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"I established the cpposite view, that this history of the embryo (ontogeny) must be
completed by a second, equally valuable, and closely connected branch of thought
- the history of race (phylogeny). Both of these branches of evolutionary science
are, in my opinion, in the closest causal connection; this arises from the reciprocal
action of the laws of heredity and adaptation... ‘ontogenesis is a brief and rapid
recapitulation of phylogenesis, determined by the physiological functions of

heredity (generation) and adaptation {maintenance)."
E. Haeckel 1899

“The affinities of alf the beings of the same class have sometimes been
represenied by a great tree. | believe this simile largely speaks the ruth. The
green and budding twigs may represent existing species, and those produced
during each former year may represent the long succession of extinct species...
The limbs divided into great branches, and these into lesser and lesser branches,
were themselves once, when the tree was small, budding twigs, and this connexion
of the former and present buds by ramifying branches may well represent the
classification of all extinct and living species in groups subordinate to groups...
From the first growth of the tree, many a limb and branch has decayed and
dropped off, and these lost branches of various sizes may represent those whole
orders, families, and genera which have now no living representatives, and which
are known to us only from having been found in a fossil state... As buds give rise
by growth to fresh buds, and these, if vigorous, branch out and overtop on all a
feebler branch, so by generation | believe it has been with the great Tree of Life,
which fills with its dead and broken branches the crust of the earth, and covers the
surface with its ever branching and beautiful ramifications”

Ch. Darwin 1859
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RESUMEN
Con aproximadamente 800 especies, el género Crofon tiene una amplia
distribucién en las zonas tropicales del mundo. En México se conocen alrededor
de 100 especies, y doce han sido descritas para la regién de Chamela. Este
grupo de especies relacionadas y simpatricas se eligié para evaluar fa importancia
de la filogenia en la interpretacion adaptativa de rasgos relacionados con la
resistencia a los herbivoros. El método cladista se usé para establecer las
relaciones filogenéticas entre las especies de Croton. El grupo externo utilizado
para "enraizai” el arbol filogenético fue Farenheitia. En el presente estudio se
reconstruyd una filogenia para las especies del género basada en 23 caracteres
morfologicos. Se midié la pubescencia foliar y los niveles de resistencia al dafio
causado por herbivoros. Se presenta un arbol de consenso estricto de longitud
100 e indice de consistencia = 0.53. Usando la filogenia se “‘maped” el rasgo de
interés ecoldgico, la resistencia a los herbivoros, y utilizando el analisis de
autocorrelacion filogenética se obtuvieron coeficientes negativos p, -0.64
(resistencia), —0.74 (pubescencia haz) y -0.92 (pubescencia envés), asi como los
respectivos valores filogenéticos y especificos. Se encontré que el componente
filogenético explica el 40% de la varianza en la distribucién del rasgo entre
especies cercanas y esto indica que existe un efecto filogenético que explica los
niveles de resistencia al dafio entre las especies de Crofon. Se discuten los
valores especificos de cada especie y se interpretan como adaptaciones

independientes,



INTRODUCCION

Emst Haeckel acund, entre otros, el término de filogenia, y en 1866 propuso el
primer arbol filogenético en su obra “Morfologia General de los Organismos”, en el
cual se sugieren las relaciones entre los principales reinos conocidos hasta
entonces (Monera, Protista, Plantae y Animalia). Asi mismo, en 1874 formulé el
arbol filogenético del hombre cimentado en su teoria denominada Gastraea.
Ambos arboles estan basados en estudios de embriologia, anatomia comparada y
paleontologia, cuyas raices y la mayoria de sus ramas se derivan de los principios
de recapitulacion o “ley biogenética” y heterocronia [Fig. 1 (Gould 1977,1992)].

No obstante, Charles R. Darwin propuso en 1859, en el “Origen de las
Especies”, en el apartado del capitulo IV, denominado, “Efectos probables de la
accion de la seleccién natural, a través de la divergencia de caracteres yla
extincion, en los descendientes de un ancestro comun”; 1a explicacion plausible de
como se generan las variedades, mediante un diagrama similar a un arbol
flogenético (Fig. 2). En tal diagrama queda implicita la accién de la selecci6n
natural sobre las especies. A partir de las propuestas anteriores, es posible
establecer, mediante la genealogia y las relaciones evolutivas entre grupos
ancestrales y descendientes, que todos los seres vivos estan relacionados en
mayor 6 menor grado y, mediante el planteamiento de hipétesis, se indican
aspectos de su historia evolutiva (Eldredge y Cracraft 1980; Sober 1988; Hull
1988).

La genealogia se determina mediante las caracteristicas o atributos

intrinsecos de los grupos y la evolucién se refieja en los cambios ocurridos en
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Figura 1. Primeros arboles filogenéticos propuestos por Haeckel. A) Tomado de la Morfologia
general de los organismos de 1866. B) Tomado de la teoria Gastraea de 1874. Ambos arboles
estan basados en estudios de embriclogia, anatomia comparada y paleonologia, cuyas raices
y la mayoria de sus ramas, se derivan de los principios de la recapitulacién y de la heterocronia.
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ellas. Tales cambios son el resultado de procesos de seleccion natural y
adaptacion. La “descendencia con modificacion” asume que todos los caracteres
observados en un organismo muestran ya sea una condicién primitiva o derivada,
y son la base de las hipdtesis propuestas sobre |a genealogia de los diversos
grupos de seres vivos.

Histéricamente se han desarrollado varios métodos de analisis para
proponer hipétesis genealdgicas o relaciones filogenéticas entre los organismos,
asi como sistemas de clasificacién (Hull 1988). Un método de andlisis es la
escuela evolucionista, representada por E. Mayr, G. Simpson y V. Grant, quienes
propusieron utilizar intuitvamente los principios de la teoria neodarwinista y la
genética de poblaciones. Estos autores definen a las relaciones filogenéticas con
base en caracteristicas ancestrales compartidas. Esta escuela analiza tanto a la
genealogia como a las semejanzas adaptativas con un énfasis en los procesos
evolutivos y adaptativos para delinear la historia evolutiva de los grupos.

Otra escuela dirigida por un grupo de investigadores que definen a las
relaciones entre los organismos con base en la semejanza fenotipica de todos sus
caracteres, utilizaron diferentes métodos cuantitativos y estadisticos para
determinar la relacion de la similitud entre los organismos, escuela llamada
taxonomfa numérica o fenética (Sokal y Michener 1958; Sneath y Sokal 1973).

La tercera escuela es la taxonomia cladista, que se origina a parﬁr delas
ideas propuestas por W. Hennig (1 966), y define a las relaciones filogenéticas de
acuerdo con las caracteristicas derivadas compartidas; es decir, las relaciones

genealdgicas son la base de Ia clasificacion.
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La sistematica filogenética es probablemente una de las disciplinas mas
solidas en biologia, debido a que los procesos de reconstruccion de la historia
evolutiva de los seres vivos se basan en la mayoria de los datos bioldgicos
disponibles. Por ejemplo, los datos comparativos de la estructura, funcién,
desarrollo, genética, ecologia y comportamiento de los organismos, contribuyen a
entrelazar el modelo de las relaciones evolutivas entre ios organismos (Pagel y

Harvey 1988; Losos 1990; Brooks y MclLennan 1991).

Método Comparativo

El método comparativo fue empleado por Darwin para analizar fa frecuencia de
especies dioicas de la flora de la Gran Bretana (Harvey y Pagel 1991). Mediante
un argumento comparativo, encontré que la frecuencia de especies dioicas es
superior en los arboles que en las plantas herbaceas. Darwin propuso que la
tendencia al dioicismo se explica por el mayor riesgo de autofertilizacion de los
arboles debido a que presentan un mayor ndmero de flores.

