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Figueroa-Castro, D.M. 2001. Efecto de la herbivoria floral sobre el éxito reproductive de
Dahlia coccinea {Asteraceae) en el Pedregal de San Angel. Tesis de maestria. Facultad
de Ciencias, U.N.A.M., México. 85 pp.

RESUMEN

La herbivoria floral es una interaccién que implica el dafio ocasionado por un animal a
cualquier estructura reproductiva de las plantas, incluyendo aquellas estructuras de
atraccion para los polinizadores. Se ha registrado que los efectos de la herbivoria floral
pueden ser tanto directos como indirectos: los efectos directos implican una disminucién del
numero de flores y de la produccion de semillas, mientras gue los efectos indirectos denotan
una reduccidn en la tasa de polinizacién ocasionada por una disminucion en la frecuencia de
los visitadores florales debido al consumo de las estructuras de atraccion por parte de los
herbivoros.

A pesar de la gran importancia gque tiene la herbivoria floral sobre el éxito
reproductivo de las especies vegetales, existen pocos estudios que aborden el problema. En
el presente trabajo de investigacion se estudio el efecto de la herbivoria flora! sobre el éxito -
reproductivo de Dahlia coccinea, una especie de Asteraceae muy abundante dentro de la
Reserva del Pedregal de San Angei.

Para ello se realizo o siguiente: (i) observaciones de campo para determinar los
niveles de dafio floral y los florivoros de Dahlia coccinea, (i) experimentos para determinar el
efecto del dafio sobre las flores del disco y del dafio sobre las flores liguladas sobre el éxito
reproductivo de la compuesta en estudio, y (iif) experimentos de dafio ligular para determinar
su efecto sobre la frecuencia de visitadores florales.

Se encontré que los niveles de dario floral fueron incrementando conforme avanzo la
temporada de floracion de Dahlia coccinea. Se observaron seis especies de herbivoros
causando dafic a las cabezuelas de la compuesta en estudio. Sphenarium purpurascens

{Orthoptera; Pyrgomorphidae), Euphoria basalis {Coleoptera: Melolonthidae), Hygrochroma



$p., Mefanolophia sp., Tornos sp. (Lepidoptera: Geometridae) y una especie no identificada
de la Familia Noctuidae {Lepidoptera).

Las plantas sometidas a dafo sobre las flores del disco presentaron menor
produccion y masa de aguenios ¥ mostraron diferencias en ef patron fenocidgico de los frutos
jovenes respecto a plantas que se mantuvieron sin dafio sobre las flores del disco.

Las plantas sometidas a daro ligular total (100%=D100) presentaron
significativamente menor produccién de aquenios que las plantas con dafio intermedio
(50%=D50), pero su produccitn no difirio de la de las piantas control (DOY; asi mismo, no se
encontraron diferencias significativas en la produccién de aquenios de las plantas DO y las
D30. Las plantas D50 presentaron una masa promedio de aquenios significativamente
menor a la de las plantas DO y D100, entre las cuales no hubo diferencias significativas. No
se observd un efecto significativo del dafio ligular sobre los patrones fenolégicos de las
estructuras reproductivas de 0. coccinea.

Las cabezuelas con dafio ligular presentaron significativamente menor frecuencia de
visitadores florales y menor masa promedio de aquenios que las cabezuelas control.

De lo anterior se concluye que: (i) el nivel de dafio floral sufrido por Dahlia coccinea
incrementa conforme avanza la temporada de floracion de la especie, (ii) existe un efecto de
la herbivoria sobre las flores del disco sobre los patrones fenolédgicos de la especie en
estudio, (iii} existe un efecto del dafio floral sobre el éxito reproductivo a nivel cabezuela en
términos de la funcion femenina de la especie en estudio y, (iv) la herbivoria ligular tiene un
efecto negativo sobre la frecuencia de visjtadores florales, pero también sobre Ia frecuencia
de depredadores de semillas.




I. INTRODUCCION

1.1. Herbivoria

La herbivoria es una interaccion planta-animal que ha sido considerada como un tipo de
depredacién en la cual la poblacién de un animal herbivoro se beneficia, mientras que la
poblacién de la planta se ve perjudicada (Pianka, 1978), ya sea porque el herbivoro
consume las raices, los frutos, el tejido foliar y/o floral o las semillas de las plantas. Sin
embargo, se ha propuesto que la herbivoria puede tener efectos positivos sobre la
productividad y el crecimiento de las plantas (McNaughton, 1983a; Belsky, 1986), incluso
algunos autores han sugerido [a existencia de una posible relacion mutualista entre
herbivoros y plantas {Owen, 1980; Owen y Wiegert, 1982).

La herbivoria foliar ha sido ampliamente estudiada. McNaughton (1983a), por
ejemplo, ha sugerido que las plantas tienen la capacidad de compensar el dafio causado por
la herbivoria y que pueden sobrecompensarlo e incrementar su adecuacion si los niveles de
dafio son bajos. Existen numerosos trabajos dirigidos al estudio de la respuesta de las
plantas al dafio foliar, sobre todo aquellos encaminados al estudio del efecto de este factor
en el crecimiento compensatorio y en el aumento en la tasa fotosintética de las plantas
(Albertson et afl., 1953; Jameson, 1963; Dyer y Bokhari, 1976; McNaughton, 1979; Lee y
Bazzaz, 1980; Dirzo, 1984; Belsky, 1986; Amaya, 1998). Sin embargo, muchos de los
estudios se hacen bajo condiciones controladas, por lo que la respuesta de las plantas a ia
herbivoria bajo tales condiciones puede ser muy diferente de la que tendrian bajo
condiciones naturales, sobre todo cuando uno de los efectos mas importantes de la
herbivoria puede ser un desbalance en las habilidades competitivas de las plantas (Harper,
1977). De ahi la importancia de hacer estudios de este tipo bajo condiciones naturales.

La herbivoria foliar puede tener efectos negativos sobre el desempefio y la
adecuacion de las piantas. Esto es debido a que la reduccion del area foliar disminuye los
recursos disponibles para el desarrollo de los frutos {Stephenson, 1981), sin embargo
existen otros factores que pueden ser determinantes en la produccion de semilias. Entre

dichos factores se considera a las condiciones abidticas que pueden producir estrés



fisiolagice en las plantas, la disponibilidad de polinizadores, la disponibilidad de nutrientes y

la intensidad del dario producido por herbivoras a las flores {Louda y Potvin, 1995).

1.2. Herbivoria floral

La herbivoria floral implica el dafic ocasionado por un animal a cualguier estructura
reproductiva de las plantas, o bien, a |las estructuras de atraccion de los polinizadores, como
pétalos, sépalos, bracteas o ligulas. Las implicaciones de la herbivoria floral sobre el
desarrollo y el éxito reproductivo de las plantas han sido poco estudiadas, a pesar de gue
este tipo de herbivoria puede ocasionar la destruccion de las flores, provocando una
marcada disminucion en la adecuacién de las plantas {(McNaughton, 1983b; Wallace y
O'Dowd, 1989; Lowenberg, 1994; Cunningham, 1895).

Aunque los herbivoros florales pueden consumir sélo una pequefa fraccion de
biomasa de la planta hospedera, pueden tener grandes efectos directos sobre el éxito
reproductivo de dicha planta (Breedlove y Ehrlich, 1968; Louda, 1982; Wallace y O'Dowd,
1989: Bertness y Shumway, 1992, English-Loeb y Karban, 1992; Cunningham, 19385}. EI
efecto directo sobre el éxito reproductivo a través de la funcion femenina se produce cuando
jos herbivoros consumen los pistilos, los ovarios o los ovulos (Bertness y Shumway, 1892,
Pellmyr y Huth, 1994); mientras que su efecto directo a través de la funcidon masculina se
produce a raiz del consumo directo del polen y de las anteras (Krupnick y Weis, 1899). Sin -
embargo, los efectos de la herbivoria floral sobre el potencial reproductivo de las plantas
también pueden darse de manera indirecta (Krupnick y Weis, 1999). £l dafio producido a las
estructuras florales puede afectar las sefiales empleadas por los insectos polinizadores. Tal
alteracién se puede producir a través de la degradacion de la apariencia de las flores, de la
reduccion de ia cantidad y la calidad de las recompensas florales y de la disminucién del
despliegue floral (Karban y Strauss, 1993; Cunningham, 1995; Krupnick et af., 1999). Esto, a
su vez, puede alterar los patrones y tasas de remocidn y recepcion de polen (Krupnick y
Weis, 1999).

El estudio de la herbivoria floral ha sido abordado a dos diferentes niveles. En
algunos trabajos se ha observado la respuesta de las plantas a la perdida parcial o total de

lac inflorescencias en desanoiic o de ios botones florales (Louda, 1982; Islam y Crawley,



1983; Hendrix, 1984: Wallace y O'Dowd, 1989: Mutikainen y Ojala, 1993); mientras que en
Otros estudios se ha registrado el efecto del dafio sobre las flores activas {Louda, 1982;
Islam y Crawley, 1983: Hendrix y Trapp, 1889; Cunningham, 1985, Lowenberg, 1997). Entre
las principales respuestas a ia herbivoria floral se ha encontrado que las plantas que no
sufren dafio fioral presentan mayor produccion de frutos y de semiilas viables, semillas mas
grandes y mayor produccién de estructuras reproductivas (Louda, 1982; Islam y Crawley,
1983, Hendrix y Trapp, 1989; Cunningham, 1995). Sin embargo, existen muy pocos trabajos
en los que se aborde el estudio de la herbivoria floral sobre las estructuras de atraccién de
las flores, tales como los pétalos, los sépalos, las bricteas y las ligulas (Karban y Strauss,
1893; Johnson et al., 1995).

Interacciones tales como la polinizacién, la depredacion de semillas y la herbivoria
floral pueden tener una fuerte influencia sobre la evolucién de las plantas {Breedlove y
Ehrlich, 1968; Janzen, 1971, Beattie et al., 1973; Regal, 1977). De éstas, |a herbivoria floral
resulta de gran importancia por los acentuados efectos negativos que puede ocasionar
sobre ei potencial reproductivo de las piantas (Breedlove y Ehrlich, 1968).

La plasticidad que presenten Ias plantas para responder al dafio ocasionado por los
herbivoros o por cualquier otro agente puede ser muy importante para minimizar los efectos
que pudieran ocasionarse sobre la reproduccion y el desarrolio de las plartas (Marshali ef
al., 1985). Dichos patrones pueden predecirse a través de la historia de vida de las plantas
(Marshall ef al., 1985). Por ejemplo, las plantas perennes generaimente responden menos a
la depredacion y a los cambios en la disponibilidad de recursos que las plantas anuales, lo
cual refleja el uso de nutrientes almacenados para amortiguar la reproduccion afo con ano
(Marshall et a/., 1985). Ademés, dado que ias plantas perennes florecen durante un periodo
mas largo en cada estacién, pueden producir mas flores o mas évulos por flor que las
especies anuales (Marshall et af,, 1985). Asi, las respuestas reproductivas que tenga cada
especie a los diversos factores de estreés, como la herbivoria, dependeran de su plasticidad
en relacion al patrén de distribucién de recursos (Marshall et af,, 1985).

Las plantas presentan muy diversas respuestas a la herbivoria floral, entre eflas se

pueden mencionar las siguientes:




a) Alteracion de la expresion sexual (Benseler, 1975, Hendrix y Trapp, 1981; Whitham y
Mopper, 1985; Krupnick y Weis, 1998).

b) Redistribucién de recursos (Krupnick y Weis, 1998).

¢} Disminucion en la adecuacion de las plantas (Krupnick, 1996), lo cual puede analizarse a
través del éxito en términos de la funcién masculina o bien, en términos de la funcion
femenina. Tal reduccion puede producirse como respuesta a la herbivoria floral y verse
reflejada en aspectos como: i) la disminucién en la produccion de estructuras
reproductivas (Whitham y Mopper, 1985; Krupnick y Weis, 1898); ii) la aborcion de
estructuras danadas (Krupnick y Weis, 1998); iii) la reduccion en el tamafio y el numero
de semillas (Marshall, 1982) y/o iv) las alteraciones en la fenologia reproductiva (Inouye,
1982; Crawley, 1983).

d) Respuestas compensatorias parciales o totales, ya sea sobre el numero de estructuras
reproductivas (Hendrix y Trapp, 1981), el numero de semillas producidas (Hendrix, 1979;
van der Meijden y van der Waals-Kooi, 1979) o la masa de éstas (Marshall et al., 1985,
Krupnick y Weis, 1998).

e) Modificaciones en la forma de crecimiento de las plantas (Inouye, 1982, Whitham y
Mopper, 1985).

A continuacién se abordara cada una de las respuestas enumeradas.

1.3. Alteracidn de la expresion sexual

Cambios en la expresion sexual de las plantas pueden tener lugar bajo diversas
circunstancias, tales como la presencia de recursos limitantes (Primack y Lloyd, 1980,
Solomon, 1985), o bien, de agentes bidticos como la herbivoria, que ocasionan cambios
severos en las plantas (Whitham y Mopper, 1985).

En especies con alta plasticidad genotipica, el sexo de las flores puede estar
determinado mas que nada por la disponibilidad de recursos (Primack y Lloyd, 1980;
Stephenson, 1984). El cambio en las proporciones sexuales de las flores de una planta esta
relacionado con la distribucién de los recursos hacia el sexo mas provechoso; es decir que
cuando hay abundancia de recursos, éstos son asignados en mayor proporcion hacia el

Y Y W e Tt e

Krupnick v Weis, 1988).



Cuando una planta posee un gran numero de frutos en desarrolio, éstos requieren de
cierta cantidad de recursos. Si una planta se encuentra bajo recursos muy fimitados,
émpezara a producir una mayor cantidad de flores masculinas, ya que éstas son
relativamente menos costosas que las fiores femeninas o las hermafroditas {Krupnick y
Weis, 1998}, por lo que la expresion de la planta sera masculina en mayor proporcién. Por
ofra parte, si ocurre una remocion de flores femeninas o de frutos en desarrollo habra mas
disponibilidad de recursos, por lo que la planta puede producir mas fiores femeninas o
hermafroditas (May y Spears, 1988, Diggle, 1994), por lo que la expresion sexual de la
planta sera femenina en mayor proporcion.

Existen diversos estudios en los que se ha encontrado que las plantas cambian su
expresion sexual como una respuesta al dano floral. Se ha observado que ante la herbivoria
floral Isomeris arborea (Capparaceae) (Krupnick y Weis, 1998, 1999) y Pastinaca safiva
(Apiaceae) (Hendrix y Trapp, 1981) presentan un incremento en la produccién de flores
hermafroditas y una disminucién en la de flores masculinas. Sin embargo, en especies como
Pinus edulis (Pinaceae) (Whitham y Mopper, 1985), Pastinaca sativa, Heracleumn lanatum y
Cicuta maculata (Apiaceae) (Hendrix, 1987) se observ que el dafio fioral ocasionaba un
aumento en la proporcion de fiores masculinas y una disminucién en la produccion de flores
hermafroditas en las inflorescencias producidas después del dafio. En Isomeris arborea
" también se observé que las primeras flores producidas que se encontraban libres de dafio
eran hermafroditas y que al producirse los primeros frutos las inflorescencias cambiaban a la
produccion de flores masculinas hasta que los frutos alcanzaban la madurez, momento en
que se producia una segunda cohorte de flores hermafroditas. Por su parte, las plantas que
sufrian dafio en las inflorescencias presentaban una continua produccién de flores
hermafroditas (Krupnick y Weis, 1999).

En otros estudios sélo se reporta el cambio de la expresion sexual de las plantas,
pero no se hace referencia de las proporciones de cada sexo que se pueden observar
después del dafio. Tal es el caso de estudios realizados con Aesculus californica

{Hippocastanaceae) (Benseler, 1975).




