <0000l
Mes 2014.4 6 33573 7068  <0.0001
Ambiente x Mes 299.3 [ 49.9 10.5 <0.0001
Error 4654020 980 4749

Total 4656437 993

(€) V. virgata

Fuente de vaniacidn 5C. ol C.M. Ia P
Ambicnte 73.58 I 73.58 2213 <0.0001
Mes 480.6 9 534 16 05 < 0.0001
Ambiente = Mes 414 9 4.6 1.35 N.S.
Error 4087 1231 3.32

Total 4682.5 1250
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Figura 5.4. Variacion ambiental y temporal de tasas de herbivoria foliar (promedio & ¢.c.) de
tres especics de la familia Compositae. Letras diferentes denotan valores que difieren entre si
(£<0.05) (Prucba de Tukey-Kramer). Las letras maytisculas acompaiian a los datos de sitios
sombreados y 1as mintisculas a los de los solcados; sin embargo,a y A, by B, ete. no difieren
entre si.
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3.1.4. Variacidn interespecifica. Se encontrd que las tasas de herbivoria foliar variaron
significativamente entre especies en todos los meses de colecta (Tabla 5.4). En la mayoria de los
meses secos (exceptuando a mayo) esta variacién fue muy baja, ya que séle una o dos especies
difirieron significativamente del resto. En cambio en los meses de la temporada de Huvias se
encontrd una mayor variacion entre especies (Fig. 5.5).

No se encontré una correlacion positiva entre las tasas de herbivoria registradas en la
temporada de lluvias (junio a octubre) con las tasas registradas en la temporada de secas
(noviembre a abril) (rg=0.53, gl=12, P>0.05; Fig. 5.2a), de la misma forma, tampoco se
encontré una correlacidn enire Ias tasas de herbivoria que se presentaron durante la temporada de
Huvias temprana {(junio a agosto) v tardia (septiembre y octubre) (rg=0.44, g 1.=12, P>0.05; Fig.
5.2b). Esto sugiere que algunas especies no mantiene su nivel de herbivoria en el tiempo con
respecto a otras. Sin embargo, en la Fig. 5.5 se puede observar que las especies que generalmente
presentaron mas dafio fueron Pigueria trinervia, Senecio praccox (sol) y Stevia salicifolia, en
tanto que las especies que generalmente mantuvieron bajas tasas de herbivoria fueron
Gnaphalium canescens, Dahlia coccinea, y Verbesina virgata (sol). El promedio de herbivoria
anual de cada especie es presentado en la Tabla 5.5. En ésta se puede ver que las especies que
tuvieron una mayor asa promedio anual fueron Bidens odorata, Eupatorium arsenei y Zinnia
peruviana Estas especies s6lo se colectaron durante los meses de septiembre y oclubre debido a

que son anuales.

Tabla 5.4. Analisis de varianza para ¢valuar el efecto de la especie sobre las tasas de hesbivoria foliar de
los meses de marzo de 1996 a marzo de 1997,

s.C. SC el gl C.M. C.M.

Mes Especie Error Especie Error Especie Ermror F P

Marzo i110.52 476.14 9 429 1228 1.1t 104 <0001
Abril 522 1129.05 9 585 5.8 1.93 299 <0.002
Mayo 533.6 3676.25 10 865 33.36 4.25 1256 <0.001
Junio 233.19 2799 9 802 2591 3.49 742 <0.001
Julio 346.2 335638 10 1186 3462 2.83 1224 <0001
Agosto 511.8 312452 10 849 51.18 3.68 1391  <0.001
Septiembre 3584 36893 12 790 36.32 4.67 736 <0.001
Octubre 153696 918748 12 916 128.08 10.03 1276  <0.001
Noviembre 183.48 36417 a 397 30.58 6.1 502 <0001
iciembre 141,05 222222 7 318 20.15 4.29 469  <0.001
Enero 1214 101886 8 366 14.02 2.78 505  <0.001
Febrero 136.65 8172 S 360 1763 2.27 1.75 <0001
Marzo [03.05 136344 9 436 (145 2.99 3.83 <0 001
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Compositac del Pedregal de San Angel medidas en los meses de marzo de 1996 a marzoe de
1997. Letras diferentes denotan valores que difieren significativamente entre si (7< 0.05)
(prucha de Tukey-Kramer). Las claves de las especics se presentan en la Tabla 4.1



{h} Octubre 1996

(g} Septiembre 1936

3 1934

¥ Yo

abdpeg
Eg
i

06 11

(i) Diciembre 1996

hre 1896

oviem

(1N

S EI
e
2 5 9
£
e
T s
L L
el
L] bigy
@ w o o -
[=3 o o
o o] e
2 TE g
i
8 s
M~
ww 9
2
2
§
4 g

b

dng
e

i

F
4

2 1A
Gros
ST

© < N o
(=] [=] (=]

{,-2Ip %) BHOAIQIaY ap EsE,

e . lnl
@ © ¥ N ©
=] o Q =

Especie

(m} Marzo 1997

ab
4
Ispecic

I

Figura 5.5. Continuacién.



46

Tabla 5.5. Tasas de herbivoria promedio anval (TH anual) de catorce especies de Ia familia Compositae
del Pedregal de San Angel. (sol} y (som) denotan fos ambientes soleado y sombreado, respectivamente.
Los datos se presentan en orden decreciente.

Especie TH anual
Bidens odorata 0.712
Eupatoritm arsenei 0635
Zinnig peruviana 0.407
Pigueria irinervia 0.334
Senecio praecox (sol) 0.316
Stevia salicifolia 0.236
Stevig ovata 0.214
Eupatorinm petioiare 0.201
Verbesina virgata (som) 0.182
Senecio praecox (som) 0.181
Baccharis sordescens 0.179
Lagascea rubra 0.173
Montanoa tomentosa 0.132
Verbesina virgata (sol) 0.087
Daklia coccinea 0.058
Graphalium canescens 0.034
Promedio 0.255

5.2 Contenido de agua foliar

5.2.1 Variacion temporal. Los andlisis estadisticos mostraron que la mayoria de las especies
presentaron una variacion temporal significativa en su contenido de agua foliar. Las tnicas
excepciones fueron D. coccinea, E. arsenei y Z. peruviana (Tablas 5.6 y 5.7). En estas tres
especies, solo se hizo la comparacién entre dos meses (julio y agosto para D. coccinea y
septiembre vy octubre para las otras dos) que son en los que se tuvieron hojas disponibles ¢n el
sitio de estudio.