Los métodos comparativos han recibido mucha atencién en la literatura
reciente (Ridley 1983; Felsenstein 1985; Grafen 1989; Maddison 1990; Gittleman y
Kot 1990; Harvey y Pagel 1991; Brooks y McLennan 1991; Jordano 1995). Dichos
métodos combinan andlisis estadisticos tradicionales con el conocimiento de las
relaciones filogenéticas de las especies. En particular, estos métodos reconocen
que las especies no son muestras independientes de una distribucién comun, y
que las caracteristicas fenotipicas pueden correlacionarse debido a su
descendencia histérica y a su herencia filogenética. Los métodos comparativos

desempenan un papel importante en estudios que analizan los procesos de
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adaptacion y de correlacidn ecolégica entre taxa. Sin duda, las caracteristicas
morfolGgicas que son propias de las especies, son el resultado de la evolucién
biol6gica a través de la seleccién natural.

Ei método comparativo es una herramienta (til que permite reconstruir las
relaciones filogenéticas de un grupo determinado de especies, y dichas relaciones
son utilizadas como marco de referencia para tratar de explicar el origen evolutivo
¥ la diversificacion de los caracteres (Coddington 1988). La sistemética
flogenética propone que: “todos los organismos vivos y extintos, tienen una
posicion especial en un arbol filogenético hipotético que esta enraizado desde €l
origen de la vida en el planeta” (Brooks y McLennan 1991, p. 34). Sin embargo,
debido a que los caracteres son rasgos distintivos de los organismos, y que estan
situados en dicho 4rbol, corresponden a una serie de puntos que se incrementan
durante su historia evolutiva. Recientemente se proponen arboles filogenéticos en
los cuales los taxa puedan situarse en el orden genealdgico aproximado, y los
caracteres estén indicados desde su aparicion (Brooks y McLennan 1991).

Los biblogos comparatives con frecuencia utilizan la similitud como un
indicador de relacién. En 1966 Hennig propuso que existen diferentes tipos de
similitudes y de relaciones, enfatizando que el objetivo primordial de la sistemética
debe ser esquematizar un tipo especial de similitud (homologia) y que cuando se
emplee para construir relaciones filogenéticas debe incluirse en un sistema
general de referencia en biologla comparativa. Asimismo, Hennig propuso que
este sistema se basa en la reconstruccién de relaciones filogenéticas de los
rasgos compartidos homélogos, porque todas las homologias covarian entre si y

con la filogenia. Otros tipos de similitudes, las homoplasias (i e., parecido
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estructural debido a paralelismo o evolucion convergente mas que a una
ascendencia comun, similitud no homéloga), no son filogenéticamente informativas
porgue no covarian y la evolucion presupone la unién genealégica entre las
especies que ha sido el principio bicldgico desde el planteamiento de las ideas de
Darwin en 1859, por lo que la perspectiva de Hennig debiera parecer
completamente inobjetable. Sin embargo, responder a dicha perspectiva con el
orden siguiente: “)) conocer {a filogenia, i) obtener las homologias y, iii) construir la
flogenia”, supone que esta relacién hace a la reconstruccién filogenética
ireductiblemente circular. Sin embargo, Hennig ahadié que el andlisis filogenético
debe abordarse con el supuesto de que todos los caracteres que conforman un
criterio no filogenético para la homologia sean, de hecho, homélogos
evolutivamente. Por consiguiente, la propuesta no es circular porque las
homologias indican relaciones filogenéticas y estan determinadas sin una
referencia a priori para una filogenia, mientras que las homoplasias son
inconsistentes y estan determinadas como tales en referencia a la filogenia.
Asimismo, reconocié tres tipos de caracteres; i) caracteres generales compartidos,
que identifican a un grupo de taxa como un grupo, ii) caracteres derivados
compartidos, gue indican las relaciones entre taxa dentro del grupo v, iii)
caracteres Unicos, los cuales identifican a un taxa particular dentro del grupo.

Los caracteres homélogos pueden ser de dos tipos: i} sinapomérficos (i e.,
caracteres derivados compartidos que indican relaciones filogenéticas limitadas a
un subgrupo de los taxa en estudio (grupos monofiléticos); y i) simplesiomérficos
(f e. caracteres primitivos compartidos) presentes en todos los miembros del grupo

que carecen de importancia para reconstruir las relaciones dentro del grupo,
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asimismo, pueden estar fuera del grupo en cuestién, por lo que es factible su
utilidad para establecer relaciones filogenéticas a otro nivel {f e. géneros, familias,
etc.). Ademds, existe una categoria separada, la homoplasia o “falsa homologia”,
la cual no dice nada de las relaciones entre taxa, pero si sélo las homologias
especiales compartidas denotan relaciones filogenéticas particulares en el grupo
de estudio, entonces los caracteres deben asignarse a una de las tres categorias
de homologia antes de determinar la utitidad del estudio filogenético. El riesgo de
circularidad es alto: “si dos taxa estan relacionados, entonces un caracter que
comparten en comdn, es una homologia especial compartida y, por lo tanto, este
caracter puede ser utilizado para determinar si los taxa estan relacionados™. Esta
determinacion puede hacerse al comparar el estado de cada caracter en el grupo
de estudio con el estado de los mismos caracteres en una o mas especies fuera
del grupo de estudio (grupo externo).

Cada caracter est independientemente asignado a un estado particular de
homologia (general, especial o dnica), dependiendo de las propiedades en las
especies para las cuales las relaciones filogenéticas no han sido evaluadas
(grupos externos). Comparar la filogenia con grupos externos, permite distinguir
dichos caracteres: “generales”, “especiales” y “Onicos".

Recientemente se han desarrollado métodos para determinar las
asociaciones entre caracteres y los niveles de congruencia filogenética entre las
diversas caracterfsticas biolégicas, que estan emergiendo como la base central
para probar las hipétesis (i. e., relaciones ancestro-descendiente enfocadas con la
base adaptativa de un rasgo probado con un enfoque comparativo) en biclogia

evolutiva (Miles y Dunham 1993; Eggleton y Vane-Wright 1994; Equiarte 1995;
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Eguiarte et al. 1997). En los estudios comparativos, el tratamiento de los
caracteres es un problema complejo, debido a que las caracteres pueden ser de
dos tipos i)discretos, con estados mdltiples o binarios, y ii)continuos o
cuantitativos. Actualmente se dispone de varios métodos para interpretar ambos
tipos de caracteres en un arbol filogenético (Felsenstein 1985; Maddison 1990).

Estas propuestas comparten el objetivo de revelar cémo los cambios
evolutivos entre caracteres estdn correlacionados a través de )a historia evolutiva.
Para llevar a cabo este objetivo, los cambios en el estado del caracter estan
reconstruidos sobre las ramas de un &rbol filogenético y por lo tanto, las pruebas
estadisticas permiten determinar el nivel de asociacién entre los rasgos a o largo
de dichas ramas.

Los métodos para analizar correlaciones entre caracteres en un contexto
flogenético han sido desarrollados recientemente, por ejemplo: tablas de
contingencia, estados independientes, cambios concentrados, autocorrelacion
flogenética. Cada propuesta tiene un conjunto de supuestos con respecto al
tratamiento de fos caracteres y el proceso evolutivo. Por otra parte, Ias diferencias
entre las técnicas proporcionan una serie de vias para entender con mas detalle

los patrones evolutivos entre los caracteres de interés.

Autocorrelacion Filogenética
Al trabajar con especies contemporaneas y realizar estudios comparativos, no
podemos de manera independiente y directa, medir los valores especificos y

filogenéticos de cualquier especie por separado. En cambio, se puede utilizar fa
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informacién de grupos de especies relacionadas filogenéticamente para evaluarlas
estadisticamente.