1.4. Redistribucién de recursos
Cuando los herbivoros florales consumen tejidos en los que ya se habian invertido recursos
no se produce una disminucion en la adquisicion de los mismos, sino que, por el contrario,
se encuentran mas recursos disponibles para las flores que se desarrollan mas tarde en la
temporada de floracion (Krupnick y Weis, 1998). Tal aumento en la disponibilidad de
recursos ocasionara un mecanismo compensatorio por parte de la planta, el cual se llevara a
cabo mediante la inversion de los recursos disponibles en la produccién de un mayor
numera de flores femeninas {May y Spears, 1988; Diggle, 1994; Krupnick y Weis, 1998). En
una planta con flores y frutos en desarrollo, cada fruto actia como una unidad de recursos,
por {0 que para que la maduracion de las semillas ocurra exitosamente los recursos son
desviados de las flores en desarrollo hacia los frutos, de tal forma que la produccién de
nuevas flores se ve disminuida. Por el contrario, en plantas con pocas flores femeninas, con
pocos frulos en desarrollo o con pocas flores hermafroditas, la cantidad de recursos
disponibles para el desarrollo de nuevos botones sera elevada, ya que habra pocas semijllas
en maduracién que requieran de recursos (Krupnick y Weis, 1988). Una vez que los frutos
de una planta han madurado, la disponibilidad de recursos vuelve a aumentar, por lo que se
empiezan a destinar recursos a los botones florales, de tal forma que se inicia una nueva
cohorte de flores (Krupnick y Weis, 1998). £
Las consecuencias del dafio parcial a los frutos pueden ser disminuidas a través de '
un subsecuente incremento en la distribucion de recursos a las semillas de los frutos que no
tienen dafio (Marshali et al., 1985).

Conforme avanza el periodo reproductivo y aumenta el nimero de frutos en desarroilo

se produce una gran competencia por recursos entre los frutos. Debido a esto se pueden
producir cambics en el nimero de flores por planta, ef niimero de frutos por flor, el nimero
de 6vulos por fruto y el peso de las semillas, que de acuerdo con Marshall et a/ {1985) son
los diferentes componentes de la reproduccion de las plantas.

Un factor de importancia en la reasignacién de recursos es la polinizacion de las
fiores, ya que si ésta no es exitosa, los recursos continuaran siendo invertidos en los

botones florales para producir flores hermafroditas o femeninas hasta que se inicie y se




alcance un desarrollo de frutos lo suficientemente alto como para que se produzca la
inhibicion del desarrollo de nuevos botones y flores (Krupnick y Weis, 1998).

Una alternativa que se menciona como posible respuesta de reasignacién de recursos
después del dafio floral es la desviacién de los recursos hacia otras estructuras de |a planta,
como son los frutos remanentes, los primordios florales, las raices, las hojas, o bien, las
estructuras de perennacion (Cockshull y Hughes,1968). En este Gltimo caso ia planta guarda
recursos que utilizara posteriormente en la siguiente temporada de floracion,

Garrish y Lee (1989) proponen dos posibles mecanismos a través de los cuales se
puede dar la translocacion de recursos y, por tanto, una pesible compensacion: (i} la
compensacion se puede dar a través de una translacacion de fotosintatos producidos por
hojas de inflorescencias manipuladas hacia fas intactas y. (i) la compensacion puede darse
a traves de un incremento en las tasas fotosintéticas de las partes intactas de las plantas.

La destruccion de fiores, embriones o frutos de /. arborea reduce el numero de
compartimentes de almacén de recursos, lo cual incrementa el nivel de recursos para las
estructuras sobrevivientes (Krupnick y Weis, 1999). Asi, conforme las flores son dafiadas,
los recursos son reasignados hacia ios mas saludables. Algo similar se ha observado en
Yucca (Liliaceae), en la que los frutos con bajos niveles de ataque de paiomilias son
retenidos, mientras que los que tienen altos niveles de darfio son abortados (Pellmyr y Huth,
1994; Richter y Weis, 1995).

1.5. Disminucién en ta adecuacién
Uno de los efectos més importantes de la herbivoria floral sobre las plantas es |g
disminucion en la adecuacion, la cual puede verse afectada tanto en la funcién femenina
como en |la masculina (Hendrix, 1987, Krupnick y Weis, 1998) al producirse una reduccion
directa en el nimero de évulos y granos de polen como consecuencia de la herbivoria floral
{Krupnick y Weis, 1999), de ahi que la adecuacion de este tipo de plantas pueda ser medida
en relacion a cada uno de los sexos.

La adecuacion femenina se puede medir a través del nimero de semillas producidas
por una planta (Hendrix, 1987; Paige y Whitham, 1987), asi como por el porcentaje de

germinacion y sobreviveicia de dichas semiiias {Waser, 1983; Paige y Whitham, 1987). En




este sentido, la adecuacion de Jas plantas medida por su produccién de semillas, es decir,
en términos de su funcion femenina, esta determinada por: (i} el nimero de flores
producidas, {ii} la proporcion de flores polinizadas, (iii) el numero de évuios fertilizados, (iv)
la proporcién de flores abortadas, {v) el numero de semillas por fruto que alcanzan la
madurez, (vi) la proporcién de frutos y/o semillas depredadas antes de ser dispersadas, y
{vii) la habilidad de ia planta madre Para proveer |os recursos necesarios para el desarrollo
de frutos y semillas (Stephenson, 1981; Crawley, 1983). Asi mismo, se ha sugerido que el
seguimiento de la sobrevivencia y la demografia de las plantulas hasta la madurez y bajo
condiciones naturales también podrian ser buenas medidas de la adecuacion de las plantas
paternas, las cuales originalmente sufrieron algtn tipo de dario floral {Waser, 1983).

Por su parte, el éxito reproductivo en términos de la funcién masculina se puede
medir a través de la pérdida o dafo ocasionado al polen que se produce junto con el dafo
de los herbivoros florales (Hendrix, 1987).

En ambos casos, factores externos como las condiciones climaticas pueden afectar el
éxito reproductivo de las plantas, tanto en su funcion femenina como en la ‘masculina
(Stephenson, 1981),

En plantas con alta plasticidad genética, cuando hay una aita tasa de suministro de
recursos hacia los botones florales en maduracién, la planta optimiza su adecuacion a través
del desarrollo de flores hermatroditas primero, de tal forma que el éxito reproductivo sera
tanto para las flores masculinas como para las femeninas (Krupnick y Weis, 1998). Por el
contrario, cuando el suministro de recursos hacia los botones florales es bajo, las fiores
masculinas se veran favorecidas, ya que debido a su menor costo seran producidas en
mayor proporcién (Lovett-Doust y Cavers, 1982; Emms, 1993}, Io que ocasionara que el
éxito reproductivo de la planta esté determinado sobre todo por el éxito de las fiores
masculinas a través de la exportacion de polen.

Existen diversas especies que producen frutos maduros sé6lo de una pequena porcion
de ias flores femeninas que se produjeron. Estas especies normalmente abortan tanto flores
como frutos inmaduros (Stephenson, 1981). Esto se debe a que las plantas presentan un
limite de numero de frutos maduros que pueden producir durante un evento reproductivg.

Dicho limite esté determinado por la caniidad de recursos disponibies y por el namero de




flores femeninas; pero también existe un limite para el numero de semillas que puede
producir una planta, éste se encuentra determinado por &l numero de dvuios que posee
cada flor (Stephenson, 1981).

Ei dafio ocasionado por larvas de palomillas a las estructuras reproductivas de
Bauhinia ungulata (Caesalpinaceae) ocasiond una disminucion de 53% en la cantidad de
dvulos. Ademas, se encontrd que solo el 20.8% de las flores producidas llegaron a producir
semillas debido al gran dafic ocasicnado por los herbivoros florales (Heithaus et al., 1982).
En esta especie vegetal, el 30% de los Svulos inicialmente producidos y el 20% de las
semillas se perdieron debido a la herbivoria floral (Heithaus et af., 1982).

1.5.1. Disminucion_en _la_produccién de estructuras reproductivas. Una de las posibles

consecuencias de la herbivoria floral es la pérdida de estructuras reproductivas. Existen tres
hipétesis {no excluyentes entre si) que tratan de explicar la disminucion en el numero de
estructuras reproductivas en plantas que han sufrido dario floral (Krupnick y Weis, 1998). La
primera supone que la reduccidn en el nimero de frutos se debe a que son pocos los
botones florales que alcanzan la antesis. La segunda plantea que los botones que alcanzan
la antesis suelen tener dafio fisico y por lo tanto no pueden producir frutos. La tercer
hipdtesis plantea que ia disminucién en la produccidn de frutos se debe a un decremento en
los niveles de polinizacion de las fiores no dafiadas dentro de plantas dafadas, esto es, que
existe una limitaciéon por polen. Las primeras dos hipétesis son respaldadas con las
observaciones de diversos autores. En Ipomopsis arborea (Polemoniaceae) e /someris
arborea, se encontré una disminucion en ia produccicn de frutos hasta en un 68% (Krupnick,
1986) y de flores hasta en un 45%, respectivamente (Krupnick y Weis, 1998). Para /.
arborea también se observé una disminucion en la produccion de los botones fioraies que
llegaban a completar su ciclo de fioracién, asi como en el nimero de frutos, de hasta un
50% (Krupnick y Weis, 1998, 1999). Por su parte, en Pinus eduiis se observe que el ndmero
de canos producidos en plantas dafiadas fue de ocho a diez veces menor que el encontrado
en plantas sin dafio (Whitham y Mopper, 1985). En Qenothera macrocarpa (Onagraceae) se
observd que cuando las flores y/o los botones florales eran danados, sus posibilidades de
producir frutos se veian disminuidas hasta en un 68% (Mothershead y Marquis, 2000). Por

su parte, la tercer hipdtesis se apoya con las ohservaciones de Krupnick y Woi




Quienes encontraron que el dafio ocasionado por los herbivoros a los botones florales de
Isomeris arborea puede ocasionar que éstos lleguen al momento de la antesis con un
numero de anteras funcionales muy reducido y con gran daiio en la pared del ovario, por lo
cual, la produccion de frutos disminuye.

1.5.2. Aborcién de estructuras reproductivas. Existen diversos agentes extrinsecos tanto

bidticos como abitticos que pueden promover la aborcién de frutos. Entre los abidticos se
encuentran las heladas (Addicott y Lyon, 1973, Evans ef al., 1989), la luz disponible para Ia
fotosintesis, el fotoperiodo, la periodicidad de las lluvias, la humedad, el viento, la aereacion,
humedad y salinidad del suelo, ios contaminantes atmosféricos y el fuego (Addicott y Lyon,
1973). Dentro de los agentes bidticos se considera la depredacion de semillas {Janzen,
1971); e! dafo producido en la parte externa de los frutos muy jovenes. aun sin que las
semillas hayan sufrido dafo; los patégenos transmitidos por insectos; la entrada de
patogenos a través de las heridas causadas por los insectos sobre las estructuras
reproductivas; ia saliva de algunos insectos (Miller, 1932; Carter, 1939 Phillips, 1940,
LePelley, 1942; Goiding, 1945; Nicke!, 1958) y el dafio ocasionado por los herbivoros
florales a estructuras reproductivas como los botones florales (Evans et af., 1989; Krupnick y
Weis, 1998).

Sin embargo, también existen agentes intrinsecos que pueden producir la aborcion
espontanea de estructuras reproductivas. Esto se puede deber a diversas causas, entre las
que se encuentran:

a) Recursos fimitantes. En diversos estudios se ha observado que ta aborcion de estructuras
reproductivas puede estar determinada por la presencia de recursos limitantes disponibles
para el desarrollo de dichas estructuras (Stephenson, 1981; Heithaus ef al., 1982) y por lo
tanto {a competencia por recursos que se puede dar entre las diversas estructuras en
desarrolio (Willson y Price, 1977; Stephenson, 1981: Campbell, 1989a). Los recursos
disponibles para una flor o fruto dado son una funcién no salo de los recursos totales del
individuo o la rama, sino también del numero de estructuras reproductivas entre las que se
reparten los recursos (Stephenson, 1981). Esto sugiere que la aborcion de fiores y frutos
jovenes permite a las plantas equiparar el numero de flores, frutos y semillas producidos con

iog recursos disponibles (Stephenson, 1981) La aborcién de estructuras reproductivas sa
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incrementa en forma proporcional al numero de flores fertilizadas y al nimero de frutos
sanos en desarrollo en una planta (Stephenson, 1981; Krupnick y Weis, 1998). Cuando los
recursos son limitados, la competencia entre frutos Y la posterior aborcién se incrementaran
conforme aumente el nimero de frutos iniciados (Stephenson, 1981; Garrish y Lee, 1989) ya
que si los recursos son limitados seran insuficientes para llevar a la madurez a todos los
frutos, por lo que se produce una competencia entre los frutos en desarrolio y mientras haya
mas estructuras la aborcidn se incrementara en mayor medida e incluso se producira la
aborcién de frutos sanos (Stephenson, 1981; Garrish y Lee, 1989). Bajo este contexto, las
primeras flores de la temporada se veran favorecidas al no tener competencia por recursos
con otras estructuras, mientras que las ultimas flores deberan competir fuertemente con
otras estructuras en desarrollo por los pocos recursos que aun se encuentran disponibles.
De esta forma, las uitimas estructuras tienen mas posibilidades de sufrir una aborcion
(Stephenson, 1981; Holtsford, 1985, Nakamura, 1986). Se cree que esto posiblemente se
encuentra regulado por claves hormonales enviadas por las semillas en desarrollo {Gruber y
Bangerth, 1990). Cuando los recursos son limitantes, los frutos en desarrollo inhiben el
desarrollo de los botones florales (Stephenson, 1981) y provocan una disminucion en la
produccion de frutos y semillas en las tltimas flores de la temporada (Brunet, 1996). Por otra
parte, si no hay distribucion de recursos hacia Ia maduracion de frutos y semillas, habra mas
recursos disponibles para la iniciacién y el desarrollo de los botones (Stephenson, 1 981),
por fo que la aborcion de estructuras se vera disminuida. No obstante, si un fruto posee
pocas semilias, entonces se produce una reduccion en la actividad hormonal y con ello se
pierde la habilidad de las semillas para adquirir recursos. Como consecuencia, hay una
mayor aborcién de semillas debido a que los recursos son limitados y entonces se inicia un
sistema de retroalimentacién a través del cual se produce la aborcion de los frutos
(Stephenson, 1981; Burd, 1998). Por el contrario, las plantas que sufran una gran pérdida de
estructuras reproductivas presentaran poca o ninguna aborcién (Stephensaon, 1981 ). Cuando
se adicionan recursos, aumenta la proporcion de frutos que alcanzan la madurez y
disminuye la proporcién de estructuras que son abortadas (Stephenson, 1981).

b) Eleccion del polen de mayor calidad. Se ha sugerido que las plantas producen un exceso

de flores para que, una vez fertilizadas, Ia planta materna nueda llevar a cabn una eleccidn
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genética (Janzen, 1977 Stephenson, 1981; Heithaus ef al, 1982) y una aborcién selectiva
(Ehrlén, 1991), de manera Que se seleccionara y favorecera el desarrollo de los frutos
producidos con polen de mayor calidad o que fueron producidos con mas cantidad de polen
Y que permitira producir mejor y mayor descendencia, mientras que los frutos producidos con
polen de menor calidad o incompatible y cuyas semillas dificilmente llegaran a germinar
seran abortados (Janzen, 1977: Stephenson, 1981; Heithaus et al., 1982; Ehrlén, 1991). La
aborcidn selectiva basada sobre el nimero de semillas puede ser explicada por ta utilizacion
eficiente de recursos y por una competencia gametofitica y esporofitica mas intensa entre
los frutos que se encuentran produciendo semillas (Stephenson y Winsor, 1986). Asi mismo,
al hacer dicha eleccién genética, la planta paterna abortars aquellos frutos que podrian
desarrollarse anormalmente, que posean deficiencias genéticas o fisiolégicas o que hayan
sido produgcidos por auto-polinizacién (Bradbury, 1929; Willson y Price, 1977).