La mayoria de las especics mostrd un patrdn similar en su variacion mensual del
contenido foliar de agua (Figs. 5.6 y 5.8). Durante la temporada de secas de primavera (marzo-
mayo) el contenido de agua de las hojas fuc bajo; durante la temporada de lluvias (junio a
octubre) s¢ incrementd durante los dos primeros meses de esta temporada y después sc mantuvo
constante hasta ia temporada de sccas de invierno cuando volvié a descender, En la Fig. 5.7 se
observa que todas las especies presentaron mayor contenido de agua en la temporada de lluvias,
y que durante la primera y segunda parte de la temporada de lluvias ¢l contenido de agua sc

mantuve mas o menos constante,
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Tabla 5.6. Andlisis de varianza (a} y prueba de ¢ (b) para estimar.e! efecto del mes sobre el contenido de
agua foliar de once éspecies de compuestas del Pedregal de San Angel.

(a) Andlisis de varianza

S.C. S.C. gl gl CM CM.

Especie Mes Emor Mes Emor Mes Error F P

B. sordescens 1172.92 355398 9 188 130.32 18.9 6.89 <0.001

E. petiolare 240722 272732 11 228 21885 11.94 18.32 <0.001

G. canescens 4706.34 371678 10 208 470.63 17.86 26.33 <0001

L. rubra 2087.64 1470 9 8 178 26095 8.6 36.33 <0.001

M. tomentosa 2777.97 2671.76 11 228  252.54 [L71 21.55 <0.001

P. trinervia 2510.03 2883.05 £ 190 278.89 15.17 18.37 <0.001

S ovate 402475 272244 11 228 36588 1194 30.64 <0.001

S. saleifolia 3473.94 2699.8 1T 227 31581 11.89 26.55 <0 001
(b) Prueba de ¢

Especie el ¢ P

B. odorata 38 292 <0.01

E. arsenei 3R 119 NS.

Z. peruviang 38 1.83 N.S.
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Figura 5.7. Correlacién de Spearman entre: (a) el contenido de agua {CAA) de la temporada de secas
(noviembre-mayo) y el CAA de la de lluvias (junio-octubre), ¥ (b) entre ¢l CAA de la temporada de
lluvias temprana (junio-agosto} y el CAA de la tardia (septiembre y octubre} de doce especies de la
familia Compaositae.

3.2.2 Comparacidn entre ambientes soleado y sombreado. En Dakiia coccinea hubo un efecto
significativo del ambiente, pero no del mes ni de la interaccion mes % ambiente sobre el
contenido foliar de agua (Tabla 5.7a). El contenido de agua de esta especie fue superior al 80%
en ambos ambientes. En los dos meses de muestreo de esta especie, las hojas de las plantas de
ambiente sombreado tuvieron cn promedio 3% mads de agua que las del soleado; no obstante sélo
.en mayo hubo una variacidn significativa entrc ambientes (Fig. 5.8a).

El contenido de agua foliar de Semecio praecox fue afectado significativamente por el
ambiente y por el mes, pero no hubo interaccion significativa mes x ambiente (Tabla 5.7b). En la
mayoria de los meses el contenido de agua fue mayor en el ambienie sombreado que en el
soleado; sin embargo, en ningiin mes hubo una diferencia significativa entre ambientes (Fig.
5.8b). En ¢l ambiente soleado los contenidos de agua foliar oscilaron entre 77% en cl mes de
febrero y 86% en julio y octubre, micntras que en el sombreado oscilaron entre 78% cn abril y
89% en octubre. El contenido de agua de . praecox fue mayor durante los meses lluviosos de
junio a octubre que cn los otros meses del afio.

Finalmente, se encontrd un efecto significativo del ambiente, del mes y de la interaccién
mes % ambicnie sobre ¢l contenido foliar de apua de Verbesina virgara (Tabla 5.7¢). El contenido

de agua de las hojas de esta especie fue menor en el ambiente soleado que en ¢l sombreado, sobre
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todo en los meses de julio a septiembre. En cl ambiente soleado los valores oscilaron entre 66%
en diciembre y 78% en febrero, en tanto que en el ambiente sombreado el valor mas alio se
registrd en julio {83%) v el maés bajo en diciembre (67%). Los mayores niveles de agua para

ambos ambientes se registraron en los meses [luviosos de julio a octubre (Fig. 5.8¢).

Tabla 5.7. Analisis de varianza de dos vias para evaluar el efecto del ambiente, el mes y Ia interaccion
mes x ambiente sobre el contenido de agua foliar de D. coccinea, S. praecox y V. virgata. N.S. = no hay
diferencias significativas con £< 0.05.

a) D. coccinea

Fuente de variacién S.C. gl CM. F P
Ambiente 92.16 I 92.16 19.11 <0.001
Mes 1.98 l 1.98 0.41 N.S.
Ambiente x Mes 5.16 1 5.16 1.07 N.S.
Error 366.32 76 4.82

b) 8. praecox
Fuente de variacion S.C. gl C.M. F P
Ambiente 33.49 1 33.49 748 <0.01
Mes 1862.91 7 266.13 59.46 <0.001
Ambiente x Mes 36.61 7 5.23 1,16 NS.
Error [358.88 304 4,47

¢) V. virgata
Fuente de variacion 5.C. el C.M. F 4
Ambiente 367.67 ! 367.67 42,52 <0.001
Mes 3980.97 9 442.33 51.15 <0.00!1
Ambiente x Mes 176.94 9 19.66 2.27 <0.02
Error 283.2 380 864
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Figura 5.8. Variacion ambicnial y temporal del contenido de agua (promedio + e.e.) en hojas
de tres especies de la familia Compositae. Letras diferentes denotan valores que difieren

entre si (P< 0.05) {prucba de Tukey-Kramer). Las letras mayuisculas acompaiian @ los datos de
sitios sombreados y las minusculas a los de los soleados; sin embargo.ay A, by B, etc. no

dificren entre si.
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3.2.3.Variacion interespecifica. Los analisis estadisticos mostraron que el contenido de agua
foliar tuvo una variacidn significativa entre especies en todos los meses de muesireo {Tabla 5.8).
Las especies que tuvieron mayor contenido de agua fueron S. praecox, D. coccinea, E. arsenei y
P. trinervia, en tanfo que las especies que consistenternente tuvieron menor contenido de agua
foliar fueron B. sordescens, S. salicifolia, M tomentosa y G. canescens (Fig. 5.9).

Se encontré una cormrelacién significativa y positiva entre el contenido de agua foliar
registrado en la temporada de secas (noviembre a mayo) con el registrado en la temporada de
lluvias (junio a octubre) {+,= 0.92, ¢l = 12, P < 0.001; Fig. 5.7a). También se encontrd una
correlacion entre el contenido de agua registrado en la temporada temprana de las Huvias (junio a
agosto) y el registrado en la temporada tardia de [as 1luvias (septiembre a octubre) (r,= .94, g.1.
=12, P < 0.001; Fig. 5.7b). Lo que indica que algunas especies tienen consistentemente mayor

centenido de agua que otras.