¢Como podemos medir cuantitativamente Ia relacién entre especies? En
términos filogenéticos, una alternativa es utilizar la autocorrelacion fitogenética, la
cual considera que los atributos de las especies son una funcién parcial de sus
relaciones filogenéticas y permite estimar la covarianza entre valores de los
caracteres en las especies relacionadas. Sin embargo, esta covarianza puede
representar el valor total de los caracteres y su valor filogenético (Cheverud et al.
1985). Una consideracién importante en el anélisis de autocorrelacién filogenética
es la construccién de la matriz de conectividad filogenética W, la cual representa el
nivel de relacién filogenética entre pares de especies.

La autocorrelacion filogenética es un método que divide la variacién de los
caracteres fenotfpicos en componentes filogenéticos y especificos, y es
conceptualmente similar al método empleado por Stearns (1984) segin Harvey y
Page! (1991). La autocorrelacion filogenética pone a prueba la refacién del
fenotipo (i . caracteristicas morfoldgicas) de una especie con base en los
fenotipos de otras especies en la muestra, es decir, especies del mismo género,
que tipicamente se encuentran mds relacionadas entre si, taf vez una
consecuencia probable es, que las especies relacionadas estrechamente no son
independientes del cambio en sus caracteres.

La autocorrelacién filogenética propuesta por Cheverud ef al. (1985) es un
modelo que permite analizar cuantitativamente a los efectos filogenéticos y
especificos en la distribucion de los caracteres medidos entre un grupo de

especies. Los rasgos morfolégicos estan divididos en dos componentes: i) valores
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especies. Los rasgos morfoldgicos estan divididos en dos componentes: i) valores
filogenéticos (heredados por especies ancestrales) y i) valores especificos
(resultado de evolucion independiente). Esto permite una medicién cuantitativa de
la inercia o carga filogenética, desplegada por un caracter en un linaje, lo cual
conduce a que las preguntas concernientes a la importancia relativa de las
restricciones filogenéticas en evolucion puedan responderse. Separar los efectos
filogenéticos de los especificos, permite que los factores filogenéticos sean
analizados comparativamente como rasgos adaptativos entre el grupo de especies
estudiadas (Cheverud et al. 1985; Gittleman y Kot 1990; Miles y Dunham 1992;
Edwards y Naeem 1993; Jordano 1995; Westneat 1995; Blumstein y Armitage
1997; Carriére et af. 1997).

Tratar de definir el efecto filogenético queda implicito en los analisis
comparativos recientes de, por ejemplo, Ia variacion de historias de vida y la
importancia potencial de la filogenia para [a interpretacién de los patrones
evolutivos. Sin embargo, el estudio de la evolucién de historias de vida, sugiere
que las similitudes en los caracteres reproductivos o demograficos dentro de un
grupo de especies, se deben a respuestas evolutivas independientes {Brooks y
McLennan 1991; Morales 1993). Se ha demostrado que una gran proporcion de la
variacion en un caracter puede deberse también a |as afinidades filogenéticas de
las especies. De acuerdo al nivel taxondmico en el cual se realicen las
comparaciones, se pueden establecer los patrones de evolucién de rasgos

particulares (p. gf. tiempo para alcanzar la madurez sexual) (Stearns 1984).
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Herbivoria, ficomas foliares y adaptacién

La interaccion planta-herbivoro es quiza la interfase bidtica de mayor interaccion
que ha generado gran parte de la diversidad organica terrestre (Ehrlich y Raven
1964). La herbivoria es la interaccion entre plantas y animales en la cual e!
herbivoro consume tejido vegetal vivo de diversas estructuras de la planta y
frecuentemente reducen el desempefio o la adecuacién de las plantas. A suvez,
la planta trata de “repeler” el ataque mediante defensas quimicas y/o fisicas
(Crawley 1983; Dirzo 1984; Marquis 1984,1992: Coley y Barone 1996).

Tanto la teoria de la coevolucion entre plantas y herbivoros (Ehrlich y
Raven 1964) como las teorias de la defensa en plantas (Feeny 1976; Rhoades y
Cates 1976; Coley et al. 1985), establecen que las caracteristicas defensivas de
las plantas, ya sean quimicas o fisicas, han evolucionado para reducir o eliminar el
dafio causado por los herbivoros. También se asume que dichas caracteristicas
defensivas han tenido un papel critico en la direccidn de la evolucién de las
interacciones entre plantas y herbivoros, Sabemos que las caracteristicas de las
plantas pueden tener efectos negativos en sus consumidores, y que los herbivoros
podrian ejercer una fuerte seleccién en las plantas. Sin embargo, tenemos pocas
evidencias inequivocas de que las plantas hayan respondido a la seleccion
(Marquis 1992; Nufiez-Farfan 1991). El sistema mas obvio para obtener
informacién sobre ia historia evolutiva de las interacciones planta-herbivoro, es el
registro fosil, pero es muy pobre para plantas e insectos y provee pocas pistas de
los caracteres de las plantas que con frecuencia no se fosilizan, Y que

probablemente hayan sido utilizados para su defensa.
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En el estudio de coevolucion de Ehrlich y Raven (1964) existe informacion
atil para intentar la reconstruccién de las filogenias entre mariposas y plantas. Sin
embargo, es un importante punto de partida para intentar ia reconstruccién de las
filogenias con base en la informacion de su estudio, y por supuesto, hechando
mano de estudios recientes, aunque, en palabras de Ehrlich y Raven (1964 p. 605)

“The reconstruction of phylogenies on the basis of this sort of information
would seem an unwarranted imposition on the data, since evolutionary rate and
time are still inseparable’.

Ademas, es muy importante que los patrones observados en el estudio de
coevolucién de Ehrlich y Raven, claramente sefialan la importancia critica de |a
bioquimica, por una parte, como un factor que “gobierna” las relaciones entre
ambos grupos, y por otra parte, las defensas mecanicas de ias plantas (i e.
tricomas, dureza, etc.). Asimismo, el grado de plasticidad en la respuesta
quimioreceptiva y el ajuste fisioldgico en las poblaciones de mariposas, a diversos
metabolitos secundarios producidos por las plantas (i e. alcaloides, terpenos etc.),
deben influir en gran medida en el proceso de sus radiaciones adaptativas.

Los tricomas foliares son una defensa fisica, y pueden influir
significativamente en la resistencia de las plantas al dafio causado por herbivoros
invertebrados (Agren y Schemske 1994: Bjérkman y Anderson 1990; Levin 1973
Marquis 1992; Wilkens ef al. 1996: Woodman y Wilson 1991). Ademas, es
probable que sean una “adaptacién” a la presion selectiva que ejercen los
herbivoros en los tejidos vegetales. Bjérkman y Anderson (1990) evaluaron que
los tricomas glandulares producen compuestos secundarios gue los hacen mas

efectivos contra organismos fitéfagos. Asimismo, Agren y Schemske (1994)
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probaron la hipétesis de que una alta densidad del numero de tricomas, provee
resistencia contra herbivoros e incrementa la produccion de frutos en una
poblacion de Brassica rapa. Otro ejemplo es el trabajo efectuado por Wilkens ef
al. (1996) que aborda la teoria de la disponibilidad de recursos asociada a los
tricomas defensivos en Lycopersicon esculentum. En este trabajo se determing
como la disponibilidad de recursos influyé sobre la asignacion a la defensa en
tricomas, demostrando que, tanto tricomas glandulares y aglandulares en
ambientes pobres y ricos en luz y agua, impidieron al gusano Manduca sexta
buscar y consumir tejide vegetal.

Mediante un analisis comparativo es posible establecer queé fan
frecuentemente y en qué condiciones, ha evolucionado la resistencia a los
herbivoros. Por ejemplo, si un andlisis filogenético revelara que las especies en
ambientes con mas herbivorfa han desarrollado mas defensa, seria informacion
Util para interpretar los mecanismos evolutivos que han moldeado la interaccion
planta-herbivoro.