¢) Tiempo en que las flores son polinizadas. Se sugiere que en ocasiones los frutos que son
abortados son aquellos que se empezaron a desarrollar al final de |a temporada de floracian,
cuando ya existe un gran numero de frutos en estado de desarrollo mas avanzado {Mann y
Robinson, 1950; Van Stevenick, 1957; Tamas ef al., 1979; Stephenson, 1980, 1981;
Nakamura, 1986). En especies con inflorescencias con desarrolio acropétalo (basal a
terminal) ios frutos basales tienen ventaja sobre los terminales, ya gue todos los nutrimentos
son transportados de las raices hacia arriba, con io que dichos recursos llegan primero a los
frutos basales. Cuando los recursos son limitados, las estructuras reproductivas localizadas
en la parte mas apical de Ia pianta reciben MENCS recursos y en ocasiones tienen mayores
posibilidades de ser abortadas (Stephenson, 1981). Este patrén de maduracion selectiva
minimiza la cantidad de recursos perdidos en las estructuras abortadas, porque éstas son
las que tienen la menor cantidad de recursos invertidos, mientras que las que presentan
mayor cantidad de recursos invertidos no son abortadas (Stephenson, 1981). En algunas
especies se ha observado que los periodos de gran aborcién de estructuras reproductivas
van acompafados de una baja produccion de frutos (Mann y Robinson, 1950). Esto

ocasiona que se presenten periodos de maxima produccién de fiores Separados por
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seran abortados tienen cierta cantidad de recursos almacenada, sin embargo esa cantidad
es mucho menor de la que poseen los frutos que no seran abortados (Stephenson, 1981 ). Al
abortar frutos en desarrollo temprano, las plantas conservan muchos de los recursos
necesarios para el crecimiento y el desarrolio de los frutos restanies, los eventos
repraductivos posteriores y el crecimiento vegetativo (Stephenson, 1981). Asi, los recursos
que serian usados en la maduracién de frutos pueden ser reabsorbidos y desviados hacia
los frutos remanentes, los 6rganos de almacenaje, el crecimiento vegetativo y los primordios
florales (Kozlowski y Keller, 1866). Stephenson (1981) sugiere gue la aborcion de fiores
polinizadas y frutos inmaduros podria ser el producto de una seleccién que favorezca la
mayor contribucion masculina a ia adecuacion de la planta.

En algunos estudios se ha reportado la aborcién de estructuras reproductivas como
respuesta al dario floral. Tal es el caso de /someris arborea, en la cual se observd que el
dario floral producia la aborcién de botones hasta tres veces mas que en piantas sin dafio y
la aborcion de flores y frutos hasta en un B0% (Krupnick y Weis, 1998, 1999). Por otra parte,
en estudios con Lupinus futus (Leguminosae) la remocién de frutos en desarrollo ocasiona
que la tasa de aborcién de las Gltimas flores de la estacién disminuya (van Steveninck,
1857); mientras que en tres especies de Sesbania {Leguminosae), la aborcién de |os frutos
disminuye propercionaimente con la cantidad de dvulos dafados en cada fruto (Marshall et
al, 1985). Ademas, en estas mismas leguminosas se observé que los frutos mas jovenes y
mas danados abortaron mas frecuentemente (Marshall et a/, 1985). De igual forma, en
Cassia fasciculata {Leguminosae) la remocion de inflorescencias ocasionéd una disminucién
en la aborcion de flores y frutos de las inflorescencias remanentes (Garrish y Lee, 1989)

1.5.3. Reduccién en el tamafio y nimero de las semilias. En algunos trabajos en los que se

ha abordado e! efecto de la herbivoria floral sobre la produccion de semillas se ha
encontrado que las plantas sometidas a dafio floral presentan una disminucién en la
produccién de semillas e incluso en el tamano y peso de éstas, lo que reflgja un efecto
negativo de la herbivoria sobre el éxito reproductivo de las plantas {Hendrix, 1984; Evans of
al, 1989; Wallace y Q'Dowd, 1989, Lowenberg, 1994; Cunningham, 1995; Louda y Potvin,
1995).
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Cuando una planta posee una gran canlidad de flores y frutos en desarrollo ¥ no hay
aborcién de estructuras es posible que ios recursos estén siendo divididos entre todas las
estructuras (Stephenson, 1981), de manera que la cantidad de recursos reproductivos
dentro de las semillas sera limitado (Marshall, 1982), ocasionando que su tamano y su peso
se reduzca enormemente {Stephenson, 1981). Esto podria tener efectos muy significativos
sobre la dispersion de las semilias, el tiempo y el porcentaje de germinacién de éstas, el
establecimiento, ia tasa de crecimiento y las capacidades competitivas de las pfantulas
(Black, 1957; Harper et al., 1970).

Evans ef a/. (1989) encontraron que en dos temporadas de floracién el 96.1% y 87.6%
de los frutos de Baptisia australis (Leguminosae) estaban infestados por insectos
depredadores de semillas (lepiddpteros y curculidnidos), lo que ocasiond una enorme
reduccién en la producc‘ic’)n de semillas maduras, de tal manera que al iniciarse la temporada
de dispersion de las semillas sélo habia en promedio entre 0.29 y 11.9 semilias por fruto.
Galen (1999) encontré que en Polemonium viscosum (Polemoniaceae) las plantas que eran
accesibles a hormigas producian significativamente menos semillas por flor que las plantas a
las que se les habian excluido las hormigas, ya que las plantas expuestas a las hormigas
produjeron entre 3.2 y 3.3 semillas por flor, mientras que las plantas protegidas produjeron
entre 3.8 y 5.8 semillas por flor. Por su parte, Pilson (2000) encontro que las cabezuelas de
Helianthus annuus (Asteraceae) que eran atacadas por larvas de Suleima sp. (Lepidoptera)
producian menos de la mitad de las semillas producidas por cabezuelas libres de dafo.
1.5.4. Alteraciones en /a fenologia reproductiva. La fenologia y la adecuacién de Jas plantas
estan estrechamente relacionadas. Pilson (2000) discute que existen diversos factores
ecologicos que pueden afectar la adecuacion de individuos floreciendo en diferentes
tiempos durante la temporada de floracion. Dicha autora sostiene que las presiones
ocasionadas por herbivoros y polinizadores son algunos de los factores ecoldgicos que
influyen sobre ia temporada de floracion y la adecuacion de las plantas. En este sentido, las
plantas que florecen justo cuando es Ia temporada de mayor abundancia de herbivoros,
disminuyen su adecuacién, sin embargo es posible que existan otras presiones selectivas
{como cambios en factores abibticos que pueden afectar ia maduracion de las semillas) que

las orillen a florecer en ese periodo de mayor abundancia de herbivoros. En este sentido,
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Crawley (1983) plantea que el efecto de la herbivoria floral sobre las plantas puede verse
reflejado en un retraso de la floracion, ya que si los botones florales estan dafiados su ciclo
reproductivo se vera interrumpido hasta que se produzcan nuevas estructuras reproductivas.

Cuando la época reproductiva de las plantas se adelanta o se retrasa puede haber
una disminucién en la produccién de semillas, ya que en muchos casos debe existir una
sincronia entre la disponibilidad de polinizadores y la de flores, por lo que tales cambios en
el tiempo de floracion pueden ocasionar que las flores permanezcan en antesis por mas
tiempo por lo que pueden verse mas expuestas a los depredadores {Crawley, 1983). Sin
embargo, también se puede cbservar que los retrasos en la floracién pueden incrementar la
produccion de semillas, ya sea a través de su efecto sobre los polinizadores o sobre los
depredadores. En el primer caso, un retraso en la floracion puede favorecer a ias plantas al
haber una disminucién en ia competencia por polinizadores, de manera que la produccion
de semillas se puede incrementar {Inouye, 1982). En el segundo caso, (as plantas se
pueden beneficiar si el retrasc en la floracion permite que las plantas evadan el periodo de
mayor abundancia de herbivoros (Inouye, 1982; Pilson, 2000). Inouye (1982) encontrd que
las plantas de Jurinea mofiis (Asteraceae) que sufrian un retraso en la floracion como
respuesta al dafo floral también producian un mayor numero de pedtinculos florales y por lo
tanto un mayor ndmero de ovulos por planta; sin embargo, la produccién de semillas por
cabezuela sufrid un decremento significativo debido al efecto de} dafio sobre la atraccion de

los polinizadores.

1.6. Respuestas compensatorias

La manera en que una planta divide los recursos disponibles entre su descendencia
determina el nimero y el tamafo de sus semillas, lo que a su vez afectara su dispersion, su
germinacion y el crecimiento de las plantulas (Harper, 1977). Las diferencias en Ia
distribucién de recursos entre individuos puede ser producto de diversas presiones, tales
como la competencia y ia depredacion. Dichas presiones pueden reducir los recursos de que
dispone Ia planta para su reproduccion, lo que a su vez puede ocasionar cambios en uno o
mas componentes reproductivos, tales como la produccion de flores por planta, el nimero de

frutos por flor, de semillas por fruto o el peso de las semillas (Marshall et al., 1985).
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Al igual que en el caso de Ia herbivoria foliar, también se considera que las plantas
pueden tener una respuesta compensatoria al dafio producido en sus estructuras
reproductivas. En diversos estudios se han observado respuestas compensatorias a la
herbivoria floral (Hendrix, 1979, 1984, Hendrix y Trapp, 1981: Islam y Crawley, 1983; Paige y
Whitham, 1987; Mutikainen y Ojala, 1993; Lowenberg, 1994). Sin embargo, tales respuestas
compensatorias casi siempre son parciales y, en general, los individuos dafiados presentan
una disminucion en su adecuacion {(Hendrix y Trapp, 1989).

En algunos casos se ha mostrado que la pérdida de cabezuelas florales puede
compensarse a través de la produccién de mas cabezuelas florales (van der Meijden y van
der Waais-Kooi, 1979). Asi mismo, se ha sugerido que el aumento en el peso de las
semillas, el nimero de dvulos en flores iniciadas después del dafio o ia sobrevivencia de ios
frutos sin dafio pueden ser algunos de los mecanismos compensatorios adoptados por las
plantas que sufren una aita depredacion de semillas (Marshall et al., 1985).

Las respuestas compensatorias que pueden observarse en plantas que han sufrido
dano (ya sea floral o foliar) pueden ser parciales, total o de sobrecompensacion. Se dice que
una planta presenta una compensacién parcial (también llamada subcompensacién) cuando
el peso seco de las plantas dafadas es menor gue el de las plantas control: mientras que
una compensacion total, completa o exacta se presenta cuando el peso seco de las plantas
danadas es el mismo que el de las plantas control. Finalmente, se dice que ha ocurrido una
sobrecompensacion cuando el peso seco de las plantas dafiadas es mayor que el de las
plantas control (Belsky, 1986). Existen cuatro hipétesis que' tratan de explicar la razén por |a
que ocurren compensaciones parciales y no totales. La primera de ellas argumenta gque tal
vez existe un limite superior fijado genéticamente al numero de botones, flores, frutos y
ovulos que una inflorescencia puede producir (Tamas ef af., 1 979). La segunda plantea que
dentio de una inflorescencia los frutos tempranos pueden haber inhibido el desarrolio de
botones florales y frutos tardios, a través de la produccién de fitohormonas que son
translocadas a las estructuras mas jovenes que inducen su aborcién {Tamas et af., 1979). La
tercera propone que puede darse una translocacion ineficiente de recursos desde las partes
florales manipuladas a las intactas (Garrish y Lee, 1989). Finaimente, se plantea que la

compensacion parcial puede ser el resultado de 1a remocion de las estructuras florales en si
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mismas, ya que los tejidos que las conforman contienen nutrimentos que podrian haber sido
translocados hacia otras estructuras en desarrollo, pero al haber sido removidas dichos
Fecursos ya no se encuentran disponibles (Garrish y Lee, 1989). Asi mismo, Garrish y Lee
(1989) plantean dos posibles mecanismos a ltravés de los cuales se produce la
compensacion de las estructuras dafiadas o removidas por los herbivoros florales. El
primero sugiere que la compensacion se puede dar a través de una translocacion de
fotosintatos producidos por hojas de inflorescencias manipuladas hacia las intactas. Ei
segundo sugiere que la compensacién puede darse a través de un incremento en las tasas
fotosintéticas de las partes intactas de las plantas.

Se ha observado que como respuesta a la remocién de frutos en tres especies de
Sesbania (S. vesicaria, S. macrocarpay S. drurnmondii) (Marshalil ef al,, 1985), asi como en
Zea mays {Graminae) {(Woronecki et al., 1980} e Isomeris arborea {(Krupnick y Weis, 1998)
se produce un incremento en el peso de las semillas remanentes. Se ha observado que
Glycine max (Leguminosae) (Daugherty et al., 1964), Pastinaca sativa {Hendrix, 1979),
Cassia fasciculata (Garrish y Lee, 1989) e Isomeris arborea (Krupnick et af, 1999)
responden a la remocion de frutos, botones o flores con una mayor produccién de flores. La
respuesta de Cassia fasciculata (Garrish Y Lee, 1889) e Isomeris arborea (Krupnick et af.,
1999) a la pérdida de fiores se observs a través de una mayor produccion de frutos
maduros. Sesbania vesicaria, S. macrocarpa ¥y 8. drummondii fespondieron al dario floral a
través de la produccidon de un mayor numero de semillas por fruto (Marshall et al,, 1985). Ep
otras especies, como Pastinaca sativa (Hendrix, 1987), Heraclieum lanatum, Cicuta maculata
(Hendrix, 1987), Cirsium arvense (Inouye, 1982) y Cassia fasciculata (Garrish y Lee, 1989)
se encontro que la respuesta a la pérdida de flores ¢ frutos se manifiesta con una mayor
produccion de semillas en los frutos remanentes. Sin embargo, sélo en P. sativa se observé
una compensacion total, mientras que en C. maculata se presentd una compensacion
completa sélo cuando la remocién de |a primer inflorescencia ocurria en un sélo evento de
herbivoria (Hendrix, 1987).

17




1.7. Herbivoria fioral y polinizacién

Los herbivoros florales pueden afectar indirectamente ia adecuacion de las plantas
cambiando ia morfologia floral debido al dafio en pétalos y/o inflorescencias, y asi afectando
de manera negativa la probabilidad de polinizacion (Karban y Strauss, 1993; Cunningham,
1995, Krupnick y Weis, 1999). Dichos efectos indirectos se pueden producir a través de
cambios en el comportamiento de los polinizadores, los cuales pueden manifestarse como {i)
cambios en sus preferencias vy (ii) cambios en su eficiencia en términos de la cantidad de
polen que transfieren en una visita {Mothershead y Marquis, 2000).

El ataque de ios herbivoros florales puede afectar la apariencia de la flor, la longitud
de la inflorescencia, el tamafo de Iz corola, reducir la cantidad y la calidad de las
recompensas florales y disminuir el despliegue floral (Cunningham, 1995; Johnson ef al.,
1985; Krupnick y Weis, 1999: Krupnick et al., 1999; Mothershead y Marquis, 2000). Tales
cambios en las sefales florales pueden afectar las tasas de visitas de los polinizadores
(Young y Stanton, 1980; Johnston, 1991; Karban y Strauss, 1993, Cunningham, 1995
Johnson ef af., 1995; Krupnick y Weis, 1999; Krupnick et af., 1999; Mothershead ¥y Marquis,
2000), lo cual puede aiterar los patrones y tasas de donacion Y recepcion de polen
{Campbell, 1989b; Young y Stanton, 1990; Campbell ef af, 1996; Galen, 1996; Krupnick y
Weis, 1999, Mothershead y Marquis, 2000).