Tabla 5.8. Analisis de varianza para evaluar ef efecto de la especie en la variacion del contenido de agua
foliar de los meses de abril de 1996 a marzo de 1997,

S.C. S.C. gl 2.l CM. C.M.

Mes Especic Error Especie  Error Mes Egror F P

Abril 383537 1969.92 1 228 34867 3.64 40.33  <0.001
Mayo 2205.06 2375.76 11 228 20046 1042 1922 <0.001
Junio 2691.04 1580.04 11 228 24464 693 3529  <0.00}
Julio 3609.32 1037.4 13 266 277.64 39 71.19 <0.00t
Agosto 3918.85 1337.98 13 266 30145 5.03 599  <0.001
Septiembre 4849 32 4619 85 14 285 34638 16201 21.35 <0001
Octubre 3050.46 3919.2 14 284 217.89 138 1578 <0.001
Noviembre 363.02 1432.99 7 151 51.86 9 49 546  <0.001
Diciembre 534.45 1526.08 7 152 76.35 10.04 7.6 <0.001
Enero 3075.68 4415.97 8§ 69 38496 2613 1473 <0.001
Febrero 321832 2807 44 7 152 45976 1847 24389 <0.001
Marzo 2843.1 2900.92 10 209 28431 13.88 2048 <0.001
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Figura 5.9, Contenido de agua foliar mensual (promedio + ¢.¢.) de catoree especies dela familia
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5.3. Contenido de nitrégeno foliar

No se observé una clara variacién en el contenido de nitrdgeno foliar entre plantas de
ambiente soleado y sombreado (Tabla 5.9). Dahlia coccinea presenté un contenido foliar de
nitrégeno muy similar en ambos ambientes; su promedio anual fue de 3.73% ps. Senecio praecox
s6lo presentd una diferencia notable en este componente foliar entre ambientes en el mes de
marzo, cuande tuvo un valor de 4.86% en el ambiente sombreado y de 2.8% en el soleado. En
Verbesina virgata tampoco se observa un claro efecto del ambiente sobre €l contenido foliar de
nitrogeno; su promedio anual fue de 2.97%.

La mayoria de las especies presentaron un patrén muy similar de variacion temporal del
contenido foliar de nitrégeno: alte contenido de nitrdgeno en el mes de marzo (valor promedio de
todas las especies estudiadas: 4.49%), cuando comienza la produccion de hojas en varias
especies; una disminucién gradual durante los meses de la temporada de lluvias (3.18% entre
mayo y agosto, 2.57% entre septiembre y octubre; valores promedio), hasta llegar a los niveles

mas bajos en noviembre y diciembre (promedio: 2.53%); (Tabla 5.9).

Tabla 5.9. Contenido de nitrdgeno foliar de 14 especies de la familia Compositae. La colecta se realizd
de mayo de 1996 a marzo de 1997. (sol) v (som) denotan los ambientes soleado y sombreado
respectivamente.

Especie May.-Jun. Jul-Ago. Sep.-Cct. Nov.-Dic. Ene.-Feb Marzo  Promedi
4}
B. odorata -— - 2.61 —- -—- - 261
B sordescens 3.19 322 2.38 3.15 - 492 337
D cocemea (sol) - 4.6 269 --- - - 3.75
I} coccinea (som) - 4.56 2.88 - e -n 372
£ penolare 2.56 2.86 2.65 297 2,79 495 3.13
E. arsenet . - 2.06 - - - 2.6
G conescens 313 2.65 283 - 4,17 49 3.68
L. rubra 22] 2.31 1.58 147 -—— 4.47 2.41
M tomeniosa 2.84 2.91 3.04 3.45 24 4.38 317
P trmervia 3.57 2.65 2,76 295 4.5 4.73 3.52
S, prageox (sol) 419 4.15 3.49 - 3.69 28 3.66
S praccox (som) 3.87 4.15 387 - - 4.86 4.18
S, ovara 3.85 2.65 1.94 21 1.62 4.77 2.82
5 salicifolia 247 2.01 1.97 1.62 3.03 406 2.6!
V virgara (sol) 381 254 1.73 .66 318 3.96 314
¥ virgata (som) 2.47 3.25 2.33 1.41 . 4.59 2.81
Z. pernviana --- -- 286 --- --- -- 2.86

Promedio 3,18 318 2,57 253 317 4,49 318
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En el mes de marzo el contenido de nitrégeno fue alto y muy similar entre especies; sus
valores oscilaron entre 3.96 y 4.95% de peso seco, a excepeion de S. praecox (sol) que tuvo un
contenido de N de 2.8%. En cambio, en los meses de enero-febrero los valores tuvieron su mayor
variacién va, que oscilaron entre 1.62% (en §. ovata) y 4.5% (en P. rinervia).

Senecio praecox (sol y sombra) fue la especic que presentd mayor contenido de
nitrdgeno, con valores que estdn dentro del intervalo comprendido entre 2.8 y 4.1%, mientras que
L rubrav S. salicifolia fueron las especies con menor contenido de nitrégeno (enire 1.4% y 3%).
Baccharis sordescens, E petiolare G. canescens y M. tomentosa presentaron un contenido
intermedio, manteniendo, en todos los meses, valores que oscilaron entre 2.6 y 3.4% (Tabla 5.9).
Por su parte, P. trirervia, S. ovata y V virgate tuvieron una variacidn temporal muy alta, con

altos valores en la temporada de secas y bajos en la de [luvias.

5.4. Correlaciones entre variables

En la mayoria de los meses de colecta no se encontré una correlacién significa entre las
tasas de herbivoria foliares y el contenido foliar de agua, excepto en el mes de octubre, que es
cuando se encontrd una correlacion positiva y significativa (r = 0.629, g1, = 13, P < 0.02) (Tabla
5.10). Asi mismo, al tomar todos los datos del periodo de estudio se encontrd una correlacion
positiva y significativa (r = 0.243, g.[. = 122, P <0.01) (Fig. 5.10).

De la misma forma no se encontrd una correlacion entre las tasas de herbivoria y el
contenido foliar de nitrogeno, excepto en el mes de octubre, cuando se encontrd una correlacion
positiva y significativa (r = 0.578, g.l. = 13, P < 0.05) (Tabla 5.11). También se enconiré una
correlacion negativa y significativa al tomar todos los datos del periodo de estudio (r = 0.220,
gl =124, P <0.02) (Fig. 5.11).