Con las ideas anteriormente expuestas (filogenia, herbivoria, adaptacion y
tricomas), se planted realizar un estudio intragenérico respecto a la relacién entre
caracteristicas potencialmente defensivas de las plantas (i e. tricomas foliares) ios
cuales podrian potencialmente operar como caracteres defensivos, par ejemplo,
xeromorfia, desecacion y la resistencia a los herbivoros. Para ello se eligio al

género Croton en la selva seca de Jalisco México.
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OBJETIVOS

En el presente estudio se plantean dos preguntas principales, en las cuales se
combina un arbol filogenético elaborado con datos de la anatomia comparada con
prfncipal énfasis en los tricomas foliares, y la medicién de la proporcion del dafo
causado por insectos folivoros, para analizar la evolucién de la resistencia en un
grupo de plantas del género Croton (Euphorbiaceae). Las preguntas especificas
son;

¢ Qué fraccion de la varianza fenotipica total de la pubescencia de las hojas
de Croton puede ser explicada por ancestria compartida? La variacién residua,
no debida a la filogenia, podria ser interpretada como el resultado de fuerzas
selectivas ("adaptaciémes sensu stricto” Gould y Vrba 1982) [parcialmente
ejercidas por fos herbivoros]

¢Son los tricomas caracteristicas adaptativas para disminuir o evitar el dafio
al follaje contra herbivoros cuando se toma en cuenta a la afinidad filogenética
entre las especies? Sila afinidad filogenética explica una amplia fraccion de la
varianza fenotipica total, entonces se puede esperar una limitante clara para la

modificacién evolutiva de la pubescencia.

Antecedentes de Croton

Farnsworth et al. (1969} realizaron la revisién fitoquimica de 80 especies del
genero, la cual se enfocé a los alcaloides, saponinas, taninos y flavoncides.
Asimismo, se mencionan las propiedades que los compuestos secundarios

confieren en varios aspectos de interés biolégico: antimicrobiana, antimalaria,
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insecticida, antitumoral en leucemia, y resaltan ia propiedad anestésica local de la
crotonosina IV y la pronuciferina XII.

Otro trabajo realizado por Webster (1996), aporta evidencia de la gran
variacién morfologica presente en los tricomas foliares de 120 especies del
género. Y propone que la evolucion morfoldgica de la pubescencia procede de
tricomas “estrellados o fasciculados” hacia los “simples o dendriticos” (cf. Figs. 3 y
4). Sin embargo, no se ha reportado trabajo alguno que manifieste las
caracteristicas defensivas contra herbivoros (i e. tricomas y compuestos quimicos)
en alguna especie def género Croifon.

Dominguez y Bullock (1989), corroboraron que el viento es el principal
vector del polen en C. suberosus. Asimismo, en el trabajo sobre la funcién del
nectar floral de C. suberosus, (Dominguez et al. 1989) sugieren que atrae
principaimente a depredadores de herbivoros (avispas), en lugar de ser una
recompensa para la polinizacién. Sin embargo, los niveles observados del dafio
foliar por herbivoros son extremadamente bajos aun cuando pruebas del
laboratorio indicaron que el follaje es aceptable a herbivoros generalistas.
Ademas, demostraron que las avispas Polistes instabilis defienden a la planta
mientras forrajean en busca del néctar floral, ya que la proporcion de larvas
atacadas por avispas fue mayor en plantas con inflorescencias, que en plantas
donde experimentalmente fueron removidas,

Otro trabajo que menciona la herbivoria de Crofon pseudoniveus es el

realizado por Filip ef af. (1995), en el cual se evalud la variacién de los niveles de
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Figura 3. Caracteristicas morfologicas de cinco especies de Croton de Malasia,
representando su evolucion morfolégica reciente.

Lamina 1. Crotones malayos con flores ¢ con pétalos y hojas palmatinervadas. 1,
Croton goudotti inflorescencia o; 2, envés con dos glandulas en la base del peciolo:
3, tricomas estrellados del envés x 20; 4, inflorescencia ¢ y frutos jévenes; 5 y 6,
flores o. C. tsaratananae: 7, inflorescencia con una hoja joven en la base; 8, envés.-
Var. glabra; 9, parte inferior de una hoja; 10, dos de seis valvas de un fruto; 11, un
tricoma estrellado x 10.

Lamina 2. Crotones malayos a) con pétalos en flores ¢, y con bracteas oblongas y
nervadura penninervada : C. bracleata 7, rama terminal con inflorescencia axial con
bracteas superiores bien diferenciadas; 8, racimo joven con grandes bracteas
desarrolladas; b} Especies sin pétalos en flores ¢ y con hojas dispuestas por pares
subopuestos en pares verticilados: C hovarum: 1 rama terminal con inflorescencia;
2, inflorescencia y hojas juveniles; 3, rama terminal madura; 4, flor o, 5, fruto
inmaduro; 6, semilla izquierda mostrando la pequefia carincula; C. ivohibeensis: 9,
ramificacion joven con inflorescencia; 10, hoja adulta; 11, inflorescencia joven: 12,
inflorescencia con frutos; 13, estilos divididos. Tomado de Léandri (1971).
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herbivoria intra e interanualmente durante tres afios consecutivos, en 16 especies
arboreas de la selva baja caducifelia de Chamela. En dicho estudio se
compararon dos métodos para medir ef dafio instantanec y continuo, encontrando
que las mediciones discretas subestimaron la herbivoria calculada con las
mediciones continuas, y mostrando gran variabilidad entre especies. Los autores
establecieron de manera general que las mediciones discretas subestimaron en
promedio por un factor de dos a las mediciones reales (continuas) siendo, al
parecer, la causa principal de las subestimaciones, debido a que las hojas de
algunas especies son consumidas totalmente y pasaron desapercibidas en las
mediciones. Resultd evidente que la discrepancia tendié a ser mayoer en las
especies mayormente dafiadas {r = 0.9; P< 0.001). Croton pseudoniveus fue una
de las especies con alto nivel de dafio, pero la diferencia entre ambos métodos de
medicién fue numéricamente marginal y estadisticamente no significativa (P>0.05).
Es notable que en esta especie el promedio de las mediciones a largo plazo fue de
17%, claramente mayor al que cominmente se ha calculado en selvas
estacionales. Otro aspecto interesante establece que el dafio se concentra al
principio de la época lluviosa, coincidente con la mayor calidad nutricional del

follaje en cuanto al contenido de N y H;0.

El género Croton

Croton es un género extenso y diverso de la familia Euphorbiaceae, constituido
aproximadamente por 800 especies con distribucion principalmente tropical y
subtropical (Webster 1992; Martinez 1988). En 1961, McVaugh estimé que en

México existen aproximadamente 100 especies. En la sinopsis del género Crofon,
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planteada por Webster {1993), se menciona que esta asociado filogenéticamente
a la tribu Crotoneae con el género del viejo mundo Fahrenheitia. Croton difiere de
ese género por tener flores estaminadas con filamentos inflexos (doblados
abruptamente hacia adentro) en el botén, y flores pistiladas con pétalos
usualmente reducidos. Asimismo, la mayoria de las especies de Croton presentan
caracteristicamente flores terminales en tirsos (inflorescencias con un eje principal
indefinido y ejes secundarios y Ultimos definidos) que tienen la mayoria de las
flores pistiladas solitarias basales, y cimulas (inflorescencias pequefas definidas)
distales de flores estaminadas (Leandri 1971; Fig. 4).

En la lista anotada de la flora vascular de la regién de Chamela (Lott 1993),
se han registrado catorce especies del género, de las cuales tres presentan forma
de vida herbéacea (C. cupulifera, C. hirtus y C. lobatus), y once perennes (C.
alamosanus, C. chamelensis, C. cf. conspurcatus, C. cf. culiacanensis, C.
flavescens, C. pseudoniveus, C. septemnervius, C. sphaerocarpus, C. suberosus,

C.sp. nov,, y C. sp. 1).