Las plantas que producen mas flores y de mayor tamafo, o bien, que producen
inflorescencias de gran tamafio y por lo tanto tienen mayor despliegue floral son mas
visitadas por los polinizadores (Willson y Bertin, 1979; Waser, 1983; Wolfe, 1987: Stanton y
Preston, 1988a; Campbell, 1989a; Young y Stanton, 1990; Eckhart, 1991; Mothershead y
Marquis, 2000), lo que puede incrementar la remocién de polen (Young y Stanton, 1 990;
Galen, 1992) y ia probabilidad de que los granos de polen alcancen estigmas receptivos
(Galen, 1992). Esta mayor frecuencia de visitas a ias flores de mayor tamaro o a las plantas
con mayor numero de flores se debe por un lado a que resultan ser mas conspicuas
(Eckhart, 1991) y por Io tanto pueden ser visitadas primero {Young y Stanton, 1890) y, por
otro lado, a que tales caracteristicas pueden ser una sefal para los polinizadores en el
sentido de que las flores con dichas caracteristicas contienen una mayor cantidad de

recompensas disponibles para ellos (Stanton y Preston, 1988a: Eckhart, 1991). Asi mismo,
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son un indicador para los polinizadores del costo energético que tendra el acceder a las
flores, pues las plantas con fiores de facil acceso son mas faciles de ser visitadas, por lo gue
este tipo de flores proporcionara una mayor ganancia energeética neta para los forrajeadores
{Galen, 1999). Se ha sugerido que el diametro de ia corola influye en las decisiones de
forrajeo de los poliniiadores por su carrelacion positiva con la tasa de produccion de néctar
&n algunas especies vegetales (Creswell y Galen, 1991), mientras que la longitud de ias
corolas tubulares afecta ia eleccién de los nectarivoros, determinando el tiempo de manejo
dentro de las flores (Harder, 1983). Ademaés, se ha observado que e! diametro de la corola
puede reflejar cualquiera de los componentes de la efectividad de las visitas, esto es: (i) 1a
cantidad de polen producido, (i) la cantidad de polen colectado en una visita/polen
producido y (iii) la cantidad de poien exportado a los estigmas/polen colectado {Campbell ef
al., 1991). Sin embargo, las flores y/o las inflorescencias grandes también pueden sufrir
mayores niveles de depredacién de semiilas (Zimmerman, 1980; Shykoff et al., 1997),

Por otra parte, en estudios previos se ha observado que los individuos que son mas
atractivos para los polinizadores pueden tener tasas de polinizacion cruzada mas altas y un
mayor grado de fertilizacion (Willson y Price, 1977) y que la pérdida de visitas de
polinizadores puede incrementar la autogamia en especies autocompatibles (Motten, 1982
Kron et af., 1993; Rathcke y Real, 1993), debido a que cambia Ia proporcion de visitas
geitonogamicas o de polinizaciones autdgamas (Krupnick y Weis, 1999). Asi, la reduccién
en l|a apariencia atractiva de las plantas dafiadas puede incrementar las tasas de auto-
fertilizacion; en contraste, si una planta no dafiada produce un gran despliegue floral, los
polinizadores pueden visitar mas flores por inflorescencia (Krupnick y Weis, 1999).

Por otro lado, una mayor tasa de visitas florales permite que la cantidad de granos de
polen depositados sobre los estigmas, asi como la cantidad de polen exportado sea mucho
mas elevada, en comparacion con plantas cuyas flores masculinas son mas pequefias y
menos atractivas {Campbell, 198%9b; Stanton ef al., 1989; Young y Stanton, 1990; Eckhart,
1991). Asi, se espera que la mayor frecuencia de visitas de los polinizadores a Jas flores
mas grandes produzca un beneficio para la planta en términos de Ia variabilidad de

genotipos de polen que son depositados sobre los estigmas (Stanton et al,, 1989}, asi como
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Por otra parte, en Phacelia linearis (Hydrophyliaceae) se observo una mayor tasa de
visitas conforme el tamario y el nimero de flores aumentaba (Eckhart, 1991). En Raphanus
sativus (Brassicaceae) se encontrd que si el tamafio de la corola era mayor, la tasa de
visitas, la produccion de polen y el nimero de granos de polen se incrementaban (Stanton y
Prestan, 1988a; Young y Stanton, 1990). Wolfe (1987) observo que la cantidad de polen de
Asclepias curassavica {Asclepiadaceae) y de Epidendrum radicans (Orchidaceae) que era
colectada por inflorescencia estaba positivamente correlacionada con e tamafo de la
inflorescencia. Por otro lado, Johnson et a/, (1995) encontraron que la reduccién artificial en
el tamafio de los pétalos de Campanula americana (Campanulaceae) no producia una
disminucion en la cantidad de polen colectado por los visitadores florales; sin embargo, el
numero de semillas por fruto si resultd afectado por el tamafio de los pétalos, de tal forma
que las flores con los pétalos mas grandes presentaron una mayor produccién de semillas
por fruto. De igual forma, Schoen (1982) encontrdé que el tamafio de las flores de Gifia
achilleifolia (Pofemoniaceae) no se correlacionaba con la tasa de polinizacién cruzada. En
Polemonium viscasum las flores con corolas menores a 12 mm de diametro fueron menos
visitadas que las flores con corolas mayores a 16 mm de diametro (Galen y Newport, 1987).
En Oenothera macrocarpa se observé que las flores dafiadas por herbivoros fueron mas
pequefas, tuvieron una menor tasa de visitadores y tuvieron menos posibilidades de
producir frutos (Mothershead y Marquis, 2000). Por otra parte, en /someris arborea se
observé que el dano floral producia una reduccion en la exportacién y recapcion de polen y
en la tasa de visitas, lo que ocasioné que se incrementara la proporcion de flores fertilizadas
por autogamia (Krupnick y Weis, 1 999).

1.8. Herbivoria floral en asteraceas

Algunos estudios en especies de la Familia Asteraceae (=Compositae} muestran que la
herbivoria floral produce un efecto negativo sobre la adecuacién de las plantas. Louda
(1982) encontré mayor produccién de semillas cuando las plantas de Haplopappus
Squarrosus eran rociadas con insecticida y que, de éstas, una tercera parte estaba
completamente sana (sin dafo), mientras que en las plantas que no fueron rociadas, sélo el

2% de las semillas producidas se encontraba libre de dafio. De esta forma, la aplicacion del
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IIl. HISTORIA NATURAL DE Dahlia coccinea

2.1. Descripcién morfolégica

Dahlia coccinea Cav. pertenece a la Familia Asteraceae, a la Tribu Heliantheae y ala
Subtribu Coreopsidinae {Sorensen, 19869; Stuessy, 1977; Jones, 1988). Es uma planta
herbacea que mide entre 0.4-2 m de aitura {Sorensen, 1969; Sanchez, 1980, Rzedowski y
Rzedowski, 1985). Sin embargo, se le debe considerar como una herbacea perenne, debido
a la presencia de tubérculos (estructuras de perennacion} gue le permiten almacenar
recursos y permanecer en su habitat ain en Ia época seca ({obs, pers.}. Sus tallos van de
glabros a pubescentes, especiaimente en los nodos, de 0.2-2.5 cm de didmetro, con los
internodos huecos, de 2.5-30 cm de longitud (Sorensen, 1969; Sanchez, 1980; Rzedowski y
Rzedowski, 1985).

Sus hojas son opuestas, pinadas a tripinado-compuestas, de 12-35 cm de longitud
incluyendo el peciolo; ias pinnas basales miden entre 4.5-16 c¢m de longitud, con ias
pinnulas basales de 1.8-7 cm de longitud; con la parte superior glabra o pubescente, la
inferior glabra y conspicuamente pubescente a lo largo de las venas; con peciolos surcados
por encima, glabros o pubescentes, de 1-11 cm de fongitud. El raquis primario es glabro o
pubescente, con un grupo conspicuo de vellosidades en las unionas con las pinnas
primarias {Sorensen, 1969; Sanchez, 1980; Rzedowski y Rzedowski, 1985).

Es una especie auto-incompatible, que como todas las compuestas produce
inflorescencias llamadas cabezuelas o capitulos, las cuales pueden ser erectas o inclinadas,
solitarias o en grupos de dos y tres, con un diametro de 5-5 ¢m; sobre pedinculos de 2-30
cm de longitud. Las bracteas involucrales externas son ovadas a obovadas o espatuladas,
de 0.6-1.5 cm de longitud y 0.3-0.7 cm de ancho. Las bracteas internas son de color café o
escarlata hacia las puntas, de 1.14-1.7 ¢m de longitud y de 0.3-0.8 cm de ancho. Las
cabezuelas generalmente presentan ocho flores liguladas, neutrales o pistiladas estériles,
de 1.6-4 cm de longitud y de 1.0-1.8 cm de ancho. Sus corolas son ovado-elipticas, agudas
0 denticuladas, que van desde el color amarilio limén al anaranjado, anaranjado escarlata o
escarlata negruzco, algunas veces amarillas Y anaranjadas moteadas en ung gran variedad

de combinaciones. Esta especie presenta entre 70-160 fiores del disco, las cuales son
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hermafroditas y fértiles; de color amarillo o a veces con las puntas color escarlata, de 0.8-1.3
cm de longitud; con los I6bulos de |a corola extendidos o erectos, las ramas del estilo linear-
lanceoladas, de 0.4-0.45 cm de longitud y de menor de 0.08 cm de ancho (Sorensen, 1969
Sénchez, 1980; Rzedowski y Rzedowski, 1985).

Los aguenios son lineares-oblanceolados a obovados o espatulados, de 0.8-1.3 c¢m
de longitud y de 0.18-0.6 cm de ancho, de color café grisaceo a negro. El vilano es obsoleto
0 compuesito por dos rudimentos diminutos, raramenta muy elongados en dos hilos
filiformes, muy delicados, usualmente deciduos (Sorensen, 1969; Séanchez, 1980; Rzedowski
y Rzedowski, 1985).

Dahlia coccinea es una especie polimérfica. Puede ser diploide o tetraploide. Su
ndmero cromosomico es: n= 16 y 32 (Sorensen, 1969).

2.2. Distribucién geografica
Dathiia coccinea se distribuye en zonas que van de los 1000 a los 4300 msnm {Sorensen,
1969; Sancheg, 1980). Se le encuentra en acantilados, pendientes rocosas escarpadas, a
orillas de los caminos, en pastizales, matorrales y bosques de Pinus y Quercus (Sorensen,
1869; Rzedowski y Rzedowski, 1 9885).

Su distribucién se extiende desde Sinaloa, Chihuahua, Coahuila, Nuevo Leén y
Tamaulipas, en el norte de México, hasta el sur y sureste de Meéxico y Guatemaia,
incluyendo la zona central del pais (Sorensen, 1969; Rzedowski y Rzedowski, 1985).

2.3. Ecologia

Dahlia coccinea es una compuesta muy abundante dentro de fa Reserva del Pedregal de
San Angel. En esta localidad se ha observado que el periodo reproductive de D coccinea
inicia a principios de julio extendiéndose hasta finales de mayo del siguiente afio (Figueroa-
Castro, 1997; Figueroa-Castro ef al., 1998). La duracidn promedio de las cabezuelas en
estadio de flor madura es de cuatro dias (Figueroa-Castro, 1997). La mayor cantigad de
cabezueias con flores maduras (i.e. en antesis) se presenta en agosto y septiembre
(Sanchez, 1980; Figueroa-Castro, 1997, Figueroa-Castro et af,, 1998).
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Dentro de la Reserva de) Pedregal de San Angel se encontré que los principales
visitadores florales de D. coccinea son insectos diurnos, entre los Que sobresalen las abejas
Apis meliifera, los abejorros del género Bombus y las moscas pertenecientes a la Familia
Syrphidae, siendo las mas abundantes las del género Cheilosia (Figueroa-Castro, 1997). En
experimentos de polinizacidén realizados sobre esta compuesta se encontré que los
visitadares diurnes tienen un papel indispensable para ia polinizacion de sus flores y por
tanto para la produccion de semillas (Figueroa-Castro, 1997).

Los niveles de herbivoria foliar que presenta D. coccinea van de 0.02 a 0.14% dia”
(Alcala, 1994; Anaya, 19899}, mientras que el porcentaje de aquenios depredados por planta
e encuentra entre el 40% y el 70% (Alcala, 1894). Asimismo, se ha calculado que la tasa de
herbivoria foliar promedio anual para esta compuesta es de 0.058% dia’ (Anaya, 1999).
Esta planta presenta dario en los botones fiorales, en las flores del disco antes y después de
la antesis y en las flores liguladas. Dicho dafic es producido principalmente por el
escarabajo Euphoria basalis {Coleoptera: Melolonthidae) y por el chapulin Sphenarium
purpurascens {Orthoptera: Pyrgomorphidae} (obs. pers.). Este ultimo, también ocasiona aitos
niveles de dafio foliar a las piantas de D. coccinea, produciendo una gran disminucién enla
produccion de inflorescencias y frutos y por tanto, un decremento en el éxito reproductivo de
las plantas (Alcala, 1994).

En un estudio previo se observo que las ligulas de Dahfia coccinea presentan una
apertura diferencial a lo largo del dia (Figueroa-Castro, 1997). En dicho estudio se observd
que las ligulas de esta compuesta se encuentran abiertas durante el dia Y que se cierran
durante ia noche, y aungue no todas las cabezuelas presentan movimientos ligulares, se ha
sugerido que dichos movimientos posiblemente se encuentren relacionados con un
mecanismo desarrollado por la planta para evitar Ia pérdida de polen durante ia noche (va
que los visitadores nocturnos no som buenos polinizadores para esta especie). De esta
manera, el cierre de las ligulas durante la noche permite que ia planta ahorre recursos {en
términos de produccion de polen) que seran empleados por los polinizadores diurngs ¥ que

conduciran a un incremento en el éxito reproductivo de la especie {Figueroa-Castro, 1997).
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Esta compuesta resulta de gran importancia dentro del ecosistema, ya que tiene un
aporte de 9.6% a la productividad primaria neta aérea (Cano-Santana, 1994). En este
sentido, D. coccinea resulta un recurso muy importante para una gran diversidad e
herbivoros, depredadores de semillas y polinizadores. Entre estos Gltimos se considera que
D. coccinea funge como un recurso para al menos 37 especies de insectos {Figueroa-
Castro, 1997).

De acuerdo con lo anterior, en el presente estudio se pretende abordar el efecto de la
herbivoria floral sobre el éxito reproductivo de D. coccinea.
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. OBJETIVOS E HIPOTES|IS

El objetivo general de este estudio es determinar el efecto de la herbivoria floral sobre el
éxito reproductivo de D. coccinea.
A partir de éste se derivan los siguientes objetivos particulares:

1. Determinar los niveles de dafo floral que presenta Dahlia coccinea bajo condiciones
naturales,

2. Conocer los principales insectos herbivoros que causan dafo a fas estructuras
reproductivas de la compuesta de estudio,

3. Conocer el efecto del daiio ocasionado a las flores del disco de D. coccinea sobre la
produccidn de semillas.

4. Determinar si existe una respuesta compensatoria ante la pérdida de flores del disco
activas de la compuesta de estudio.

5. Conocer el efecto de diferentes porcentajes de dario ligular sobre la tasa de visitadores
florales y la produccién de semillas de Dahiia coccinea.

Dado que no se tiene suficiente informacién sobre algunos de los aspectos que se
abordan en el presente trabajo, no se tienen hipétesis de trabajo de los primeros dos
objetivos. Para el resto de los objetivos, las hipétesis que se plantean son las siguientes:

1. Es posible que las plantas con mayor dafio, tanto ligular como de las flores de! disco,
presenten una fenologia diferente respecto a las plantas sin dario, ya que al afectarse Ia
tasa de visitas florales debido ai dafio producido se provoqgue un alargamiento def periodo
de floracion de manera que las plantas puedan ser polinizadas aunque sea tardiamente.

2. Dado que Dahlia coccinea tiene una estructura de perennacién, en la que puede
almacenar recursos, es posible ésperar que ante el dafio ocasionado sobre sus
cabezuelas florales pueda existir una respuesta compensatoria a través de un aumento
en la produccién de estructuras reproductivas o bien, a través del ntimero de flores del
disco por cada capitulo producido después del dafio. Lo anterior puede ser favorecido por

la utilizacién de los recursos almacenados en dicha estructura.
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3. §i el tamario de las cabezuelas florales ejerce un papel crucial en la atraccion de los
polinizadores, entonces se espera que las cabezuelas con mayor porcentaje de dafio
ligular presenten una menor tasa de visitas de polinizadores.

4. Si {a tasa de visitas de los polinizadores de esta compuesta se ve afectada por la
atraccion que puedan ejercer sus ligulas, entonces se espera que las plantas que tienen
el mayor dafio ligular en todas sus cabezuelas fiorales presenten una mencr produccion
de semillas o bien, una produccion similar, pero que el peso de las semillas sea menor en
las plantas con el mayor porcentaje de dafio.