El analisis de correlacion entre ¢l contenido dc agua y el de nitrdgeno mostrd que estos
componcntes foliares tuvieron una correlacion positiva entre si en los meses de aposto y octubre
(Tabla 5.12) y en el andlisis global (IFtg 3.12). En el resto de los meses hubo una tendencia hacia

una correlacion positiva, excepto en marzo y diciembre,



52

Tabla 5.10. Coeficientes de correlacion entre las tasas de herbivoria y el contenido foliar de agua de las

especies de Compositae de en este estudio. N.S= no hay relacién significativa (P> 0.05),

Mes ¥ el P
Enero 0.269 7 NS.
Febrero -0.271 6 N.S.
Marzo Q0.135 g N.S.
Abril -0293 10 N.S.
Mayo 0.084 i NS.
Junio 0.069 10 NS,
Julie -0.223 12 N.S.
Agosto -6.198 12 N.S.
Septiembre -0.321 [2 N.S.
Octubre 0.629 13 <0.02
Noviembre 0237 6 N.S.
Diciembre -0.351 6 N.S.
Global 0.243 122 <0.01

Tabla 5.11. Coeficientes de correlacion entre las tasa de herbivoria de las especies de Compositae y su

contenido foliar de nitrdgeno. N.8.= no hay relacion significativa (P > 0.05).

Mes r gl P

Enero 0.336 6 NS.
Febrero -0.705 6 N.S.
Marzo 0.424 10 N.S.
Mayo 0.167 10 N.5.
Junio -0.007 10 N.S.
Julio -0.506 12 N.S.
Agosto -0.392 12 N.S.
Septiembre 0262 12 N.S.
Octubre 0.578 i3 <0.05
Noviembre -0.273 8 NS.
Diciembre 0.129 9 N.S.
Global -0.220 24 <0.02

Tabla 5.12. Cocficientes de correlacion entre el contenido foliar de agua y el de nitrégeno de las especies

de Compositace de este estudio. N.S= no hay relacion significativa (P > 0.05).

Mes r 2.l P
Eacro 0.208 6 N.S.
Febrero 0.447 6 N.S.
Marzo -0.172 9 N.S
Mayo 03532 10 N.S.
Junio 0547 10 N.S.
Julio 0.529 12 N.S
Agosto 0.619 12 <(.02
Septiembre 0.409 12 NS
Octubre 0543 13 <0.05
Noviembre 0.316 G N.S.
Diciembre -0239 6 N.S.
Global 0.267 122 <0.005
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Figura 5.10. Correlacion entre el contenido absoluto de agua de las hojas y la tasa
de herbivoria foliar de catorce especies de plantas de la familia Compositae.
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5.3. Niveles de herbivoria floral

Los niveles de herbivoria en flores variaron significativamente entre especies (Tabla
5.13). Las especies que florecieron durante la temporada de mayor abundancia de insectos
herbivoros (agosio a noviembre) sufrieron més dafio que las que florecieron durante los meses de

menor abundancia de herbivoros (Fig. 14).

Tabla 5.13. Andlisis de varianza para evaluar el efecto de la especie sobre los niveles de herbivoria
florales de 12 especies de plantas compuestas.

Fuente de variacién SC gl CM F Is
Especie 132896.5 11 1208L.5 32.85 <0.00f
Error 509278.9 1657 367.7

Figura 5.14. Porcentaje de herbivoria por cabezuela (+ e.e,} en 12 especies de plantas compuestas de la
Reserva del Pedregal de San Angel. Se indica, en cada especie, el periodo el que se realizé la colecta de
las cabezuelas. (F) denota ef sexo femenino y (M) ! masculino.

% Meses

Especic Herbivoria A S ¢ N D E F M
D. caccinea 18028 | _..._
M. tomentosa 62x15 | o
Z peruviana 9012 | 0 -
S salicifolia s5ix13 Y -
S. ovata 140+£24 | il
E. arsenci 20029 |
P. trinervia 358+33 | el
L rubra 73+12 el
V virgata 295+ 3.1 —
B. sordescens (F} [81%1.8 ——
B sordescens (M) (2107 |
E penuolare o604 |
S praccox e1s<07
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Las especies que sufrieron mds dafio fueron P. trinervia (35.8%), V. virgata (29.5%) y E.
arsenei (21%). Estas especies junto con D. coccinea, M. tomentosa, S. salicifolia, S. ovata y L.
rubra fueron consumidas principalmente por Sphenarium purpurascens (Orthoptera:
Pyrgomorphidae). Este chapulin se alimenta de la parte externa de la flor a la interna, por lo que
el dafio se concentra principalmente en las ligulas, corola y estambres; sin embargo, en muchas
ocasiones removié el 100% de la flor y de inflorescencia, sobretodo en las especies con
inflorescencias pequefias como las de E. arsenei, S. salicifolia, 8. ovata y P. rinervia. Se
observé que S. purpurascens se alimenta mayormente de flores durante su estado adulto. Esto
puede estar relacionade con [os altos niveles de dafio que sufren las especies que florecen en
octubre y noviembre.

Las inflorescencias de Zinnia peruviana y Baccharis sordescens son consumidas
principalmente por larvas de diptero (no identificadas). Los dipteros ovipositaron en la
inflorescencia inmadura (en estado de boton). La larva que emerge se alimenta de los 6vulos y de
los frutos inmaduros. En ambas especies de plantas se encontraron de una a cinco larvas por
inflorescencia siendo la moda dos, al parecer Z. peruviana es parasitada por una sola especie de
larva, mientras que B. sordescens es parasitada por dos o tres especies. Se observd que una sola
larva puede alimentarse de aproximadamente un cuarto del total de ovarios o semillas de la
inflorescencia de Z. peruviana (4 ovarios) y de un tercio del total de ovarios de B. sordescens (9
ovaries). Zinnia peruviena presentd un porcentaje de infestacion por estas larvas del 43%,
mientras que B. sordescens tuvo un porcentaje infestacion de 9% para fas flores masculinas y de
41% para las femeninas.

Aparte dc estos insectos, sdlo se observd a una especie de geométrido {no identificado)
alimentindose de las flores de E. petiolare y al escarabajo Euphoria basalis (Melolonthidae)
alimentandose de las flores de D. coccinea La larva del geométride causé dafio principalmente

en ligulas, pétalos y estambres: en cambio ¢l escarabajo causé daiio cn toda la flor.
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En la Tabla 6.1 se observa que ¢} nivel de herbivoria promedio que se calculé para las
Compositae en este trabajo fue dos veces mayor al que encontraron Oyama el al (1995) para
doce especies de nueve familias, esto indica que el daiio que sufren las Compositae puede
sobrestimar el dafio que sufre la comunidad vegetal del Pedregal.

Algunos autores han sugerido que los niveles de herbivoriz son afectados por [a
abundancia de herbivoros (Aide, 1993; Filip ef al., 1995). Por lo que se hizo una correlacion
entre las tasas de herbivoria promedio mensuales del gremio de especies de Compositae y datos
de densidad (No./m?) y biomasa (mg/m’) de insectos epifitos que se tienen del Pedregal de San
Angel (Rios-Casanova, 1993). Se encontré que las tasas de herbivoria tuvieron una relacién
positiva y altamente significativa con la biomasa de insectos epifitos de sitios planos y abruptos
del Pedregal (r = 0.645, gl. = 135, P < 0.001 y r = 0.514, g.1. = 135, P < 0.001; respectivamente;

Fig. 6.2). pero no hubo relacion con [a densidad de insectos.