Sitio de Estudio
La Estacion de Biologia Chamela esta ubicada en la costa suroeste del Estado de
Jalisco, en el km 59 de ia carretera federal 200 Barra de Navidad - Pto. Vallarta, a

los 19° 30" Ny 105° 03' W, con una superficie aproximada de 13, 594 ha (Fig. 5).

Vegefacion
La vegetacion de la zona es principalmente de dos tipos, i) Selva Baja Caducifolia

{SBC), y i) Selva Mediana Subperennifolia a Subcaducifolia (SMS) (sensu



| 27

Figura 4. Hojas de Croton vistas por la haz (izquierda) y por el envés {derecha).
1) Croton pseudoniveus, 2) C. chamelensis, 3) C. alamosanus, 4) C. ci.
culiacanensis, 5) C. sp. 6) C. suberosus, 7) C. sphaerocarpus, y microfotografias
de los tricomas distintivos de Croton, dendritico (C. suberosus), (a} y lepidoto
(C. zambesicus), (b). Tomado de Webster (1996).
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Figura 5. Localizacion geografica y climograma del sitio de estudio.
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Miranda y Hernandez X. 1963) equivalentes a un bosque tropical caducifolio
(sensu Rzedowski 1978). La SBC es densa y se localiza en lomerios con suelos
someros. Frecuentemente presenta gran cantidad de plantas con tailo delgado.
Algunas de las especies mas comunes son: Cordia alfiodora, Croton
pseudoniveus, Croton sp. nov., Lonichocarpus lanceolatus, Trichilia trifolia,
Tohuinia parvidentata, Caesalpinia eryostachys, Amphypterigiurm adstringens (Lott
1985). La SMS se establece a lo largo de los amoyos principales sobre suelos
profundos, y las especies arbéreas més frecuentes son: Thouinidium decandrum,
Astronium graveolens, Brosimum alicastrum y Sideroxylon capiri. La familia con
mayor nimero de especies reportadas es la Leguminoseae (155), destacando los
generos Acacia, Lonchocarpus y Caesalpinia; el segundo sitio lo ocupa la familia
Euphorbiaceae con 91 especies representadas principaimente en los géneros
Acalypha, Croton y Euphorbia {Lott 1993). Ademés, en esta familia se conoce el
mayor nimero de especies endémicas.

Clima

El clima de la region segin la clasificacién de K&eppen (modificado por Garcia
1973}, corresponde al tipo Aw(x)i, que representa al mas seco de los climas
célidos subhimedos. Existe una marcada estacionalidad de las lluvias, que
generalmente se inician a mediados de junio y, de julio a noviembre, aportan el
81% de la precipitacion total anual. Durante siete afios, la precipitacion promedio
anual fue de 733 mm, con un &mbito de 916-585 mm (Bultock 1986). La
temperatura promedio més baja se da en enero con 20.6 °C y la mayor de 26.6 °C

en el mes de agosto (Fig. 5).
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METODOS

Medicion de la Herbivoria
El método discreto permite evaluar el nivel de dario en el follaje de manera
inmediata y en un momento determinado de {a produccién foliar (Filip et al. 1995,
Lowman 1984) y este fue el método adoptado. Se recolecto el follaje de dos
ramas/individuo de veinte individuos de siete especies del género Croton (C.
alamosanus, C. culiacanensis, C. chamelensis, C. psetdoniveus, C. sp., C.
sphaerocarpus, y C. suberosus), ubicados a los lados de las veredas Eje Central,
Camino Antiguo, Chachalaca, Tején y Buho, a mediados de octubre de 1993. En
el laboratorio, las hojas se prensaron y secaron en una estufa a 60 °C durante 48
horas, posteriormente, manteniendo la identidad del individuo/rama/hoja/especie,
se enumeraron y por numeros al azar, se eligieron 10 hojas por individuo = 200
hojas/especie. Cada hoja se midié en un medidor de area (AT Area meter,
Devices, Ltd. Cambridge, England), cubriendo la parte dafiada con hojas que se
ajustaran al tamafio para obtener el 4rea total de la hoja, y sin cubrirla, se obtuvo
el valor del area remanente. Para calcular la magnitud del dafio en porcentaje (D)
por planta, se utiliz fa expresién siguiente:
D = ((AT-AR)/AT) X 100

en donde: AT es el 4rea total, AR es el area remanente, y D el porcentaje de dario
(Witliams 1961).

La resistencia de una planta al dafio causado por un herbivoro se calculd

del modo siguiente: 1 - dario relativo (entonces, resistencia + dafio relativo = 1) de
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acuerdo a estudios previos (NUfez-Farfan y Dirzo 1994). Para el andlisis
estadistico (N = 1400), el dario relativo se transformé al valor arcoseno de la raiz
cuadrada (Sokal y Rohlf 1981). Se realiz6é un andlisis de varianza anidado, para
distinguir el nivel de variacion inter e intraespecifica, con los valores transformados
&n arco seno del porcentaje de dafio relativo (Sokal y Rohlf 1981), y se obtuvieron

los porcentajes de varianza explicada de los factores especie e individuo/especie.

Medicion de la pubescencia

El ndmero de tricomas presentes en las hojas (haz y envés), se conté en 10 hojas
de 20 individuos de ¢/u de siete especies (cf. Fig. 4), en el primer tercio de la hoja
a partir de la base, y entre dos venas, procurando hacerlo lo mas uniforme para
todas las hojas de cada especie, en un solo campo para evitar que la variacion de
la distribucion de los tricomas en la lamina foliar sesgara el conteo. Para estos
datos se utilizé un microscopio Olympus BH-2, 10 aumentos, {drea medida =1.54

mm?).

Filogenia y Método comparativo

Las relaciones filogenéticas entre las especies se analizaron usando 23
caracteristicas morfologicas de 12 especies del género con base en 3 o 4
ejemplares por especie del herbario de la Facultad de Ciencias analizados con la
ayuda de Martha Martinez. Por separado se utilizaron tres caracteres continuos
(resistencia, pubescencia haz y pubescencia envés) para hacer la autocorrelacién
filogenética (Tabla 1). Se estructuré una matriz de 23 caracteres morfologicos

para ser pracesados en el programa de andlisis filogenético PAUP y construir el
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arbol hipotético correspondiente (Tabla 2). Se “enraizd” el arbol hipotético, con el

grupo externc Farenheitia, el cual esté filogenéticamente mas cercano a Croton ya

que presenta todos los caracteres analizados en la categoria ancestral (Webster

1993).

Tabla 1. Caracteres morfologicos discretos (1-23) utilizados para generar el arbol
filogenético hipotético y, continuos (24-26) empleados como vectores y para la
autocorrelacion filogenética de Crofon. 0 ancestral, 1 derivado.

Caracteristica

0

OO~ H WA -

Forma de vida

Sexo

Indumento

Hoja

Base de la hoja

Margen de la hoja

Apice de la hoja

Glandulas

Venacidn

Numero de venas en la base
Tricomas foliares

Receptaculo

Nimero de sépalos masculinos
Numero de estambres
Filamento

Numero de sépalos fermeninos
Pétalos femeninos

Margen pétalos femeninos
Qvario

Caruncula

Narmero de pétalos masculinos
Sépalos femeninos
Inflorescencia

Nivel de dafio

Pubescencia en fa haz
Pubescencia en ef envés

Arbol, arbusto
Monoico

Pubescente

Entera

Acuminade, caudado
Entero, subentero
Acuminado, caudado
Ausentes
Penninervadas

3-5

Simples

Piloso

2-3

18-100

Velloso

2-3

Presentes

Entero

Esférico

Ausente

8-13

lquales

Terminal

Alto (9 — 16 % dafio)}
Alta (22.6-45 tric.Jmm?)
Alta {24.6-49 tric.Jmm?)