5. Si la cantidad de polen producido es un atrayente para los polinizadores, entonces las
cabezuelas que sufran dafio floral seran menos atractivas debido a la pérdida de polen
que presenten las cabezuelas sin ligulas, ya que no presentaran movimientos ligulares
que eviten tal pérdida. Esto finalmente repercutiré en una disminucién en la frecuencia de
visitas y en el éxito reproductivo expresado en términos de la funcion femenina de las

plantas con mayor porcentaje de dario ligular.
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IV. SITIO DE ESTUDIO

El Pedregal de San Angel tiene su origen en ia erupcidn del volcan Xitle y conos
adyacentes, ocurrida hace aproximadamente 2000 anos (Carrillo, 1995; Cano-Santana y
Meave, 1996). Se encuentra enclavado en el sur del Valle de México (19° 17’ N, 99° 11' 0),
entre los 2500 y los 3100 m.s.n.m. (Alvarez ef al,, 1982). La Reserva del Pedregal de San
Angel se encuentra en Ia parte baja del derrame, dentro de los limites del campus principal
de la Universidad Nacional Auténoma de México, donde ocupa una extension de 172
hectareas 133 m”. Este sitio presenta un clima templado subhumedo, con régimen de lluvias
en verano (Garcia, 1964); su temperatura media anual es de 15.5°C, con variaciones
extremas que van desde los -6°C hasta los 34.6°C {Valiente-Banuet y De Luna, 1990). La
precipitacion es desigual a lo iargo del afo, por lo que se puede distinguir una temporada
iluviosa (de junio a octubre) y una seca (de noviembre a mayo; Rzedowski, 1954; Soberdn ef
al, 1981}, siendo la precipitacion promedio de 879 mm anuales (Valiente-Banuet y De Luna,
- 1990, Soberén et af., 1991).

La vegetacién de la Reserva del Pedregal de San Angel es considerada un matorrai
xerofilo (Rzedowski, 1954). EI Pedregal de San Ange! tiene una gran heterogeneidad
espacial debida a: (1) la existencia de numerosas hondonadas, hoyos, grietas, cuevas y
promontorios rocosos, (2) la variacion altitudinal, (3) la exposicién diferencial a la luz y al
viento, (4) la forma, superficie, grosor y textura de la roca, y (5) la cantidad de suglo
acumulado (Rzedowski, 1954; Alvarez et al., 1982; Valiente-Banuet y De Luna, 1990; Cano-
Santana y Meave, 1996). Todo lo anterior ha favorecido ia presencia de una gran diversidad
de macro y microambientes (Rzedowski, 1954; Valiente-Banuet y De Luna, 1990). Estas
caracteristicas y |a posicion biogeografica en que se encuentra el Pedregal, entre |as zonas
Neartica y Neotropical, han permitido e! establecimiento de una gran cantidad de especies
con diferentes requerimientos ambientales (Rzedowski, 1954, Alvarez et af., 1982).

Las especies mas importantes dentro de la Reserva, por su aporte a la productividad
primaria nela aérea a la comunidad son en orden decreciente: Verbesina virgata
(Asteraceae), Senecio praecox (Asteraceae), Muhlenbergia robusta (Gramineae), Buddieia
cordata (Loganiaceae), Dahlia coccinea, Echeveria gibbiflora (Crassulaceae), Manfreda

el O
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brachystachya (Amaryllidaceae), Cissus sicyoides (Vitaceae), Buddleia parviffora
(Loganiaceae), Eupatorium petiolare (Asteraceae), Eysenhardtia polystachya (Leguminosae)
¥ Dodonea viscosa (Sapindaceae) (Cano-Santana, 1994).

A pesar de lo reducido de su extension, se calcula que la diversidad bioldgica del
Pedregal incluye entre 1500 y 3000 especies (Soberén et al., 1991). La flora fanerogamica
Que se conoce dentro de la Reserva del Pedregal esta constituida por 301 especies
agrupadas en 61 familias (Valiente-Banuet y De Luna, 1990), siendo la Familia Asteraceae
la mas importante, con 41 géneros (Herrera y Almeida, 1994). En cuanto a fauna se refiere,
los datos mas recientes indican la existencia de 22 especies de mamiferos, 106 de aves, 10
de reptiles y 3 de anfibios (Aivarez et al., 1982; Arizmendi et al., 1994; Negrete y Soberén,
1804). Alvarez et al. (1982) mencionan que dentro de Ia Reserva también se pueden
encontrar endemismos y especies en peligro de extincién, como es el caso de Mammilfaria
sanangelensis (Cactaceae).

El Senecionetum praecosis es una comunidad biolgica tnica en el mundo, con una
gran diversidad biologica y que es ademas la ultima muestra de vegetacion natural dentro de
la Cuenca de Meéxico, lo que la convierte, virtualmente, en el unico refugio de muchas
especies caracteristicas del Valle de México {Rajo, 1984).
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V. METODOS

5.1. Niveles de dafio floral y florivoros de Dahlia coccinea
Para determinar ia variacién temporal del dano floral de D. coccinea, desde el inicio de la
floracién se realizaron colectas quincenales de 150 cabezuelas provenientes de al menos
tres sitios dentro de la reserva del Pedregal, ubicados en sitios contrastantes por su
topografia (planos y abruptos) y por su microclima (abiertos y sombreados). Los sitios se
encontraban separados entre si al menos por una distancia de 40 m y fueron seleccionados
de acuerdo a la disponibilidad de cabszuelas florales de Dahlia coccinea. Las colectas se
hicieron entre el tres de septiembre y el 14 de octubre de 1999, E| nivel de dafio de cada
cabezuela fue medido cualitativamente considerando cinco clases: (1) O, con 0% de dario; (if)
1, con un porcentaje de dafio de 1 a 25%, (iii) 2, con porcentaje de dario de 26 a 50%; (iv) 3,
con porcentaje de dafio de 51 a 75%; v (v) 4, con porcentaje de dafio mayor al 75%. Ei dafio
se clasificd como ligular o sobre las flores del disco. Los datos promedio de los niveles de
dafio en cada marca de clase se analizaron con un analisis de varianza (ANdeVA) de dos
vias (tiempo y tipo de dafio). Posteriormente, se aplico una prueba de Tukey para determinar
entre qué grupos de datos se encontraban las diferencias (Zar, 1984).

Los herbivoros en estadios juveniles encontrados sobre las cabezuelas de D
coccinea fueron lievados al laboratorio para su seguimiento hasta el estadio adulto Yy su
posterior identificacion. Los herbivoros en estadio adulto observados sobre las cabezuelas

fueron colectados e identificados.

5.2. Experimentos de daio floral ]
§.2.1. Daflo sobre las flores del disco. Para evaluar el efecto de diferentes porcentajes de

dafio en las cabezuelas de D. coccinea en estadio de flor madura (i.e., una vez que se ha
dado la antesis) sobre el éxito reproductivo femenino (a través de la produccion de semillas),
se seleccionaron 60 plantas en etapa reproductiva de entre 1.20 y 1.40 m de altura, con
tigulas de color anaranjado (por ser las mas abundantes) y que se encontraban dentro de un
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mismo manchén, esto @s, bajo las mismas condiciones microclimaticas. Estas plantas fueron

sometidas a los siguientes tratamientos:

a} Control. Sin dafio floral.

b) Dafio floral en un 25% (D25). Para ello se eliminé el 25% de las flores dei disco de cada
cabezuela.

¢) Dano floral en un 50% {D50). Para ello se elimind el 50% de las flores del disco de cada
cabezuela.

Cada tratamiento fue aplicado a 20 individuos entre el 10 de agosto y el 23 de
septiembre de 1999. El dafio fue producido sobre todas las cabezuelas en etapa de flor
joven (antes de Ia artesis) producidas en un periodo de dos semanas a partir de que se
observé la primera cabezuela en dicho estadio. De esta forma, el porcentaje de dafio nato
vario inciuso entre las plantas del mismo tratamiento. Asi, el porcentaje de estructuras
reproductivas dafiadas varié entre el 15.6% y el 86.7% (de 3 a 30 estructuras danadas por
planta) y entre 5.9 y 75.0% (de 1 a 17 estructuras reproductivas dafadas por planta) para
las plantas D25 y D50, respectivamente,

Las variables de respuesta que se midieron fueron las siguientes:

a) Conteo del nimero de estructuras reproductivas por planta.

b} Conteo del ntimero de flores por cabezuela. Para ello, se hizo un conteo preliminar sobre
80 cabezuelas producidas antes del dafie provenientes de plantas que se encontraban en
el mismo sitio, pero que no formaron parte del experimento. Al final del periodo
experimental se realizé un conteo de flores por capitulo sobre una alicuota de 3
cabezuelas por planta experimental al final de la temporada de floracion, cuandc Ia
mayoria de las estructuras reproductivas ya se encontraban en etapa de fruto joven,

¢) Conteo del nimero de frutos producidas por cabezuela. Para ello, se colectaron todas las
infrutescencias que llegaron ala madurez y que fueron producidas después del dafioc.

d) Peso de los aquenios. Para ello, tres aquenios sanos por infrutescencia de cada planta
fueron seleccionados al azar y posteriormente fueron pesados en una balanza analitica
marca Sartorius.

e) Seguimiento de la fenologia reproductiva. Este se realizé de acuerdo al método empleado
por Figueroa-Castro (1997) y Figueroa-Castro et al. (1998). Se registro semanalmente
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mediante la realizacién de conteos de ias estructuras reproductivas (botones, flores y
frutos) de diferente edad (jévenes y maduras) de todo el individuo a lo largo del periodo
reproductivo de D. coccinea. Los registros se tomaren a partir de individuos sanos y en
edad reproductiva de la especie de estudio. Las etapas reproductivas que se
diferenciaron fueron las siguientes: () botén joven (aparicibn de las estructuras
reproductivas), (ii) boton maduro (apertura del capituio), (iii} fior joven {desarroilo de flores
ilguladas); (iv) flor madura (aparicién de la primera flor abierta, con estructuras
reproductivas desarrolladas y funcionales en el capitulo); (v} fruto joven (desaparicién de
flores funcionales, generalmente acomparada por el inicio de la absicién de las ligulas), y
(vi) fruto maduro {absicion total de las ligulas y presencia de frutos secos conteniendo la
semilla en su interior).

f) Conteo del numero de infrutescencias con dafio. Para ello, al realizar el conteo de numero
de aquenios por infrutescencia se tomaron registros de las infrutescencias que
presentaron dario.

g) Conteo del nimero de depredadores por infrutescencia. Para ello, al realizar el conteo de
numero de aquenios por infrutescencia se registré el numero y el tipo de insectos
depredadores de semillas encontrados dentro de cada infrutescencia.

5.2.2. Dafio ligular. Para determinar el efecto del dafio ligutar sobre la produccién de

aquenlos de la compuesta de estudio, se seleccionaron 60 individuos en etapa reproductiva
de entre 1.20 y 1.40 m de altura, con ligutas de color anaranjado {por ser las mas
abundantes) y que se encontraban dentro de un mismo manchédn, esto es, bajo las mismas
condiciones microclimaticas. Sobre estas plantas se aplicaron los siguientes tratamientos:
a) Control. Sin dario ligular.
b) Dafio ligular al 50% (D50). Para elio, todas las ligulas de todas ias cabezuelas de cada
individuo fueron cortadas a la mitad de su longitud.
c) Dafio ligular al 100% (D100). Para ello, todas las ligulas de todas las cabezuelas de cada
individuo fueron eliminadas.
Cada tratamiento se aplicé a 20 individuos. E! dafic se aplicd sobre todas Jas

cabezuelas producidas por cada individuo.
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Las variables de respuesta que se midieron fueron las siguientes:

a) Numero de estructuras reproductivas por planta. Estos datos fueron tomados desde el
inicio del periodo reproductivo de D. coccinea,

b) Nimero de aquenios por cabezuela. Para ello, al final de |a temporada reproductiva se
cosecharon todas las infrutescencias maduras (previamente encapuchadas para evitar la
pérdidé de frutos) y se les conté el numero de aguenios (frutos).

¢) Peso de los aquenios. Para ello se seleccionaron al azar tres aguenios sanos de cada
infrutescencia producida los cuales fueron pesados en una balanza analitica marca
Sartorius.

d) Seguimiento de la fenologia reproductiva de acuerdo al método ya mencionado en el

punto 5.2.1. (e).

5.2.3_Cosecha de plantas experimentales. Dado que D. coccinea presenta una estructura de

perennacion (tubérculo) en la que puede almacenar recursos, todas las estructuras aéreas

de ias plantas fueron cosechadas, pesadas y secadas al término de los experimentos; esto
suponiendo que la biomasa aérea es proporcional a los recursos almacenados en las
estructuras de perenacién subterraneas.

5.2.4.Andljsis estadisticos. Con el peso seco de las plantas se aplicé un ANdeVA de una via

para corroborar que no habia diferencias significativas entre el peso promedio de las plantas
de cada tratamiento (Dafio en flores de| disco: F= 0.244, gl=2, P> 0.05; Dafio ligular: F=533,
al=2, P> 0.05),

Para determinar si el peso de las plantas podia tener alguna influencia sobre las
variables que se midieron, se realizaron correlaciones entre el peso seco de las plantas y el
namerc de aquenios por infrutescencia, el peso de los aquenios, el maximo numero de
cabezuelas y la duracion de cada uno de los estadios reproductivos.

En los casos en que las correlaciones resultaron significativas, los analisis posteriores
se realizaron ponderando los datos respecto al peso seco de la biomasa aérea de las
plantas, esto es, obteniendo valores relativos. Este fue el caso de los analisis de fenologia
para ambos experimentos y de nimero de aquenios por infrutescencia en el de dano ligular.
En este Ultimo caso, se aplicé una regresion linear con e! fin de obtener un modelo que
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permitiera conocer el nimero de aquenios por infrutescencia a partir del peso seco de las
plantas.

El ndmero de aquenios por infrutescencia y el peso de los aquenios fueron analizados
aplicando un ANdeVA de una via. En el experimento de dafio ligular el anaiisis de los datos
de nimero de aquenios se hizo con valores relativos (ponderados respecto al peso seco de
las plantas). Para ambos experimentos se realizé un ANdeVA de una via con los datos de
nimero de aquenios por infrutescencia transformados como (x + 0.5)% (Zar, 1984), En
ambos casos, cuando se encontraron diferencias significativas se aplicd una prueba de
Tukey para muestras desiguales para determinar entre qué grupos de datos se encontraban
las diferencias (Zar, 1984).

La fenclogia reproductiva se analizé aplicando varias pruebas. Se aplicaron dos
ANdeVA para muestras repetidas para cada estadio reproductivo, uno fue utilizando los
valores absolutos de nimero de estructuras reproductivas transformados como (x + 0.5y
el otro con los datos de nimere de estructuras reproductivas ponderados respecto al peso
seco de las plantas. Esto hizo posible dar un seguimiento a la cantidad de estructuras de
cada estadio que presentaba cada planta a lo largo de todo el periodo reproductivo. En ios
estadios reproductivos con valores relativos en los que si se encontraron efectos
significativos de la interaccion tratamiento x tiempo, se aplicaron analisis de varianza de una
via para cada fecha con el fin de determinar el momento del periodo reproductivo en el que
habia diferencias entre tratamientos en la fenologia. Una vez que se determinaban las
fechas en que habia efectos significativos del tratamiento sobre la fenologia se apficaron
pruebas de Tukey para determinar entre qué grupos de datos se encontraban las diferencias
(Zar, 1984). Posteriormente, tanto para el andlisis con valores absolutos como para el de
valores relativos se aplicéd una prueba secuencial de Banferroni (Rice, 1989: Sokal ¥y Rohlf,
1995). La aphcamon de esta prueba se recomienda cuando sobre un conjunto de datos no
independientes entre si se aplican diversos andlisis, de manera que las posibilidades de
rechazar una hipdtesis nula verdadera se incrementan y las posibilidades de encontrar
efectos significativos de alguna variable se incrementan por puro azar. El andlisis secuencial
de Bonferroni permite disminuir las probabilidades de rechazar una hipdtesis nula como
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consecuencia del azar y no porque efectivamente sea falsa (Rice, 1989; Sokal y Rohlf,
1995},

Ademas, para ambos experimentos también se elaboraron tablas de contingencia de
dos dimensiones (tratamiento x fecha) por cada estadio reproductivo. Se aplicaron pruebas
de y* para determinar la dependencia del tratamiento en el nimero de estructuras
reproductivas a través del tiempo (Zar, 1984). Para el experimento de dafio sobre las flores
det disco, los analisis se aplicaron considerando séfo dos tratamientos, esto es, con dafio
(D25+D50) y control, puesto que al obtener un indice de dafio floral (JDF) se encontrd que
los porcentajes de dafo aplicados a las plantas D25 y D50 se traslapaban. Dicho indice de
dano floral fue calculado como [DF= (fraccion de cabezuelas dafadas)(fraccion de flores
removidas por cabezuela: 0.25 para D25 y 0.50 para D50). Esto se hizo con el fin de
estandarizar los porcentajes de dario que se aplicaron realmente a las plantas de (os
tratamientos D25 y D50. También en este caso se aplicaron pruebas secuenciales de
Bonferroni (Rice, 1989; Sokal y Rohif, 1995).