2000 i 08

‘{ [ | ——Aberte
|

4
o

[
F-9
Tasa de herbivoria (%/d)

Bicmasa (mg/m?}

Figura 6.1. Variacién temporal de (a) ia biomasa de inseclos cn dos tipos de ambiente y (b) de las tasas
de herbivoria dc las compucstas en ¢l Pedregal de San Angel. Las barras indican e.c. Los datos de
biomasa corresponden a los afios de 1991 y 1992 y fucron tomados de Rios-Casanova (1993),
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Las mayores densidades de insectos en el Pedregal se presentan en los meses de mayo 2
julio, indicando que en estos meses eclosionan muchos insectos (Rios-Casanova,1993). En los
meses siguientes hay un decremento de la densidad y un aumento de la biomasa de insectos, lo
que sugiere que los insectos fueron aumentando de peso, es decir crecieron. Esto muestra que la
biomasa de los insectos estd determinada por su abundancia y edad. Asi los mayores niveles de
herbivoria se presentaron cuando hubo una mayor abundancia de insectos herbivoros adultos. Por
ejemplo, Sphenarium purpurascens (Orthoptera: Pyrgomorphidae) eclosiona en los meses de
Jjunio y julio, y alcanza su estado adulto en el mes de octubre {Cano-Santana, 1994). En este mes
también alcanza su mayor biomasa, la cual corresponde al 95% de la biomasa total de artrépodos
{Rios-Casanova, 1993). Esto sugiere que puede ser el principal causante del dafio foliar durante la
temporada de Huvias. Esta observacién es apoyada por los resultados de Cano-Santana (1994)
quien al hacer un andlisis de! flujo de energia a través de Sphenarium purpurascens, encontrd que
este chapulin presenta su mayor actividad forrajeadora en los meses de septiembre y octubre en
los sitios planos, y en octubre y noviembre en los abruptos.

Algunos autores han sugerido que el desarrollo de las plantas puede determinar el
desarrollo ¥ nimero de organismos asociados a ellas (Harper, 1977; Tanaka y Tanaka, 1982;
Strong et af,1984; Wolda, 1988). En el Pedregal no se sabe si la eclosién de muchos insectos
durante el comienzo de la temporada de [luvias es determinado por la precipitacién o por el
desarrollo de la vegetacion, pero al parecer puede haber un acoplamiento entre el ciclo de vida de
algunos insectos y los cambios fenoldgicos de las plantas. Por efecto de la precipitacién en los
meses de mayo a junio comienza el desarrollo vegetativo de muchas especies de plantas
(Rzendoski, 1954). La precipitacion o el desarrollo de la vegetacién ocasiona la eclosion de
muchos insectos (Rios-Casanova, 1993). Durante los siguicntes meses aumenta cl nomero de
especies vegetales que reanudan su desarrollo asi como el volumen total de la vegetacién; hasta el
mes de octubre cuando la vegetacion alcanza su mayor biomasa (Cano-Santana, 1994). El mismo
patron sigue la actividad de los herbivoros; segin la variacion temporal de las tasas de herbivoria
y la biomasa de insectos. Las ventajas que pucde tener para los herbivoros este patrén es asegurar
que los estadios inmaduros puedan alimentarse de hojas jovencs con una alta calidad nutritiva y

pocas defensas, y que durante su estado adulto haya alimento en abundancia.
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Estas evidencias apoyan [a hipotesis de que los niveles de herbivoria estén relacionados
con los patrones de historia de vida de los insectos (Dirzo y Dominguez, 1995). En cambio, el
hecho de que el contenido de nitrégeno foliar decline conforme avanza e desarrollo de las plantas
indica que los altos niveles de herbivoria de los meses de septiembre a noviembre no pueden ser
explicados por la calidad del follaje. Asimismo, las evidencias sobre una mayor abundancia de
depredadores de insectos (arafias) durante los meses de mayo a septiembre (Rios-Casanova,
1993) sugieren que los depredadores no determinan los niveles de herbivoria en el Pedregal; sin
embargo, no existe informacién sobre otros depredadores importantes como las aves insectivoras
(Arizmend:i et al., 1994).

Existieron algunas especies de plantas que se alejaron un poco del patrén de variacién
temporal que se encontré a nivel de gremio como Srevia salicifolia que presentd TH muy
similares durante toda la temporada de Huvias y Stevia ovata que tuvo TH semejantes durante
casi todos los meses de colecta. El caso de $. salicifolia puede ser explicado por [a variacién de
tas preferencias alimenticias de S. purpurascens, su principal herbivoro defoliador durante la
temporada de [luvias, ya que los primeros estadios ninfales de este chapulin se alimentan
ampliamente de esta planta, pero conforme avanza en su desarrollo es menor el nimero de
chapulines que se congregan sobre ella (obs. pers). De esta forma, el nivel de herbivoria se
mantiene en el tiempo, por las diferencias en consumo y las preferencias alimenticias de los
diferentes estadios de desarrollo, ya que las ninfas consumen menos alimento que los adultos.
[Zsta observacion concuerda con los resultados de Mendoza vy Tovar (1996) quicnes encontraron
que durante los meses de julio y agosto S. salicifolia es mas preferida come alimento por S.
purpurascens que en los meses de octubre y noviembre. En ¢l caso de S ovare no tenemos

observactones que nos permitan explicar su patrén de variacion.

6.2. Variacién temporal del contenido de nitrégeno y agua de las hojas

La variacion temporal del contenide {oliar de nitrégeno esta relacionada con cl desarrollo
de las plantas. En la mayoria de las especies los valores mis altos de nitrdgeno se presentaron al
comicnzo de la temporada de crecimiento, en ¢l mes de marzo, cuando las plantas comenzaron s
produccién de hojas. Posteriormente, durante el transcurso de la temporada de crecimiento, los

valores de N descendreron un poco, pero se mantuvicron con valores mas o menos altos,
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finalmente, durante el fin de la temporada de crecimiento, el cese de la produccion de hojas v el
comienzo de la floracion las concentraciones de nitrégeno disminuyeron manifestando sus
valores mas bajos del afio. Este patrén coincide con el reportado por Matson (1980), Hagen er al.
(1984) y Hunter y Lechowicz (1992). Por otra parte, los contenidos de nitrégeno encontrados en
las diferentes especies se encuentran dentro del intervalo reportado por Scriber y Slansky (1983)
para los arbustos (1.5-9.7% p.s.).