Hierba, sufrutice
Dicico

Lepidoto
Lobulada

Agudo
Serrulado, dentado
Agudo
Presentes
Palmatinervadas
7

Lepidotos
Glabro

5

10-16

Glabro

5

Ausentes

Lobuiado

Oblongo

Presente

5

Desiguales o subiguales
Axilar y terminal

Bajo (1 - 8 % dafio)
Baja (1-22.5 tric./mm?)
Baja (1-24.5 tric./mm?)
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Tabla 2. Matriz de 23 caracteres morfologicos, utilizada para generar ef arbol ‘
filogenético hipotético de 12 especies de Croton. El grupo externo es Farenheitia.

Especies Caracteristicas

[a*]
w

12 13 141516 17181920 21
Y

—
—
[ =]
—
—

1 C. alamosanus
2 C. chamelensis
3 C. conspurcatus
4 C. culiacanensis
5 C. cupulifora

6 C. flavescens

7 C. hirlus '

8 C. lobatus

9 C. pseudoniveus
10 C. septemnervius
11 C. sphaerocarpus
12 C. suberosus

13 Farenheitia
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Autocorrelacion Filogenética

El método de autocarrelacién filogenética divide la covarianza de un caracter
fenotipico en dos componentes: i) el efecta filogenético (heredado por especies
ancestrales), y ii} la fraccién no filogenética del caracter (resuttado de la evolucién
independiente). El objetivo de este tipo de estudios, ha sido remover dichos
efectos filogenéticos, para observar las correlaciones entre las variables y la
fraccién de evolucién independiente de un caracter. Asi mismo, este método
permite medir de forma cuantitativa el arrastre filogenético de los caracteres en
términos de su valor adaptatitvo (Cheverud et al. 1985; Gittleman y Kot 1990;
Miles y Dunham 1992; Edwards y Naesem 1993). El algoritmo de coémputo MRHO3

(Cheverud y Dow 1985), fue utilizado para ejecutar el anélisis de autocorrelacion,
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El modelo de autocorrelacion filogenética utilizado en este estudio se realizdé

mediante [a ecuacion siguiente;

y=pWy +e
en donde y es un vector que representa un caracter continuo de un grupo de
especies, p es el coeficiente de autocorrelacion filogenética, W es la matriz de
conectividad filogenética. El producto pWy representa un vector de la porcion
flogenética del cambio de los caracteres y e resume el vector residual que no se
debe a la filogenia. El vector y representa los valores de caracteres (T), el vector
Wy estima el valor filogenético (F), y el vector residual e, representa el valor
especifico (E}. Para este andlisis se utilizaron los valores de resistencia al dafio
por herbivoros en seis especies (C. alamosanus, C. chamelensis, C.
culiacanensis, C. sphaerocarpus, C. suberosus y C. pseudoniveus), asi como los
valores promedio obtenidos de la pubescencia en la haz y el envés de la hoja, y se
obtuvieron los valores filogenéticos y especificos por este método (Tabla 3)

(Harvey y Pagel 1991).



Tabla 3. Matriz de conectividad W obtenida a partir de el nimero de nodos que
separan entre si a las especies del género Croton en el arbol de consenso
estricto, y es el vector que contiene los valores promedio del dafio (%). Matriz
del producto pWy que produce un valor de y para cada especie, y el vector e.

Yy = p w Yy + e
16.84 024323 16.84 ]
13.37 205434 13.37 1.28
941} =[002] |45 0234] |941] +|-58
2.44 342023 2.4 -.53
1.52 233202 1.52 -.27
3.96 344320 3.96 -.58
y = pWy + e
C. alamosanus 16.84 86 .6
C. pseudoniveus 13.37 -.34 1.28
C. culiacanensis 941l = | ga| + |- 58
C. sphaerocarpus 2.44 -42 - 53
C. suberosus 1.52 -84 .27
C. chamelensis 3.96 -11 - .58
HIPOTESIS

Si la pubescencia es el caracter adaptativo presente en estas especies
simpaétricas, entonces los niveles de resistencia dependeran de la cantidad de

pubescencia presente en las especies del género Croton.
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RESULTADOS

Herbivoria y Resistencia

Se encontr variacién intragenérica en el nivel de dafio causado probablemente
por insectos herbivoros, ya que las “huellas” encontradas en el follaje de las siete
especies simpatricas del género Croton, son semejantes a las que producen los
insectos con aparato bucal masticador {f e. Ledpidoptera Ortoptera y Coleoptera).
El ambito de la variacién fue de 1.06 a 16.84% de C. sp y C. alamosanus,
respectivamente(Tabla 4; Figs. 6 y 7). En segundo orden de importancia, C.
pseudoniveus mostré el 13.37% de dafo y C. culiacanensis es la especie
medianamente dafada con 9.41%. También se pudo cuantificar que el resto de
las especies tuvieron niveles de dafo por abajo del 5%, y el promedio de dafo en
las siete especies fue 6.94% (cf. Tabla 4). El ANDEVA anidado individuo[especie]
mostrd diferencias significativas en el nivel de dafic entre especies (Tabla 5)

{F = 68.0244, P < 0.0001). E| 21% de la varianza es explicada por la especie, y le

correspondié et 40% a los individuos y el 39% debido al error.

Tabla 4. Niveles de dafio (%) y pubescencia en la haz y el envés
(Nim. de tricomas mm?) en siete especies de Croton

Nivel de Pubescencia Pubescencia

Especie Dafio (%) haz envés
C. alamosanus 16.84 6.81 7.79

C. pseudoniveus 13.37 3.81 29.86
C. culiacanensis .41 44.60 48.05
C. chamelensis 3.96 38.53 47.13
C. sphaerocarpus 2.44 12.14 8.19

C. suberosus 1.52 15.39 35.50

C.sp 1.06 9.72 34.21
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Figura 6. Niveles promedio de dafio (% dafio = e.e.) y pubescencia en haz y
envés (tricomas/mm? a finales de la época hzmeda en siete especies de Croton
de Chamela Jal. ANDEVA anidado individuo{especie] {F = 68.0244, P < 0.0001)
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Pubescencia haz (# tricomas mm?)

Pubsescencia envés (# tricomas mm3)

50 1 C. cullacanensis
451 ¥ C. chamelensis
40 1 i
35 .
30 A
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20 1 l C. suberosus
15 C. sphaerocarpus -
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Figura 7. Niveles de resistencia y densidad de tricomas (mm?) (a)
haz y (b) envés de siete especies de Groton.
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Tabla 5. Andlisis de varianza anidado del dafo foliar en siete especies de Crofon.

Fuente de Suma de Cuadrados Compoznentes F p
variacion cuadrados medios de ¢° (%)
Especie 6 23.7849 3.96415 211 68.0244 < 0.0001
Individuo 133 7.72848 0.058109 40.8 1.9134 < (.0001
Error 1260 38.3804  0.030461 38.0
Tota! 1399 69.8938 89.9

El ANDEVA anidado de la pubescencia en la haz (Tabla 6), sefald
diferencias significativas a nive! de la especie y el componente de varianza

explicada fue del 87.1% y nada entre los individuos, y del 12.8% debido al error.

Tabla 6. Analisis de varianza anidado de la pubescencia en la haz en siete
especies de Crofon.

Fuente de G Suma de Cuadrados Componentes

variacion cuadrados medios de o? (%) F P
Especie 6 312404 52087.3 §7.1 1550.3  0.0001
Individuo 133  4466.99 33.5864 - 0.8 0.8418
Error 1260 484956  38.4886 12.8
Total 1399 365367 99.9

Finalmente, el ANDEVA anidado de la pubescencia en el envés (Tabla 7),
marcé diferencias significativas a nivel de la especie, y el componente de varianza
explica el 28.6% atribuido a la especie, y contrasta que el 71% se atribuye el error,

lo cual sugiere, que es debido a una gran variacion ambiental.
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Tabla 7. Andlisis de varianza del nivel de pubescencia en el envés en siete
especies de Croton.