El tiempo de permanencia de cada estructura reproductiva se compard entre
tratamientos mediante un ANdeVA de una via, empleando los datos de nimero de dias en
que fue observada cada estructura.

Se aplicaron pruebas de x> para determinar la relacion existente entre los
tratamientos de remocién con: (i) la presencia o ausencia de dario en las infrutescencias v,
(i} la presencia o ausencia de depredadores de aguenios (larvas de Lepidoptera y Diptera)
en las infrutescencias maduras.

Con los datos del experimento de dafio sobre las flores dei disco también se
realizaron correlaciones entre la frecuencia de depredadores y el IDF Y entre este Gltimo y la
frecuencia de infrutescencias con dafio. En ambos casos se aplicaron correlaciones de
Spearrﬁan y lineares. Estas dlitimas se aplicaron con los datos de IDF transformados como
arcsen (x)* y los de frecuencias transformados como (x + 0.5)* (Zar, 1984).

De igual forma, en el experimento de dafio sobre ias flores del disco, se aplicd un
analisis de regresion lineal para determinar el efecto del IDF sobre el nimero de flores por
cabezuela. Este andlisis se aplicé sobre los datos de IDF transformados como arcsen (x)*y
ics de nimero de flores por cabezuela como (x+0.5)" (Zar, 1884).
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También se aplicé un ANdeVA de una via para comparar el nimero de flores por
cabezuela al inicio del experimento y el que tenian las plantas control al final del
experimento; de igual forma se aplicé la misma prueba para comparar el nimero de flores
por cabezuela producidas por las plantas de ios tres tratamientos experimentales (Control,
D25 y D50). En ambos casos, los datos de nimero de flores por cabezuela fueron
transformados como (x + 0.5)* (Zar, 1984), ’

Para el nimero y el peso de los aquenios producidos por las plantas del experimento
del daiio sobre las flores del disco se realiz6 un analisis de regresion lineal para determinar
el efecto del /IDF sobre dichas variables. Para ello, el andlisis se aplicd sobre los datos de
ndmero de aquenios transformados como (x+0.5)“ y los de IDF transformados como arcsen

(x)* (Zar, 1984),

5.3. Daiio ligular y frecuencia de visitadores florales
53.1. Disefilo _experimental. Se seleccionaron 35 individuos de Dahlia coccinea que

presentaban ligulas de color anaranjado, sobre ios que se hizo dafio ligular en porcentajes
de 0% {control), 50% (cortando Ias ligulas a |a mitad de su longitud) y 100% (removiendo las
ligulas por completo), procurando que los tres tratamientos se aplicaran sobre cabezuelas
florales de la misma planta. Se realizaron conteos del numero de visitadores que se posaban
sobre las flores durante tres dias (7, 8 y 9 de septiembre de 1999) en el periodo de mayor
actividad de los insectos, esto es, entre las 11:00 y las 14:00 h (Figueroa-Castro, 1997).
Para ello, se consideré como visitadores a todos los insectos que se posaron sobre las
cabezuelas florales, de tal manera que durante el tiempo que permanecian sobre el capitulo
tenian contacto con las estructuras reproductivas, pudiendo fertilizar a las flores femeninas y
exportar polen hacia otras fiores. Los conteos se efectuaron durante periodos de 15 min
separados por lapsos de 15 min entre conteos. Al final del periodo de floracién se
encapucharon las inflorescencias o las infrutescencias jovenes, [as cuales fueron
cosechadas posteriormente. Los aquenios obtenidas fueron contados. De éstos se tomé una
alicuota de fres aquenios sanos por cada infrutescencia colectada, los cuales finalmente

fueron pesados en una balanza analitica marca Sartorius.
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5.3.2. Andlisis estadisticos. La frecuencia de visitas de insectos antéfilos se analizo

aplicando una x? sobre los datos acumulados de los tres dias de observacion; de igual forma
se realizaron andlisis similares para las observaciones de cada dia.

Por otra parte, para analizar |a produccion y el peso de los aquenios se aplicd un
ANdeVA de una via. Los datos de numero de aquenios fueron corregidos como (x + 0.5)*
{Zar, 1984). Cuando se encontraron diferencias significativas se aplicd una prueba de Tukey
para determinar entre qué grupos de datos se encontraban las diferencias (Zar, 1984).
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VI. RESULTADOS

6.1, Niveles de dafo floral y florivoros de Dablia coccinea
6.1.1. Niveles de dafo floral. Los niveles de dafio floral, tanto en las ligulas como en las

flores del disco de D. coccinea, fueron aumentando conforme avanzod la temporada de
floracion (Fig. 1). Los niveles de dafio aumentaron de 4.8 a 12.3% en las ligulas y de 2.8 a
18.9% en las flores del disco en el lapso comprendido entre el 3 de septiembre y e} 14 de
octubre. El dafio ligular fue mayor al dafio sobre las flores del disco durante ios dos primeros
Mmuestreos (3 y 17 de septiembre); en contraste, en los siguientes muestreos, el dafo sobre
las flores del disco fue mayor que el dafio ligular (Fig. 1). No se detects un efecto significativo
del tipo de flor {F= 1.489; gl=1, 1196; P>0.05), pero si del tiempo {F= 50.018, gl= 3, 1198;
P<< 0.001) y de |a interaccion tiempo por tipo de flor (F=7.007; gl=3, 1196; P<0.001) sobre
los niveles de dafio.

Las clases de dario ligular 0 y 1 fueron ias mas frecuentes durante ios tres primeros
muestreos (3, 17 y 30 de septiembre; Fig. 2a). Sin embargo, en el uitimo muestreo {14 de
octubre) el nivel de dafio mas frecuentemente observado fue el 1 (Fig. 2a). Por sy parte, en
el dafio sobre las flores del disco siempre se observo una mayor frecuencia de dafo de I
categeria 0 (sin dafio), aunque al final de [a temporada de floracién se observé un aumento
en el resto de ias categorias de dafio {Fig. 2b).
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Figura 1. Porcentaje de dafio floral sobre 150 cabezuelas de D.
coccinea a lo largo de la temporada de fioracién, Letras diferentes
indican diferencias significativas entre el tipo de dafio y/o la fecha.
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Figura 2. Frecuencia de dafo floral por marcas de clase de 150
cabezuelas a lo largo del periodo reproductivo de D. coccinea. {a)
Dario ligular, (b) Dario sobre flores del disco. 0= sin dafo; 1= 1-
25% de dafio; 2= 26-50% de dafio: 3= 51-75% de dario y 4= 76-
100% de dafio.

6.1.2. Herbivoros florales. Se colectaron seis morfoespecies de herbivoros sobre las

cabezuelas de D. coccinea; dos de ellas en estadio adulto y el resto en estadio larval. Los
herbivoros encontrados en estadio aduito fueron el chapulin Sphenarium purpurascens
(Orthoptera: Pyrgomorphidae) vy el escarabajo Euphoria basalis (Coleoptera: Melolonthidae).
Por su parte, los individuos colectados en estadio larval y mantenidos en iaboratorio durante
todo su desarrolio hasta el estadio adulto fueron las mariposas nocturnas Hygrochroma sp.
{Lepidoptera; Geometridae), Melanolophia sp. (Lepidoptera: Geometridae), Tornos sp.
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(Lepidoptera: Geometridae) y una especie no identificada de la Familia Noctuidae
(Lepidoptera).

6.2, Dafio sobre las flores del disco.
6.2.1. Numero de flores por cabezuela. El IDF afectd de manera significativa el nimero de

flores por cabezuela (y). La ecuacion que describe esta funcion es: (y+0.5)* = 5.4612-0.0156
arcsen(IDF)* (r*= 0.067, n= 99, e.e. ordenada= 0.107, e.e. pendiente= 0.006; F= 6.983, gl=
97, P<0.05; Fig. 3).

El nimero promedio de flores por cabezuela entre la muestra de cabezuelas iniciales y
la proveniente de plantas contral difirio significativamente (F=10.133, gl=1, P<0.05). E!
promedio de flores por cabezuela producidas inicialmente fue de 98.3 £ 1.5, mientras que en
las plantas control éste fue de 89.3 + 2.4. Sin embargo, el promedio de flores por cabezuela
no difirid significativamente entre las plantas control, D25 y D50 (F=2.455, gl=2, P>0.05). Ei
promedio de flores producidas por capitulo en las plantas D25 fue de 83.6 + 1.2, mientras
Que en las D30 éste fue de 83.1 £ 3.0 (Fig. 4).

12 ¥=9.4612-0.0156 x
r?=0.067
@ $ P<0.05
g 2o N=99
S £ 2 . M :
$§a Py
g5 * *T . > of
24 8 s * .
6 4 + + + + + 4 —
1] 5 10 15 2 25 0 35

arcosen (IDF)*
Figura 3. Correlacion entre el indice de dafio floral y el nimero de

flores por cabezuela producidas por Dahlia coccinea, N= ntimero
de cabezuelas muestreadas.
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Figura 4. Produccién promedio de flores por capitulo de plantas no
experimentales (inicial) previo al dafo y de plantas experimentales
después del dafio. Letras diferentes denotan diferencias
significativas entre tratamientos con P<0.05. Entre paréntesis se
indica el nimero de capitulos muestreados.

6.2.2. Namero de aquenios por infrutescencia. La correlaciéon entre el nimero de aguenios

por infrutescencia y el peso de las plantas no fue significativa (r=0.004, gl=38, F>0.05). Por
ofro lado, se encontré que et ndmero de aquenios por infrutescencia difirié significativamente
entre tratamientos (F=11.952, gl=2, P<<0.05; Fig. 5). El ndmero de aquenios  por
infrutescencia fue significativamente mayor en las plantas control, las cuales produjeron en
promedio 48.6 £ 2.2 aquenios por infrutescencia; mientras que en las plantas D25 y D50 se
registraron 37.3+ 25y 28.4 1 3.4 aquenios por infrutescencia, respectivamente. La prueba
de Tukey mostré que no existian diferencias entre ¢! nimero de aquenios por infrutescencia
de las plantas D25 y de las D50, pero si, entre éstas dos y las piantas control {Fig. 5).

El IDF afecté de manera significativa el nimero de aquenios por infrutescencia (y). La
ecuacién que describe esta relacion es: (y+0.5)* = 6.898-0.071 arcsen(IDF)* (= 0.148, n=
165, e.e. ordenada= 0.183, e.e. pendiente= 0.013; F= 28B.655, gl= 163, P<<0.01; Fig. 6).
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Figura 5. Produccién de aquenios por infrutescencia bajo
diferentes niveles de dafio sobre las flores del disco de Dahlia
coccinea. D25 y D50 = remocién del 25% y del 50% de las flores
del disco en las cabezuelas al inicio de la antesis,
respectivamente. Letras diferentes indican diferencias significativas
entre tratamientos (P<0.05). Entre paréntesis se indica el numero
de infrutescencias muestreadas,
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Figura 6. Cormelacién entre el indice de dafo floral (IDF) vy el

namero de aquenios por infrutescencia producides por Dahfia
coccinea. N= nimero de infrutescencias muestreadas.
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En las plantas control (DO} y en las que tuvieron dafio al 50% (D50), la mayor
produccion de estructuras reproductivas se observé en la semana del 16 de agosto, en la
que se registraron 459 y 420 estructuras reproductivas en 20 plantas, respectivamente. Por
5U parte, las plantas con 25% de dafio (D25) tuvieron la mayor produccién de estructuras
reproductivas una semana después (24-agosto), registrandose 448 estructuras en 20
plantas.

Debido a los resultados obtenidos en los analisis mostrados anteriormente y a los
resultados obtenidos con el IDF, el andlisis de fenologia reproductiva se describira
considerando solo dos tratamientos, esto es, control y con darfo, ya que como los valores de
IDF lo indicaron, las plantas sometidas a tratamientos con dafio (D25 y D50) en realidad
presentaban porcentajes de dafo iguales y traslapados, de tal forma que cualguier
diferenciacion resultaria inapropiada.

No se encontraron diferencias significativas entre tratamientos en el tiempo de
permanencia de los botones jovenes (F=0.094, gl=1, P>0.05), los botones maduros
(F=0.323, gl=1, P>0.05), las flores jovenes (F=0.601, gl=1, P>0.05), las flores maduras
(F=0.883, gl=1, P>0.05), los frutos jovenes (F=0.12, gl=1, P>0.05}) y los frutos maduros
(F=0.177, gl=1, P>0.05; Tabla 1, Fig. 9).

Tabla 1. Tiempo de permanencia {promedio £ e.e. e intervalo en dias) de
cada una de las estructuras reproductivas de D, coccinea bajo diferentes
poreentajes de dario sobre las flores del disco.

Estructura Tratamiento

reproductiva Control Con daiio
Botdn joven 58.2 £ 5.0 (40-138) 60.4 + 4.5 (28-138)
Botdén maduro 15.1 £ 1.7 (6-27) 13.6 1 1.6 (6-35)
Flor joven 11.56+2.2 (7-20) 9.9+0.9(7-20)
Flor madura 16.6 £ 2.0 (7-34) 19.311.8(7-49)
Fruto joven 68.51 9.8 (14-147) 65.0£5.1(21-141)
Fruto maduro 71.0+£53(28-112) 67.9 + 4.4 (20-120)
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Figura 9. Fenologia reproductiva de Dahlia coccinea comparando un
tratamiento control (N=20) contra uno con dafio sobre las fiores del
disco (N= 40} (28 jul. 1999-25 ene. 2000) a) Botones jovenes, b)
Botones maduros, c¢) Flores jovenes, d) Flores maduras, e) Frutos
jovenes, f) Frutos maduros. Los asteriscos denotan las fechas en las
que se encontraron diferencias significativas entre tratamientos.
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6.2.3. Peso de los aguenios. La correlacion entre el peso seco de las plantas y el peso de los
aquenios no fue significativa (r=0.139, gl=36, P>0.05). Se encontrd un efecto significativo del
IDF sobre el peso de los aquenios producidos (y). La ecuacioén que describe ests funcién es:
y= 2.178-0.034 arcsen{/DF)* (r’= 0.069, n= 459, e.e. ordenada= 0075, e.e. pendiente=
0.006; F=33.771, gi= 457, P<<0.01; Fig. 7).

Se encontraron diferencias significativas en el peso de los aquenios en relacion al
tratamiento (F=21.635, gl=2, P<<0.05). Los aquenios de las plantas control tuvieron un pesoc
promedio de 2.23 1 0.09 mg, mientras que los aquenios de las plantas D25 y D50 tuvieron un
peso promedio de 1.53 £+ 0.08 mgy 1.47 + 0.11 ng, respectivamente (Fig. 8). La prueba de
Tukey mostré que el peso promedio de los aquenios de las plantas con dafio (D25 y D50) no
diferia entre ellas, pero si en relacién al peso promedio de los aquenios de las plantas control”
(Fig. 8).

7 y=2.1784-0,0336 x
6 ; r?=0.069
g @ 5 P<<0.001
o2~ N= 459
T 5 E"4
o 3 £
w o 3 *
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Figura 7. Correlacion entre el indice de dafo floral (IDF) y el peso de

los aquenios producidos por Dahlia coccinea. N= Numero de
aquenios muestreados.
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Figura 8. Peso de los aquenios producidos por D. coccinea bajo
diferentes niveles de dafio sobre las flores del disco. D25 y D50 =
remocion del 25% y del 50% de las fiores del disco en las
cabezuelas al inicio de la antesis, respectivamente. Letras
diferentes indican diferencias significativas entre tratamientos
(P<0.05). Entre paréntesis se indica el nimero de aquenios que
fueron pesados.

6.2 4. Depredadores de frutos. Se encontrd que la remocion de las flores del disco no afectd

la frecuencia de infrutescencias con y sin dafo (x°=0.019, gl=2, P>0.05) ni Ia de
infrutescencias con y sin depredadores (%*=3.632, gl=2, P>0.05).