Al parecer, el patrén de variacidn temporal del contenido de agua esta relacionado con la
variacién mensual en la precipitacion, como lo indica una correlacion positiva encontrada entre
estas variables (r = 0.495, g.l. = 136, P < 0.001). De esta forma, las hojas de las Compositae
estudiadas presentaron altos valores de contenido de agua durante los meses lluviosos y bajos
durante los meses secos. Los valores de contenido foliar de agua que presentaron las compuestas
del Pedregal se encuentran dentro del intervalo reportado por Scriber y Slansky (1981) para las
hojas de arbustos anuales y perennes (75-95%).

El hecho de que el patrén de variacién temporal del nitrégeno fuera muy distinto. casi
opuesto, al patron de las tasas de herbivoria propicié que la correlacion global entre ambas
variables tuviera un signo negativo. Este dato no implica que los herbivoros hayan preferido
alimentarse de plantas con bajo contenide de nitrégeno, ya que en ningtn mes de colecta se
encontrd una correlacion negativa entre ambas variables, asimismo, en octubre se encontrd una
correlacion positiva entre éstas. De la misma forma, la similitud cncontrada entre los patrones de
variacion temporal de contenido de agua y de las tasas de herbivoria favorecio que la correlacion
global entre ambas variables fuera positiva.

Se encontrd una correlacidn positiva y significativa entre los datos globales de contenido-
de apgua y contenido de nitrégeno en las hojas, tal como se ha encontrado cn otros estudios

{Scriber y Feeny, 1979; Scriber y Slansky, 1993).

6.3. Variacién ambiental de las tasas de herbivoria

L.as tasas de herbivoria {oliar tuvicron una variacién significativa entre ambientes cn
Senecio praccox y Verbesma virgala pero no en Dahlia coccnea.

En un estudio previo realizado en el Pedrepal de San Angel sc observé que las plantas de

D coccinea que creclan en ambiente soleado sufrian significativamente mayores tasas de



62

herbivoria que las que crecian en ambiente sombreado (Alcald, 1994). Este resultado contrasta
con el obtenido en el presente estudio; no obstante, la tendencia se conserva y las tasas reportadas
en ambos estudios es posible que no difteran significativamente. Alcald (1994) reporté una tasa
de 0.12% dia" para las plantas de sol y de 0.03% dia™ para las de sombra, mientras que aqui se
reporta una tasa de 0.09% dia ' para las plantas de sol y de 0.03% dia™ para las de sombra. Esta
diferencia es pequefia v se puede considerar como normal ya que los niveles de herbivoria
generalmente varian muy poco entre afios. Esta pequefia variacién puede ser consecuencia de las
fluctuaciones en el ambiente, que a su vez afectan a las poblaciones de plantas y animales (Filip
et al., 1995). La causa de que en ¢l presente estudio no se encontraran diferencias entre ambientes
en esta especie es la alta varianza que presentaron sus porcentajes de remocion foliar.

Por otra parte, las tasas de herbivoria que sufrio D. coccinea fueron muy bajas, lo cual
podria estar asoclado en primera instancia a que crece de manera rapida y en una temporada de
baja abundancia de herbivoros, por lo que escapa completamente de algunos herbivoros y por
otros' sélo es consumida por sus estadios ninfales. Es posible que debido a su fenologia esta
planta escape de los herbivoros especialistas, ya que éstos dificilmente pueden completar su
desarrollo antes de que las hojas de esta especie caigan. Asimismo, ). coccineq presentd las
tasas de herbivoria mas bajas entre todas las especies durante los meses de julio y agosto (los
Unicos mescs de colecta de esta especie) o cual indica que probablemente tiene un buen
meccanismo de defensa antiherbivoro. Es posible que las hojas jovenes escapen temporalmente
por medio de una tasa de expansién clevada, como se ha visto que ocurre en varias especies de
plantas de bosques templados (Coley v Aide, 1991). Esto puede estar apoyade por cl alto
contenido de nitrégeno que presentan las hojas y que es necesario para poder tener un crecimiento
acelerado, y por su bajo contenido de compuestos secundarios (ver Alcala, 1994), va que se ha
visto que existe una correlacion negativa entre la tasa de expansién de las hojas y ¢l contenido de
compucstos secundarios (Coley y Barone, 1996); sin embargo, habria que hacer un estudio
espeeifico para comprobarlo. Las hojas maduras de esta especic estan defendidas principalmente
por compucstos fenolicos y durcza folar (Alcala, 1994) La durcza foliar puede ser un
mecanismo de defensa importante en D. coccinea, ya que durante los meses de julio y agosto en

el Pedregal, 8. purpurascens se encuentra en estado ninfal de desarrollo y como se menciong, las
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preferencias alimenticias de los dos primeros estadios de este ortéptero presentan una correlacion
negativa con la dureza foliar (Mendoza y Tovar 1996).

Senecio praecox presenté mayores lasas de herbivoria en el ambiente scleado, mientras
que Verbesina virgata tuvo mas dafio en el ambiente sombreado. El contenido de nitrdgeno no
tuvo una variacion notable entre ambientes en ambas especies, por lo que no es posible explicar la
variacién de las tasas de herbivoria a partir de este componente foliar. El contenido de agua si
varid entre ambientes. En ambas especies las plantas de sombra tuvieron mayor contenido foliar
de agua que las de sol, por lo que, este componente foliar podria explicar, en parte, porqué V.
virgata presenta mas dafio en ambiente sombreado. Asimismo, se podria esperar que S. praecox
presentara mas dafio en ambiente sombreado, sin embargo, Ia variacién del contenido de agua en
S. praecox entre ambiente pudo no afectar las tasas de herbivoria de ambos ambientes, debido a
que el contenido foliar de agua fue superior al 80% en los dos ambientes y, como ya se menciono,
los herbivoros pueden tener un buen desarrolle cuando se alimentan con hojas con un contenido
de agua supertor al 75% (Scriber y Slansky, 1981). De esta forma, €l contenido foliar de agua
dificilmente puede explicar la variacidén de las TH entre ambientes que presentan ambas especies.
Probablemente la causa principal de esta variacion son los herbivoros asociados a cada especie.
Los principales herbivoros de V. virgata son dos especialistas: dpateliodes sp. (Lepidoptera:
Apatellodidae) y una especie no identificada de lepidéptero con larvas gregarias (obs. pers.).
Ambas especies se distribuyen principalmente en sitios sombreados, probablemente por la calidad
del alimento v por las condiciones del microambiente. Las plantas de sombra pueden tener menor
contenido de compuestos secundarios y menor dureza foliar. Por ejemplo, Dudt v Shure (1994)
examinaron los cambios cn el contenido foliar dc compuestos fendlicos en dos cspecies de
plantas de un bosque templado bajo cinco diferentes condiciones de luz, y encontraron que ¢l
contenido de compuestos fendlicos estaba positivamente correlacionado con la disponibilidad de
luz. Por otro lado, sc ha visto que, en gencral, las plantas que crecen en sombra tienden a tener
menor durcza foliar. Alcala (1994) encontrd que de D. coccineg presenta mayor durcza foliar en
plantas de sol que en plantas de sombra; asimismo, observd que bajo condiciones de laboratorio
S purpurascens tenia un mejor desarrolio cuando se alunentaba de hojas de sombra que cuando

lo hacia con hojas de sol.
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En el ambiente sombreado las dos especies de lepiddpteros pueden encontrar un refugio
contra los cambios drésticos de temperatura, contra los vientos y posiblemente contra los
parasitoides y depredadores; sin embargo, no se conocen lfas temperaturas dptimas de desarrollo
de estas especies, asi como tampoco existen datos sobre los niveles de depredacién o
parasitoidismo que presentan.