Fuente de GL Sumade Cuadrados Componentes F p
variacidn cuadrados medios de o (%)
Especie 6 327268 545447 28.61 461.51 0.0001
Individuo 133 15719.0 118.118 - 1.0832 0.2543
Error 1260 137479 109.110 71.38
Total 1399 480466 99.9

Los niveles de resistencia a los herbivoros y la pubescencia en la haz yen
el envés (Figs. 6y 7; Tabla 4), de las hojas de C. alamosanus, C. pseudoniveus y
C. culiacanensis fueron menores que en el resto de las especies estudiadas; sin
embargo, en C. pseudoniveus se registro que la pubescencia fue casi ocho veces
mayor en el enves, comparativamente con la haz, y marcadamente contrasté con
el resto de las especies. Sin embargo, C. sp. mostré el triple de pubescencia en el
envés y C. suberosus mostré aproximadamente el doble. C. culiacanensis fue la
especie con mayor pubescencia en la haz y envés (x=45,48 tricomas/mm?) de
todas las especies, y tuvo el nivel de dafio intermedio. Otro resultado contrastante
fue que Unicamente en C. sphaerocarpus la pubescencia fue ligeramente mayor
en la haz (0.5) en proporcién a los valores del envés.

No se encontré una correlacién robusta entre el nivel de resistencia yla
pubescencia. En todos los casos la proporcién de la variacién en la resistencia a

nivel intraespecifico explicada por la pubescencia fue menor a 2% (P>0.2).
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Filogenia y método comparativo

Se obtuvo un érbol de consenso estricto de 120 arboles aiternativos por medio del
metodo de parsimonia con el programa PAUP (Fig. 8), con base a 23 caracteres
morfoldgicos (Tablas 1y 2), y el nimero mayor de pasos (substituciones) para
establecer la topologia fue de 100 y el indice de consistencia del arbol fue 0.53 lo
cual indicé que el 53% de todos los caracteres soportan el arbol. Esto quiere decir
que las especies quedaron agrupadas con base en caracteres tales como la forma
de vida: C. cupulifera, C. hirtus y C. lobatus (herbaceas) en las cuales no se
pudieran registrar sus niveles de resistencia, debido a que ya no contaban con
follaje en el periodo de estudio. Otro caracter distintivo fue el indumento
(recubrimiento de las hojas por tricomas o escamas), ya que las tinicas especies
con hojas glabras (C. septemnervius y C. pseudoniveus) quedaron agrupadas
como especies hermanas. Aparte se ubica por separado con 71 pasos
(substituciones) a la tnica especie diocica C. alamosanus.

En el arbol hipotético fueron mapeados los tres caracteres continuos
[niveles de dafio y pubescencia en haz y envés (Fig. 10)], donde se muestra que
las especies con mayor dafio fueron C. alamosanus, C. pseudoniveus y C.
culiacanensis. Aungue la pubescencia fue similar en ambas regiones de la hgja,
en C. alamosanus y C. culiacanensis, contrastd con C. pseudoniveus debido a que
mostré [a mayor varfacion haz, envés [x = 4,30 tricomas/mm?)] (Fig. 9). Un
resultado interesante fue el obtenido para la especie C. cufiacanensis, ya que tuvo
un dafio intermedio y ademas los niveles de pubescencia fueron los mayores de

todas las especies estudiadas [X = 45,48 tricomas/mm?).
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C. alamosanus
71

100— C- pseudoniveus

—— C. septemnervius

C. cf. culiacanensis

100— C- cupulifera
100 —C. hirtus
C. lobatus

100 57

100
57 C. flavescens

C. sphaerocarpus

C. suberosus

C. chamelensis

C. cf. conspurcatus

Farenheitia

Figura 8. Arbol filogenético de consenso estricto hipotético para 12 especies del
genero Croton (Euphorbiaceae) obtenido a partir de 23 caracteres morfoldgicos, con
el programa PAUP v. 3.0 (Phylogenetic Analysis Using Parsimony, Swofford 1989)
Indice de consistencia (IC) = 0.53. Los ndimeros indican el nimero de pasos
(substituciones)
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Nivel de daiio Puhescencia haz

!

Pubescencia enveés

C. alamosanus

———
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O 200 «—
_ IR
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—— B C. pseudoniveus
134 38299 -

—_— C. septemnervius
@M R C cf culiacanensis
94 446 48 .
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4[! B R C. sphaerocarpus

38.5 47.3 ,
O -55 5C. suberosus

1.5 154
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9.7 2
C. cf. conspurcatus

Farenheitia

Figura 9. Niveles de dafio y pubescencia en haz y envés y distribucion de tres
caracteres continuos del cladograma morfologico de Croton. El dafio y el grado de
pubescencia se separé ademas en Alto y [] Bajo.
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Tabla 8. Resultados del analisis de autocorrelacién filogenetica derivados de la
matriz de conectividad W. Los valores son: coeficientes de autocorrelacién
filogenética (p), error estandar {e.e.) y r de p, nivel de significancia P.

Caracter p e.e. r? P
Resistencia -0.64 0.27 0.47
Pubescencia haz -0.74 0.14 0.61 0.05
Pubescencia envés -0.92 1.34 0.88 0.002

Autocorrelacion Filogenética

Los resultados del analisis de autocorrelacion filogenética derivados de la matriz
de conectividad obtenida W (Tabla 3), mostraron valores de p generalmente
negativos y grandes para los caracteres continuos [resistencia, pubescencia (haz y
enves)] (Tabla 8), o cual quiere decir que estos caracteres entre las especies
estudiadas tienen valores diferentes. Si se hubieran obtenido valores cercanos a
0, indicaria que los caracteres no tienen asociacion con la estructura del arbol
filogenético. Valores altos y positivos indicarian que las especies en la filogenia,
frecuentemente reflejan valores similares en los caracteres.

El grado en el cual la resistencia y la pubescencia se correlacionan después
de que los efectos de la filogenia son removidos de los datos, se determina al
calcular la correlacion entre los valores residuales especificos para cada caracter
(Fig. 11; Tabla 8). Los resultados de estos valores fluctuaron de -0.64 a -0.92.
Correlaciones entre la resistencia y los caracteres continuos de la pubescencia,

son significativos estadisticamente (Tabla 8). Eliminando los efectos filogenéticos,
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Figura 11. Resultados de fa autocorrelacién filogenética de dos caracteres
continuos (pubescencia) correlacionados con la resistencia.
Los valores residuales de la resistencia estan graficados contra:

a) residuales de la pubescencia (haz)  (y = 0.92x— 0.0032, r 2 = 0.75), P<0.05
b) residuales de la pubescencia (envés) (y = 1.73x + 0.004, r 2 = 0.80) P<0.002.
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se encontré que ios valores especificos (residuales) de la pubescencia y la
resistencia se correlacionan positivamente (Fig. 11). Los coeficientes de

autocorrelacién fueron estadisticamente significativos (Tabla 8).

DISCUSION

Los resultados del presente estudio son novedosos en e sentido de que, haciendo
uso de la reconstruccion filogenética y el método comparativo, se ha intentado
encontrar evidencia de que un caracter hipotéticamente defensivo contra los
herbivoros (tricomas}, constituye una adaptacién con evolucién independiente entre
especies del género Croton en Chamela Jalisco. De hecho se encontré que el
componente fitogenetico explica el 40% de la varianza en la distribucién del rasgo
entre especies cercanas. No obstante, también se encontraron relaciones
estadisticas significativas entre los valores especificos {i 2., residuales) de la
pubescencia y |a resistencia a los herbivoros. Este patrén apoya la hipétesis de
que los tricomas constituyen adaptaciones antiherbivoros.

El componente filogenético explica el 40% de la varianza en la distribucién
de los rasgos defensivos (i e., tricomas) entre especies cercanas y esto indica que
existe un efecto filogenético que explica los niveles de resistencia al dafo entre |as
especies de Crofon. No obstante, se encontrd una relacién significativa y positiva
entre los valores especificos de la pubescencia y la resistencia a los herbivoros.