No se encontré una correlacién significativa entre el /IDF y la frecuencia de
depredadores tanto al realizar una correlacién linear {r=-0.192, gl=38, P>0.05) como al
aplicar una correlacion de Spearman (rs==-0.261, gl=40, P>0.05). De igual forma, tampoco se
encontro una correlacién significativa entre el /DF y la frecuencia de infrutescencias con dafio
(r=-0.134, gl=38, P>0.05; r;=-0.201, gl=40, P=0.05).

6.2.5. Produccién de estructuras reproductivas y fenologia reproductiva. Se encontraron

correlaciones significativamente positivas del peso de las plantas con el nimero maximo de
cabezuelas (r=0.75, gl=58, P<0.05), asi como con el ndimero de botones maduros (r=0.408,
gl=58, P<0.05), fiores maduras (r=0.345, gl=58, P<0.05) y frutos maduros (r=0.311, gl=58,
£<0.05). Estos resultados sugieren que la cantidad de recursos de que disponen las plantas
(reflejados en su peso) puede tener un efecto sobre Ia produccién de estructuras
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Se encontraron diferencias significativas (andlisis secuencial de Banferroni) en la
fenologia de los botones jovenes (x2=40.478, gl=9, P<0.05), de los frutos jévenes (3°=40.342,
91=12, P<0.08) y de los frutos maduros (x*=76.767, gl=16, P<0.05).

El andlisis de varianza para medidas repetidas sobre los datos ponderados
considerando sélo los tratamientos control ¥ con darfio, asi como el andlisis secuencial de
Bonferroni, mostraron que para todas las estructuras reproductivas existian efectos
significativos del tiempo, sin embargo, para ninguna de ias estructuras se mostraron efectos
significativos del tratamiento (Tabla 2). Sélo en los frutos jévenes se encontraron efectos
significativos de la interaccion tiempo x tratamiento (F=2.619, gl=23, P<0.05; Tabla 2, Fig.
9e). Se encontraron diferencias significativas entre tratamientos en el numero de cabezuelas
en etapa de fruto joven el 6 de septiembre (F=5.851, glI=1, P<0.05), el 27 de septiembre
(F=4.428, gl=1, P<0.05) el 4 de enero (F=4.783, gl=1, P<0.05) y el 10 de enero (F=5.199,
gl=1, P<0.05; Fig. 9e).

Tabla 2. Valores de P derivados del ANdeVA para medidas repetidas y
de la prueba secuencial de Bonferroni para determinar el efecto del dafio
en las flores del disco sobre la produccién relativa de cabezuelas (No.
estructuras g™') en diferente etapa de desarrollo considerando sélo dos
tratamientos (contro! y con dafio).

Estructura Tratamiento Tiempo Txt
reproductiva (T) (t)

Botdn joven n.s. < 0.05 n.s.
Botén maduro n.s. <0.05 n.s.
Flor joven n.s. <0.05 n.s.
Flor madura n.s. <0.05 n.s,
Fruto joven n.s. <0.05 <0.05
Fruto maduro n.s. <0.05 n.s.
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La fenologia reproductiva se describe como sigue. La fecha de mayor produccién de
botones jévenes, botones maduros, flores jovenes, frutos jovenes y frutos maduros fue la
misma en los dos tratamientos (semanas del 16 de agosto, 6 de septiembre, 6 de
septiembre, 20 de septiembre y 25 de octubre, respectivamente}). En las plantas control, la
mayor produccién de flores maduras se observé el 6 de septiembre, mientras que en las
plantas con dafio se registrd una semana despueés (13 de septiembre; Fig. 9d).

6.3. Dano ligular
6.3.1._Produccién_de aquenios por infrutescencia. Se encontré una correlacion positiva y

significativa entre el numero de aquenios por infrutescencia y €l peso de las plantas (r=0.362,
gl=56, P<0.05). De ahi que para realizar el analisis de varianza los datos de numero de
aquenios por infrutescencia fueron ponderados en relacion al peso seco de las plantas, ya
que, al parecer, el peso de las plantas y por tanto la cantidad de recursos que estas poseen,
tiene cierta influencia sobre el numero de aquenios por planta que pueden ser producidos. La
ecuacion que describe la funcién a traveés de la cual el peso seco de las plantas (x) afecta al
nimero de aquenios promedio producidos por infrutescencia (¥) es: (y+0.5)% =
28.561+0.586x (r’= 0.131, n= 58, e.e. ordenada= 5.816, e.e. pendiente= 0.202; F=8.426, gi=
56, P<0.05; Fig. 10).

El ANdeVA revel6 que el numero de aquenios por infrutescencia por gramo de planta
si difirié significativamente entre tratamientos (F=4.978, gl=2, P<0.05). El nimero de
aquenios por infrutescencia por gramo de planta fue significativamente mayor en las plantas
D50, las cuales produjeron en promedio 1.87 + 0.09 aquenios infrutescencia™ g”'; mientras
que'ias plantas contral y D100 tuvieron una produccion promedio de 1.69 + 0.07 y 1.53 &
0.08 aquenios infrutescencia” g™, respeclivamente. La prueba de Tukey mostré que no
existian diferencias entre la produccién de aquenios de las plantas D50 y las plantas contro,
asi como entre éstas y las D100, pero si, entre las plantas D50 y D100 (Fig. 11)
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Figura 10. Correlacion entre el peso seco de las plantas de Dahlia
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Figura 11. Produccién de aquenios por infrutescencia por gramo
de planta de Dahlia coccinea bajo diferentes niveles de dario
ligular. D50 y D100= remocidn del 50% y del 100% de la longitud
de todas las ligulas en todas las cabezuelas florales al inicio de la
antesis, respectivamente. Letras diferentes denotan diferencias
significativas (P<0.05). Entre paréntesis se indica el numero de
infrutescencias muestreadas.
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En términos de numero de aquenios por infrutescencia, sin ponderar los datos
respecto al peso de las Plantas no se encontraron diferencias significativas entre tratamientos
{(F=1.011, gl=2, P>0.05). Las plantas control produjeron 48 4 + 1.5 aguenios infrutescencia™,
las D50 46.12 1.4y las D100 44.9+ 1 6 aquenios infrutescencias,

6.3.2. Peso de Ios aguenios. La comrelacion entre el peso de las Plantas y el peso de los
aquenios no fue significativa (r=0.205, gl=56, P>0.05).

Se encontraron diferencias significativas en e peso de ios aquenios entre tratamientos
(F=7.157, gI=2, P<<0.05). Log aquenios de las plantas control tuvieron un peso promedio de
2.78 + 0.07 mg, mientras que los aquenios de |ag plantas D50 y D100 tuvieron un peso
promedio de 2.42 + 0.07 y 273 1 0.08 Mg, respectivamente (Fig. 12). La prueba de Tukey
mostré que el peso promedio de los aquenios de las plantas control fue significativamente
diferente del de las plantas D50, pero no del de las D100; mientras que estas dltimas sj
difirieron de las D50 {Fig. 12).

L")

N

-
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Control

Figura 12. Peso promedio de los aquenios producidos por plantas
de Dahfia coccinea sometidas a diferentes niveles de dafio ligular.
D50 y D100= remocién del 50% y del 100% de Ia longitud de todas
las ligulas en todas las cabezuelas florales al inicio de la antesis,
respectivamente.  Letras diferentes  denotan diferencias
significativas (P<0.05). Entre paréntesis se indica ef ntimero de
aquenios.
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Figura 14. Fenologia reproductiva de Dahlia coccinea bajo diferentes
porcentajes de dafio figular (28 jul. 1999-25 ene. 2000). a) Botones jovenes, b)
botones maduros, c¢) flores jévenes, d) flores maduras, e) frutos jovenes, f)
frutos maduros. D50 y D100= remocién del 50% y del 100% de la longitud de
todas las ligulas en todas las cabezuelas florales al inicio de la antesis,
respectivamente. N= 20 plantas por tratamiento.
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El andlisis de varianza para medidas repetidas sobre los datos de produccién absoluta
(No. estructuras planta™) y ef andlisis secuenciat de Bonferroni mostraron que para todas Ias
estructuras reproductivas existia un efecto significativo del tiempo; sin embargo, para
ninguna de las estructuras se mostré un efecto significativo del tratamiento ni de la
interaccién tratamiento x tiempo (Fig. 14; Tabla 4). .

Por su parte, con el ANdevA para medidas repetidas (con datos relativos) y con el
analisis secuencial de Bonferroni, tambign se encontraron diferencias significativas respecto
al tiempo para todas las estructuras, pero no se encontrd un efecto significativo del
tratamiento ni de la interaccion tiempo x tratamiento en ninguin caso (Tabla 4).

Las fechas de mayor produccién de botones jovenes de las plantas de los tres
tratamientos no fueron significativamente diferentes. Las plantas DO y D100 presentaron la
mayar produccién el 16 de agosto, mientras que las plantas D50 la presentaron una semana
después (24 de agosto; Fig. 14a).

Tabla 4. Valores de P derivados de ANdeVA para medidas repetidas y del anilisis
secuencial de Bonferroni para determinar el efacto del dano ligular sobre la produccicn
absoluta (No. estructuras planta’) y relativa (No. estructuras g') de cabezuelas en
diferente etapa de desarrolio,

Produccién absoluta Produccion relativa
Tratamiento Tiempo Txt Tratamiento (T} Tiempo Txt
(T) {t) {t)
Botén joven mn.s. <0.05 n.s. n.s. <0.05 n.s.
Botén maduro n.s. <0.05 n.s. ns. <0.05 n.s.
Flor joven n.s. <0.05 n.s. ns, <0.05 ns.
Ftor madura n.s. <0.05 n.s. n.s. <0.05 n.s.
Fruto joven n.s. <0.05 n.s, n.s. <0.05 n.s.
Frutc maduro n.s. <0.05 n.s. n.s. <0.05 n.s.
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Las fechas de mayor produccién de botones maduros de las plantas de Ios tres
tratamientos no fueron significativamente diferentes. En las plantas con dario, 1a mayor
produccion de botones maduros se registrd el 30 de agosto, mientras gue en las plantas
control ocurrio una semana después (6 de septiembre; Fig. 14b). Se registré un claro
desfasamiento en e pico de produccién de botones maduros para las plantas con dafic.
Hubo una marcada sobreproduccién de cabezuelas en estadio de botén maduro en las
plantas D50 (a finales de agosto), mientras que en las plantas control |a mayor produccién de
botones jévenes se presentdé una semana después. Aunque el pico de mayor produccion
coincide para las plantas D50 y D1 00, resulta notoria la mayor produccién de las plantas D50
desde dos semanas antes.

Las plantas DO tuvieron la mayor produccion de flores jGvenes el 13 de septiembre, las
plantas D50 una semana antes (6 de septiembre) y las plantas D100 la presentaron el 24 de
agosto (Fig. 14c).

La mayor produccion de flores maduras {en términos absolutos) se presentd en la
misma fecha en las plantas control y las plantas D100 (6 de septiembre), mientras que en las
plantas D50, fa mayor produccién de dichas estructuras se observé el 13 de septiembre (Fig.
14d). La fenologia de este estadio reproductivo en las plantas control presentd un
comportamiento gréfico semejante a una curva normal, en el que la mayor produccién de
flores no se observa s6lo como un pico, sino que se mantuvo por alrededor de dos semanas
(principios-mediados de septiembre}. En las plantas con dafio se observd una mayor
produccion de flores; sin embargo, al menos para las plantas D100, tal produccidn decae de
manera muy rapida, mientras que para las plantas D50 si se mantiene por mas tiempo, tal
como en las plantas control, pero sin que su fenologia gréfica se asemeje a una curva
normal. Ademas, en las plantas D50 |a produccidn de flores maduras se observd de manera
mas temprana que en las plantas control y D100 y de igual manera, al fina! de la temporada,
en las dltimas semanas de floracion (12-18 de octubre) se puede observar aun una
produccién de fiores maduras para las plantas D50, no asi para las D100 y las control.

La mayor produccidn de frutos, tanto jdvenes como maduros se observéd en las
mismas fechas para todas las plantas (frutos jévenes: 20 de septiembre; frutos maduros: 25
de octubre; Figs. 14e, f).
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Figura 15. Frecuencia de visitadores florales observados sobre 105
cabezuelas de D. coccinea con diferentes porcentajes de dafo ligular
(35 cabezuelas por tratamiento). (a) Datos acumulados de los tres
dias de observacion, (b) 7 de septiembre, (c) 8 de septiembre, y (d) 9
de septiembre. Note ia diferencia de escalas en las cuatro graficas,
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VII. DISCUSION

7.1. Niveles de daio floral y florivoros de Dahlia coccinea

Resulta indudable el hecho de que los porcentajes de dano aplicados experimentalmente a
las cabezuelas de D, coccinea fueron mucho mayores a los encontrados en condiciones
naturales, sobre todo en el caso del experimento de dafio ligular, en el que el dafo aplicado
reaimente fue muy grande. Sin embargo, en el caso del dafo sobre las flores del disco, el
dafio aplicado no fue tan grande si se considera que el darfio fue de entre 5.9 y 86.7% sobre
todo el individuo, de manera que realmente no resulta tan alejado de los niveles de dafio
naturales en fiores del disco, que fueron del orden de entre 2.8 y 18.8% por cada cabezuela,

Dahlia coccinea presenté un incremento de los niveles de dafio floral conforme
avanzd la temporada de floracién, lo cual coincide con Ia temporada de mayor abundancia
de insectos herbivaoros {Anaya, 1999). Dicho incremento en os niveles de dario floral hacia
finales de la temporada de floracion puede estar relacionado con el hecho de que esta
combuesta €S un recurso muy importante para el chapulin Sphenarium purpurascens, el cual
al alcanzar el estadio adulto requiere de mayor cantidad de recursos; ademas de que ha
sido reportado como uno de los principales herbivoros florales de ésta y otrag compuestas
{Anaya, 1999). £l momento en que este herbivoro alcanza el estadio aduito coincide con el
final de la época de floracién de D. coccinea, esto es, a finales de septiembre (Cano-
Santana y Oyama, 1992; Camacho, 1998).

Las dos tipos des dario floral {sobre flares del disco y ligular) se encuentran presentes
bajo condiciones naturales. Sin embargo, parece ser que hay una alternancia en cuanto a |3
preferencia de los herbivoros sobre cada estructura floral de acuerdo a Ia temporada
reproductiva de D. coceinea. Al inicio de la temporada de floracion el dafio sobre las ligulas
es ligeramente mayor, mientras que a finales de! periodo reproductivo, las flores del disco
tienen mayor porcentaje de darfio. Esto tal vez pueda ser explicado en funcion de la
fenologia de S. purpurascens, uno de los herbivoros mas importantes de esta especie
{(Anaya, 1999). Es posible que ai inicio de la temporada de floracién de D, coccinea, los
recursos de los que dispone el chapulin sean muy variados, ademas de que adn se
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encuentra en estadios ninfales, por lo gue los niveles de herbivoria que puede ocasionar son
menores y se reparten entre la gran cantidad de recursos que puede encontrar, incluyendo
las hojas de D. coccinea. Sin embargo, al final de la temporada la cantidad de recursos
disponibles para este chapulin ya no es la misma, debido a que la temporada de sequia ests
por iniciar, con lo que auments Ia competencia entre ellos (obs. pers.). Ademas, como los
chapulines ya se encuentran en estadio adulto, sus mandibulas son mas fuertes como para
consumir no sdlo las flores del disco de D. coccines (incluyendo los évulos), sino también los
frutos en desarrollo (obs. pers.}.

Los niveles de dafio floral encontrados en este trabajo coinciden con el reportado por
Anaya (1999) para 1996. El reporta que el porcentaje de herbivoria florai de D. coccinea es
de 18.0 + 2.8 el cual se aproxima con el lltimo registro hecho en este trabajo en términos de
dario sobre las flores del disco, en el que se encontré un porcentaje de dafio floral de 18.8,
De esta forma, el trabajo de Anaya (1999) sdlo aborda los niveles de dafio floral en una sola
fecha a io largo de Ia temporada de floracién {agosto), pero no hace un seguimiento del
cambio en los porcentajes de dafio floral conforme avanza la temporada, tal y como se
realiz6 en este trabajo.