Senecio praecox es consumido principalmente por S. purpurascens {obs. pers). Este
chapulin ha sido considerado el herbivoro generalista mds importante del Pedregal, por la
cantidad de plantas de las que se alimenta (Mendoza y Tovar, 1996), por su abundancia vy
biomasa (Rios-Casanova, 1993) y por la energia que fluye a través de él (Cano-Santana, 1994).
Sin embargo, su distribucién durante la temporada de [luvias es preferentemente en sitios
soleados {Cano-Santana, [994), lo cual puede explicar los mayores niveles de dafto en plantas de
sol de § praecox. Se ha sugerido que S. purpurascens se distribuye preferentemente en sitios
soleados debido a la mayor diversidad de especies vegetales en estos sitios y a que requiere de
alta incidencia de luz para termorregular (Mendoza y Tovar, 1996). S. purpurascens iambién se
alimenta de V. virgata, sin embargo, lo hace con mayor intensidad durante ios meses de
noviembre y diciembre (Mendoza y Tovar, 1996), probablemente porque muchas especies
vegetales tiran sus hojas o mueren en esa temporada, por lo que la comida es mas escasa, pero
también porque en noviembre V. virgate florece, y las flores de esta especie son altamente
consumidas por este chapulin (obs. pers.).

De esta forma, para determinar las causas de la variacidn de los niveles de dafio entre
ambicntes es necesario cvaluar el efecto del ambiente sobre la distribucién de los insectos

herbivoros y sobre el contenido de defensas de las plantas.

6.4. Comparacion de las {asas de herbivoria entre especies

En general, los contenido de agua y nitrégeno foliar no afectaron considerablemente la
variacion de las tasas de herbivoria entre especices; sin cml:;argo, en el mes de octubre las tasas de
herbivoria tuvieron una correlacién positiva con ambos componentes foliares. indicando que cn
ese mes los herbivoros buscaren alimentarse de plantas con alio contenido de agua y nitrdgene, ¢
de uno de estos componentes (ya que estan correlacionados). En octubre ¢l contenido de agua

explico el 39.6% de la vanacidn, mientras que ¢l nitrdgeno explicd ¢l 33.4%. lo que sugicre que
g
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el contenido de agua afectd en mayor medida a las TH. Sin embargo, existen algunas
caracteristicas que ponen en duda la importancia del contenido de agua sobre las TH. La primera
es que en el mes de octubre la mayoria de las especies no presentaron diferencias significativas en
su contenido foliar de agua; las (nicas especies que difirieron significativamente del resto fueron
Senecio praecox y Baccharis sordescens. La segunda es que, al parecer, en octubre €l agua no es
un factor limitante, ya que a excepcion de B. sordescens todas las especies presentaron un
contenido de agua superior al 75% y este conienido de agua puede ser suficiente para que los
herbivoros tengan un buen desarrolio (Scriber y Slansky, 1981). Por dltimo, se ha reportado que
el chapulin Sphenarium purpurascens no muestra, en el campo, una preferencia sobre las plantas
con mayor contenido de agua (Mendoza y Tovar, 1996), por lo que siendo éste el principal
causante del dafio foliar durante la temporada de 1luvias, se podria esperar que el contenido de
agua no tuviera un gran efecto sobre los niveles de herbivoria que sufren las plantas. Por su parte,
el nitrogeno parece ser un recurso escaso en el mes de octubre ya que s6lo tres especies tuvieron
un contenido superior al 3% de su peso seco, por lo que podria jugar un papel importante en las
TH que manifiestan las plantas. No obstante, la variacién del conotenido de nitrégeno entre
especies no parece ser muy alta. Asimismo, no s¢ puede descartar la posibilidad de que la calidad
del nitrogeno esté afectando las TH, pero no es posible reconocer su efecto con los datos que aqui
se presentan.

Es cvidente que para explicar [a variacién del dafio entre especies es necesario contemplar
una gama mds amplia de atributos de las plantas como su distribucién espacial v sus
caracteristicas defensivas. Por cjemplo, Graphalium canescens sufrié poco dafio debido
probablemente a que sus hojas son densamente pubescentes (obs. pers.); asimismo, la dureza de
las hojas de Laguscea rubra pudo ser la causa de sus bajas TH al comienzo de las lluvias, ya que
se ha visto que existe una correlacion negativa entre las preferencias alimenticias de los dos
primeros estadios ninfales de Sphenarium purpurascens y la dureza foliar de varias especies de
plantas (Mcndoza y Tovar, 1996). Dahlia coccinea cscapéd temporalmente de los herbivoros, ya
que produjo sus hojas en una temporada de baja biomasa de herbivoros. Por su parte Senecio
praecox (sombra) v V. virgata (sol) escaparon espacialmente de sus herbivoros, ya que ambas
cspecics presentaron sigmficativamente menor dafio en un ambiente que en otro. Finalmente, las

cspecies que presentaron mas daiio en su promedio anual fueron Bidens odorata.  Euwpatorium
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arsenei y Piqueria trinervia que es probable que estén poco defendidas dado su estado sucesional

¥y su alta tasa de crecimiento (Coley ef al, 1985).

6.5. Herbiveria floral

La causa principal de la diferencia en los niveles de herbivoria floral entre especies que
florecieron durante la temporada de iluvias y las que lo hicieron durante la de secas fue la
variacion en la abundancia de insectos herbivoros.

La fenclogia floral es una caracteristica biologica que esta sujeta a la seleccidén natural,
por lo que, es probable que el florecer en la temporada de baja abundancia de herbivoros sea una
adaptacién de las plantas para evadir depredadores; sin embargo, con estos datos no podemos
afirmar que este fendmeno ocurrié con algunas especies de este estudio como S praecox y E.
petiolare, ya que la herbivoria floral es sélo una de las muchas variables que tienen la capacidad
de afectar la fenologia floral de las plantas.