El algoritmo de autocorrelacién de Cheverud y Dow (1985) produce un

coeficiente de autocorrelacion p que caracteriza el patrén de cambio en un solo
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cardcter a través de la filogenia. Estudios previos de autocorrelacién
interespecifica encontraron coeficientes mayores a cero. Por ejemplo, Cheverud
et al. (1985) encontraron valores de p cercanos a 0.5 para la mayoria de los
caracteres examinados en primates, y en otros estudios que evaluaron de tres a
cuatro caracteres de historia de vida en reptiles iguanidos, se obtuvieron aitos
coeficientes cercanos a 0.7 {Miles y Dunham 1992). El estudio de Jordano (1995)
encontré que la mayorfa de los caracteres de los frutos camosos de un grupo de
angiospermas, tienen valores de p que variaron de 0.01 a 0.44. En el trabajo de
Blumstein y Armitage (1997) realizado en un grupo de scitridos, se encontré que
los coeficientes fluctuaron de 0.21 2 0.67. En el trabajo realizado por Westneat
(1995) se comparé la dieta y el tipo de alimentacién correlacionada con los
tamanos de los huesos bucales en peces de arrecife, encontrando coeficientes
mayores de cero. Los coeficientes positivos de p mencionados anteriormente,
indican que los clados relacionados tienden a presentar valores similares para un
determinado caricter a través del arbol. Sin embargo, son relativamente escasos
los estudios que reportan coeficientes negativos. Edwards y Kot (1995) estudiaron
a un grupo de aves austrafianas, y encontraron correlaciones negativas entre el
tamafo de! grupo y los valores totales para el peso corporal y el tamano de las
alas. Asimismo, el trabajo de Cheverud y Dow (1985) reporta que la variacin
morfoldgica en macacos rhesus (Macaca mulatta) se correlaciona negativamente
al incrementar la proximidad genealégica, debido también a que diferentes grupos
sociales de una poblacién pudieran divergir rapidamente entre ellos por haberse

formado de manera reciente. Cabe mencionar otro trabajo comparativo de
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conducta en hembras de un grupo de grillos (Carriére et al. 1997), en i cual se
obtuvieron tanto coeficientes positivos en mediciones del tamafio de la cabeza y el
érgano ovipositor, lo cual reflejé efectos filogenéticos substanciales de estos
caracteres, como negativos en la estrategia de diapausa y el tipo de suelo,
claramente no determinados por ia filogenia. Es importante mencionar que en el
presente estudio los valores de autocorrelacién filogenética fueron negativos y
alejados de 0, lo cual indicd que son los caracteres continuos de resistencia y
pubescencia diferentes y claramente no estuvieron determinados por la filogenia.

Comparar coeficientes de autocorrelacién y determinar el incremento de la
cavarianza del caracter debido a la filogenia y, evaluar las correiaciones “libres de
filogenia”, han sido (Gtiles en varios estudios (e.g. Miles y Dunham, 1992; Edwards
y Naeem, 1993). Sin embargo, se ha argumentado que e! método de
autocorrelacion filogenética esta disefiado para quitar los efectos filogenéticos de
un grupo de datos (Gitleman y Kot 1990}, Si esto es cierto, entonces la
autocorrelacién debiera permitir sélo andlisis limitados de asociacién de caracteres
por clado, porque la covarianza debida a la filogenia a un nivel del arbol puede
interpretarse como adaptativo o no filogenético a otro nivel cladisitico. De hechg,
el componente filogenético de un carécter (covarianza) potencialmente es de gran
utilidad. investigando ambos componentes {covarianzas filogenéticas y
residuales} en caracteres multiples puede ser una forma productiva de determinar
las asociaciones entre clados.

Los valores especificos de cada especie se interpretan como adaptaciones
independientes, mas aun si se correlaciona con otros caracteres involucrados en

una adaptacidn particular.
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Herbivoria y Resistencia

La cantidad de herbivoria en la comunidad de la seiva de Chamela (Filip et
al. 1995), evaluadas en un grupo de 22 especies, por medio de mediciones
instantaneas (i . con base en un censo discreto, no a largo plazo) se encontr que
el valor promedia de herbivoria en un grupo de 16 especies pertenecientes a 14
géneros y 11 familias, fue 6.73% en 1983, {4mbito 3.26 -11.9%) del area foliar
dahada. Por otra parte, este anélisis comparativo de siete especies del género
Croton mostré un promedio de 6.94%, (Ambito 1.06 - 16.84%). Analizando el total
de especies en forma colectiva de este trabajo y el de Filip et al. (1995), el nimero
de especies que tuvieron niveles bajos de herbivoria (1-5% del area foliar danada)
corresponde al 32%, las de dafio intermedio (5.01-10%) corresponde al 45%, y sélo
el 23% de las especies presentan dano relativamente alto (= 10% del 4rea foliar
danada). De estas mediciones se infiere que la comunidad al parecer presenta una
distribucion cercanamente normal de niveles de dario recibidos, ya que:
predominan fas especies con dafio intermedio y las especies de dafio relativamente
bajo y alto son menos frecuentes. Esta tendencia es consistente con los datos
obtenidos en las selvas de Guanacaste, Costa Rica (Dirzo y Dominguez 1995,
Janzen 1981). Sin embargo, es necesario resaltar que las mediciones puntuales,
son Utiles por la rapidez con que se pueden efectuar, pero subestiman
generalmente los niveles de dafo que se obtienen con base en mediciones a largo
plazo. En el mismo estudio de Filip et al. compararon las mediciones discretas y a
largo plazo en 12 especies y encontraron que en promedio las mediciones

discretas subestiman los niveles reales de herbivorfa por un factor de dos. No
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obstante, la correlacién entre ambos tipos de medicién es significativa (r=0.95 P<
0.001} vy, los valores instantaneos son los mas tipicamente reportados en la
mayorfa de estudios de selvas tropicales (Coley y Barone 1996, Dirzo 1987). Estos
estudios permiten coﬁﬁrmar que los valores promedio para la comunidad
encontrados en Chamela, con mediciones instantaneas son similares a los
encontrados en otras selvas himedas (Dirzo 1987).

Por dltimo, se ha encontrado variacién consistente de los niveles de
herbivoria a lo largo de fa estacién lluviosa. Especificamente, en diez especies
analizadas, la tasa de herbivoria (% de &rea foliar dafiada/dfa) al inicio de la
estacidn es tres veces mas alta que hacia finales del mismo periodo (Filip et al.
1995). La variacién temporal mostré una relacién muy baja con la variacién en
caracteristicas importantes para la herbivaria en el follaje (contenido de agua,
contenido de nitrégeno y pubescencia). Asimismo, este estudio no detecté una
relacién significativa entre la variacién en la pubescencia y los niveles de herbivoria
en siete especies de Crofon. No obstante, no existe un estudio detallado de los
metabolitos secundarios del follaje de las plantas de Chamela que permitan evaluar
en que medida la variacién en tales atributos determina la variacién temporal (asi
como interespecifica) en la herbivoria que se ha encontrado en las plantas de esta
selva. Otro factor importante que se ha encontrado que determina la variacién en
los niveles de herbivoria es la abundancia de enemigos naturales de los insectos
fitéfagos (Coley y Barone 1996). En la setva de Chamela atn no se reportan
estudios detallados que permitan evaluar el papel de los enemigos naturales sobre
los patrones de herbivorfa, sin embargo, algunos datos preliminares (R. Martinez,

datos no publicados) sugieren que la abundancia de enemigos naturales se
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incrementa a lo largo de la estacién lluviosa. El andlisis de la importancia de los
metabolitos secundarios y de los enemigos naturaies a la planta, constituye un

aspecto que merece ser estudiado en el futuro.
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Aclaracién
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