La alta variacidn de los niveles de herbivoria floral entre plantas que florecieron durante la
temporada de lluvias sugiere que existen otras variables, ademas de [a abundancia de herbivoros,
que pueden afectar los niveles de dafio que sufren las flores.

Como se menciond S. purpurascens es un de los principales antofagos de las Compositae
del Pedregal ya que se alimenté de fas flores de ochoe de las especies incluidas en este estudio. Las
inflorescencias de las especies que fueron consumidas por § purpurascens variaron en su tamafio
y nimero de flores, pero todas .tienen cabezuelas liguladas y flores con corola amplia; en cambio
las especies que fueron consumidas en menor grado por este chapulin (Baccharis sordescens y
Zinnia peryviana) tienen cabezuelas compactas, con flores con corola reducida y gran cantidad de
vilano. Esto puede sugerir que las caracteristicas anatémicas de las flores afectaron ¢l dafio por S.
purpurascens; cvidentemente, si no hay otras variables importantes como defensas quimicas, Por
olra parte, este chapulin y otros herbivoros se distribuyen diferencialmente en el Pedregal (Rios-
Casanova. 1993; Cano-Santana, 1994) por lo que la distribucién de las plantas es probable que
pucda afectar los niveles de dafio. Por cjemplo, Figueroa, {1997) observé que las flores de D.
coccinea normalmente presentaron mds daiio en [as plantas que crecen en sitios soleados que en

sombreados.
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Rhoades y Cates (1976) y Rhoades (1979) sugiricron que las flores pueden presentar
defensas quimicas antiherbivoros mas eficientes que las que contienen las hoas, debido al gran
valor que poseen las flores para la planta en términos de su adecuacion. En este sentido, se ha
observado en condiciones de laboratorio que Sphenarium purpurascens presenta reacciones de
intoxicacion cuando consume altas cantidades de flores de Piqueria trinervia (E. Camacho, obs.
pers), por io que, es probable que las flores de P. trinervia y otras especies estén defendidas por
metabolitos secundarios.

Las flores de Baccharis sordescens y Zinnia peruviana fueron consumidas principalmente
por larvas de dipteros. Estas larvas se alimentaron de évulos y semiltas. Al parecer la principal
especie de diptero que parasita a Z peruviana no es la principal especie que parasita a B.
sordescens (obs. pers.), pero no se sabe si estas especies de plantas comparten algin diptero
parasito. Segin los resultados de infestacién de B. sordescens los dipteros supieron diferenciar
enire sexos, ovipositanto preferentemente sobre las flores femeninas. Seria interesante saber
como es que reconocen el sexo de las flores dado que ovipositan sobre la flor cuando esta en
botén (obs. pers.). Por otra parte, es probable que la eleccion de hospedero por estos dipteros
pueda ser afectada por el namero de flores, ovulos o semillas por inflorescencia y por sus
competidores, El namero de évilos o semillas cn la inflorescencia indica fa abundancia de
recurso para estos herbivoros dado que permanecen en ella durante todo su desarrollo larvario. De
esta forma si no hay recursos suficientes se puede ver afectado el desempefio de estas larvas. Con
respecto a esto, en varios trabajos se ha visto que las flores grandes con mayor nimero de
semillas tienden a sufrir mds daiio por herbivoros (que se alimentan de évulos y semillas) que las
flores con pocas semillas (Zimmerman, 1980; Molau ef 2., 1989; Brody, 1992; Ehrlen, 1996). v
que st en una flor hay un exceso de larvas, cstas pueden morir por causas densodependientes
(competencia y canibalismo) (Zimmerman, 1980; Brody, 1992). Por otra parte, €l dafo en las
flores por otros herbivoros puede prevenir a los dipteros para ovipositar sobre eilas (Evans ef al,
1989). También, el dafio por otros herbivoros pucde acabar con los recursos y el habitat de cstas
larvas (Evans ef af, 1989).

Cabe scialar que los niveles de herbivoria florales que aqui se reportan dan una 1dea de la
presién que cjercen los herbivoros sobre las plantas; pero no dan informacién sobre la reduccion

en la produccion de semillas, ya que csto depende de que parte de Ia flor fue daiiada.
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6.6. Conclusiones y perspectivas

Una conclusion clara de este trabajo es que los mayores niveles de herbivoria foliar de las
Compositae del Pedregal de San Angel se presentaron al final de la temporada de lluvias de esta
comunidad, en los meses de septicmbre, octubre y noviembre. Dado que estos meses concuerdan
con el fin de la temporada de crecimiento de la mayoria de las plantas serfa interesante conocer si
el dafio que se produce en esta temporada afecta la asignacidn de recursos hacia la reproduccién o
si las plantas pueden compensar el dafio.

El contenido de nitrdgeno y agua de las hojas no explicaron la variacion de las tasas de
herbivoria entre especies, por lo que para explicar esta variacién es necesario considerar una
gama mds amplia de caracteristicas de las plantas que pueden afectar: (1) las preferencias de
consumo de los herbivoros como las defensas antiherbivoro sobre todo la dureza foliar, v (2) la
facilidad de encuentro de los herbivoros con las plantas como la distribucion espacial de las
plantas. Asimismo, seria importante reconocer a los herbivoros asociados a cada especie.

Las tasas de herbivorfa son afectadas por el ambiente; sin embargo, para determinar las
causas de esta variacién es necesario conocer a los herbivoros asociados a las plantas y ver si
varia su distribucion entre ambientes. Asimismo, habria que evaluar si las plantas presentan
diferencias en su contenide de defensas por efecto del ambiente, y de ser este el caso seria util
conocer experimentalmente el efecto del balance entre la calidad nutricional y el contenido de
defensas sobre las tasas de consumo y 1z eficiencia de uso del alimento por los herbivoros.

La abundancia de los herbivoros fue el principal determinante de la variacién de los
niveles de herbivoria floral entre especics que florecieron durante la temporada de [luvias y las
que florecieron durante los meses secos. Dados los altos niveles de dafio floral de algunas
especies vy la variacién en los tejidos florales removidos surgen una variedad de preguntas que
pueden ser abordadas en estudios futuros: jel dafio en ligulas y corola reduce 1a eficiencia de la
polinizacién?; ;la remocion de {lores promucve el aborto de otras flores en la inflorescencia?;
dos insectos destruyen la misma proporcion de f{lores a través de la temporada de floracion?; ;las
plantas pueden compensar la pérdida de flores por herbivoria?; ;la disminucion en la produecisn
de semillas reduce ¢l reclutamiento de plantulas?, ;el dafio en flores afecta los patrones de
floracién? Finalmenie, scria intcresante hacer un estudio detallado de la interaccion de B,
sordescens 'y Z. peruviana con sus depredadores, reconociendo su nivel de especializacion, la

existencia de interaceiones maltiples y sus implicaciones evolutivas.
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