En las cabezuelas florales de D. coccinea hormalmente reside una gran cantidad de
trips (obs. pers.), cuyo efecto sobre el éxito reproductivo de la compuesta de estudio
seguramente estd siendo subestimado. Se ha registrado que estos insectos pueden tener
fuertes efectos sobre Ia tasa de polinizacion de Haploppapus venetus en ia que se encontro
que las plantas que no eran protegidas de los trips con insecticida tenian grandes pérdidas
de polen, por 1o que la tasa de polinizacién sufria un gran decremento {Louda, 1983). Sin
embargo, la aplicacibn de insecticida en trabajos experimentales puede ser
contraproducente, tal y como lo ha reportado Louda (1983) ya que en algunos casos, la
aplicacion de tal sustancia no sélo disminuye Ia depredacion de semillas sino también Ig

efectividad de los insectos polinizadores.
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7.2. Dafio sobre Jas flores del disco

7.2 1. Exito reproductivo a nivel cabezuela. De igual forma que para el caso de la fenologia

reproductiva, el /IDF aplicado para las plantas con daro (D25 y D50) puede ser una
explicacién a la ausencia de diferencias significativas en ia praduccién y el peso de los
aquenios, ya que, como se menciont antes, [os porcentajes de remocion real de flores por
capitulo ciertamente fueron los mismos para ambos tratamientos. De esta forma resulta
imposible pensar Que se pudieran encontrar diferencias significativas entre los dos
tratamientos para dichas variables.

Sin embargo, y a pesar de estos problemas en el control de ios porcentajes de dario,
@s innegable el hecho de que finalmente el éxito reproductive a nivel cabezuela de D,
coccinea se ve reducida con el dafio sobre las flores del disco, ya que si se toman los
valores de D25+D50 y se Comparan con las plantas control, se observa una marcada
disminucion en la produccién y el peso de los aquenios. De acuerdo con esto se puede
concluir que el éxito reproductivo & nivel cabezuela en términos de la funcién femenina de D.
coccinea presenta una disminucién como respuesta al dafo en las flores del disco. Sin
embargo, se tendrian que realizar estudios paralelos para determinar s la adecuacion total
(adecuaciéon medida en términos de la funcidn masculina maés adecuacion medida en
términos de la funcién femenina) de esta compuesta puede estar siendo compensada a
través de la adecuacién en la funcién masculing, ya que, como ha sido sugerido en varios
estudios, en muchas ocasiones [as plantas pueden compensar las pérdidas ocasionadas por
el dario floral a través de la funcién masculina (Hendrix y Trapp, 1981; Whitham y Mopper,
1985, Hendrix, 1987). De esta forma tendrian que hacerse estudios en los que se
considerara tanto |la adecuacién medida en términos de la funcién masculina como en la
femenina, tal y como se ha realizado en diversos trabajos (Hendrix y Trapp, 1981; Whitham
y Mopper, 1985; Hendrix, 1987; Krupnick y Weis, 1998). De cualquier forma, es indudable
que ia herbivoria sobre las flores del disco ests ocasionando un decremento en el éxito
repraductivo a nivel cabezuela medida a través de la funcién femenina de esta compuesta.

Tal disminucién en la produccion de aquenios en las plantas con dafie respecto a las
plantas control seguramente es el resultado de la menor frecuencia de visitadores florales
que presentan las plantas con dafio Y que ha sido corroborado en diversos estudios con
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diferentes especies vegetales (Krupnick y Weis, 1899; Mothershead ¥ Marquis, 2000). Esto
es debido a que las plantas que sufren dafo florai muestran una reduccion en su despliegue
fioral, lo que hace que ias flores o las inflorescencias sean menos atractivas para los
polinizadores y por tanto sean menos frecuentadas por ellos (Willson y Bertin, 1979; Waser,
1983; Wolfe, 1987; Stanton y Preston, 1988a; Campbeii, 1989b; Young y Stanton, 1990;
Eckhart, 1991; Krupnick y Weis, 1999; Mothershead y Marquis, 2000).

7.2.2. Produccién _de flores por cabezuela. Los resultados obtenidos en relacién a |a

produccion de flores por cabezuela antes y después del dafio, muestran tres cosas. La
primera es que el IDF tuvo un efecto significativo y negativo sobre Ia produccion de
aquenios, tal y como lo indicé la correlacion entre estas dos variables. La segunda es gue se
encontro gue la cantidad de flores por cabezuela no difirid entre tratamientos. Esto tal vez se
pueda explicar con el planteamiento de Krupnick y Weis (1998), acerca de que cuando el
dafio floral se produce sobre las estructuras femeninas, aumenta Ia disponibilidad de
recursos y por tanto las plantas pueden tener una respuesta compensatoria en términos de
un incremento en la produccion de flores femeninas. De esta forma, al producirse dafio
sobre las fiores del disco de D, coccinea es posible que se origine tal respuesta
compensatoria, con lo que la produccion de flores por cabezuela en las plantas con dafio se
iguala a la de las plantas control, Finalmente, ia tercer observacién es que dentro del
periodo reproductivo de D. coccinea, la produccion de fiores dentro de cada cabezuela
puede variar, ya que, por lo que se observo, es posible que conforme avanza el periodo
reproductivo se incrementa el numero de estructuras reproductivas en desarrolio y se
produce una gran competencia por recursos (Marshall et af., 1985). Al existir tal reduccion y
competencia por los recursos disponibles se pueden producir cambios en cualquiera de los
componentes de la reproduccion (Marshall ef al., 1985), como en el nimero de flores por
planta (o en este caso, por cabezuela) y el ntmero de frutos por infrutescencia (Marshalf of
al., 1985), que son los componentes de la adecuacidn que se vieron disminuidos en el caso
de D. coccinea. De ahi que el nimero de flores por cabezuela inicial haya sido
significativamente diferente del proveniente de fiores tardias de las plantas experimentales.
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7.2 3. Depredadores de frufos. Los datos sugieren que los depredadores de frutos no tienen

preferencias por alimentarse de frutos que hubieran sufrido o no algun porcentaje de dafo
en flores del disco. Aparentemente esto indicaria que aunque las cabezuelas florales
hubiesen sido dafadas en un alto porcentaje, ios herbivoros se seguirian alimentando de
manera similar de ellas. De acuerdo con el IDF, el dafio que se produjo en ios dos
tratamientos experimentales (D25 y D50) fue similar para ambos casos, Io que seguramente
provoco que la prueba estadistica no detectara diferencias significativas.

7.2.4. Fenologia reproductiva. Los indices de dafo floral (/DF) obtenidos para las plantas

D25 y D50 mostraron que el dafio neto en términos de porcentaje de fiores del disco que
fueron removidas en cada individuo experimental fue muy similar para las plantas de los dos
tratamientos (entre 3.9 y 21.7% en las plantas D25 y entre 2.9 y 37.5% para ias plantas
D50), de tai forma que s6lo se tuvieron plantas con dafio (D25+D50) y plantas control.

Los resultados obtenidos con el ANdeVA de dos vias y con el analisis secuencial de
Bonferroni muestran que los frutos jévenes presentan una respuesta fenoldgica al dario
sobre las flores del disco, mientras que los resultados de la x° por estadio fenolégico v el
analisis secuencial de Bonferroni mostraron que ademas de os frutos jovenes, también los
botones jovenes vy los frutos maduros presentaron tal respuesta. Ademas de estos analisis,
los resultados de un ANdeVA para medidas repetidas con valores absolutos ¥ considerando
los tres tratamientos originales y los de un andlisis similar pero con valores relativos, asi
como de los andlisis secuenciales de Bonferroni correspondientes en cada caso, mostraron
un efecto significativo de la interaccién tiempo x tratamiento en la fenologia reproductiva de
los frutos jovenes. En conjunto, todos estos andlisis estan confirmando que definitivamente
los frutos jovenes presentan una respuesta fenolégica ante el dafio sobre las flores del

disco. En este sentido, los resultados obtenidos reflejan el desfasamiento descrito por
. Crawley (1983), quien plantea que las plantas que sufren dafio suslen presentar un retraso
en su fenologia reproductiva. Esto se observé claramente en el caso de los frutos jovenes de
Dahlia coccinea durante agosto y septiembre. Analizando los patrones fenolégicos por fecha,
se observd que el seis de septiembre y el cuatro y diez de enero las plantas con dario
presentaron una produccion significativamente menor de frutos jovenes, mientras que el 27
de septiembre se observé una produccién significativamente mayor en las plantas con dano.
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Es posible que estos diferentes patrones entre las plantas con y sin dario estén relacionados
€N principic con una mayor produccion de frutos jévenes en las plantas control, los cuales sl
provenir de flores sin dafio son polinizados en un periodo de tiempo menor, ya que son
visitadas primero (Young y Stanton, 1990), de forma que inician el proceso de maduracian
mas pronto, mientras que los frutos de las plantas con dafio al provenir de flores dafiadas y
por tanto menos atractivas para los polinizadores empiezan a producir frutos mas tarde
(Krupnick y Weis, 1999; Mothershead y Marquis, 2000). Posteriormente, hacia finales de
sepliembre, fa mayor produccion de frutos jévenes en plantas con dafio tal vez se deba a
algun mecanismo de aborcion de ios frutos jovenes provenientes de flores dafadas, ya que
como diversos autores han considerado, el dafio a las estructuras reproductivas es un factor
bidtico que puede ocasionar aborcién (Evans ef af, 1989; Krupnick y Weis, 1998). De esta
forma, la planta puede estar optando por no invertir mas recursos en frutos que produciran
una baja cantidad de semillas; ya que en muchas de las plantas con dafio se observo que
ios frutos que habian sido dafados permanecian durante mas tiempo en un aparente
proceso de maduracién; el cual tal vez no era de maduracién sino de reabsorcion de
recursos hacia otras partes de as plantas, como por ejemplo hacia ios frutos remanentes,
los primordios florales, las raices, las hojas y las estructuras de perennacion (Cockshull y
Hughes, 1968). Sin embargo, para poder afirmar esta idea, resultaria indispensable realizar
nuevos estudios. Por Gltimo, hacia el final del periodo reproductivo, quizas la menor cantidad
de frutos jovenes en las plantas con dafio se deba a que el proceso de aborcion y por tanto,
de reabsorcién de recursos, ha finalizado, de tal forma que ya han sido definitivamente
abortados los frutos jévenes que tenian dafio, mientras que en las plantas control se sigue el
proceso nommal de maduracién de los frutos provenientes de flores tardias que no tuvieron
dafo y que fueron polinizadas exitosamente.

Por otra parte, las diferencias fenoldgicas observadas con las diversas pruebas
estadisticas en botones jovenes y frutos maduros deben tomarse con mucha precaucion, ya
que para cada uno de estos estadios reproductivos sélo una prueba estadistica indicd Ia
existencia de diferencias significativas entre tratamientos. Es posible que las ligeras
diferencias observadas en la fenologia de los frutos maduros no estén tan Iejos de Ia
realidad, puesto que dicho estadio fenoldgico al ser una continuacion del estadio de fruto
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joven, también deberia haber presentado efectos significativos. Sin embargo, es posible que
No se haya observado un efecto significativo debido al tamafo de muestra, ya que conforme
avanza el periodo reproductivo hay una perdida de estructuras, con lo que la menor cantidad
se observo justo en el estadio de fruto maduro. De cuaiquier manera, respecto a estos
estadios reproductivos no se puede afirmar de manera contundente |a existencia de una
Tespuesta fenologica al dafio sobre las flores del disco. _

Finalmente, cabe mencionar que la respuesta fenolégica observada en D, coccinea
ante el dafo sobre las flores del disco es mas bien débil, puesto que en términos generales,
el patrén que se registré en plantas control y en piantas con dafio fue muy similar. Ademas,
es posible que por el mismo hecho de ser una respuesta débil es que solo se haya podide
confirmar su efectc en un estadio fenolégico y que por lo mismo las diferentes pruebas
estadisticas hayan mostrado diferencias significativas en estadios fenolégicos muy diversos,
pero sdlo en los frutos jévenes de manera contundente.

7.3. Dafio ligular

7.3.1. Exito reproductivo a nivel cabezuela. Al parecer, el numerc de aquenios pbr
infrutescencia por gramo de planta presenta un comportamiento como el descrito por
McNaughton (1983a) para el dafio foliar. En este caso lo que se cbserva es que el numero
de aquenios relativo es mayor para las plantas sin dafio {DQ) y con dafio intermedio (D50) y
menor para las plantas D100. De esta forma, tal parece que el aumento en la produccién de
aquenios por gramo de planta es una respuesta compensatoria ante un dario liguiar
intermedio, tal y como se ha observado en algunas especies vegetales de Ia Familia
Apiaceae (Hendrix, 1979, 1987).

En contraste a lo anterior, el peso de los aguenios de plantas con niveles de dafo
ligular intermedio se ve disminuido, de forma que los aquenic;s de las plantas D50
presentaron el menor peso, mientras que en las plantas control y D100 este parametro tuvo
valores mas altos y fue similar entre ambos tratamientos. Como se ha observado en otros
sistemas, el incremento en el peso de semillas provenientes de flores dafiadas es una de las
posibles respuestas compensatorias ante el dafio floral (sobre botones florales, pétalos,
ligufas, estigmas, estilos y cualquier estructura floral) y que ha sido observada en algunas
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especies de las familias Leguminosae y Capparaceae (Marshall ef al., 1885; Krupnick y
Weis, 1998).

Considerando de manera conjunta los resultados de numero Y peso de aquenios,
resulta inevitable tratar de entender cémo es que las plantas con dafio ligular intermedio
Pueden producir mas aquenios pero de menor peso y las plantas D100 producen menos
aquenios pero con un peso mayor. Es posible que esto pueda ser explicado considerando
algun mecanismo de la planta gue pueda estar balanceando los costos y los beneficios que
obtiene. En este sentido, es posible que la manutencién de las ligutas completas {plantas
control) y la remocién total de las mismas resulte menos costosa para la planta que la
remocion parcial, de tal forma que ias plantas D50 tienen que invertir mas recursos en la
manutencion de esas ligulas parciaimente dafiadas, que posiblemente sean una fuente de
fuga de recursos debido a la desecacién a la que se encuentran expuestas. Por otro lado,
los beneficios que se pueden obtener de Ia manutencién de las ligulas posiblemente sean
mayores {en términos de frecuencia de visitas y por tanto, de recepcion y exportacion de
polen} que el no tenerlas, por lo que las plantas contral y D50 tendrian mayocres beneficios
que las plantas D100. Sin embargo, al hacer el balance de los costos y los beneficios, es
posible que la ganancia neta para Ias plantas D100 sea mayor que para las plantas D50, de
tal forma que las primeras pueden invertir en semillas de similar calidad a las que producen
las plantas control; mientras que las plantas D50 tienen una ganancia menor, de tal forma
que sélo llegan a equiparar a las plantas control en cantidad perc no en calidad de las
semillas. De cualquier manera, para afirmar estas ideas seria necesario hacer otro tipo de
estudios, como la realizacién de experimentos donde se pudiera cuantificar el percentaje de
germinacion de las semillas p?ovenientes de cada tratamiento experimental, e incluso hacer
el seguimiento de la sobrevivencia y Ia demografia de las plantulas hasta la madurez, bajo
condiciones naturales, tal y como ha sido sugerido por aigunos autores (Waser, 1983 Paige
y Whitham, 1987).

Asi pues, se puede decir que el dafio ligular esta afectando el éxito reproductivo de 0,
coccinea a nivel cabezuela eh términos de la funcién femenina, pero af igual que en el caso
del dafio sobre las flores del disco, seria recomendable determinar si este tipo de dario floral

tiene alguin efecto sobre la adecuacion medida en términos de la funcién masculina, tal y
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como se ha abordado en diferentes estudios (Hendrix y Trapp, 1981 Whitham y Mopper,
1985; Hendrix, 1987, Krupnick y Weis, 1998). Al mismo tiempo se recomienda hacer
estudios que puedan determinar sj las réspuestas de las plantas danadas realmente son de
compensacion y conocer cuél de los mecanismos que aparentemente presentaron las
plantas es mas efectivo para compensar [as pérdidas ocasionadas por el dario floral, esto
es, el incremento en el nimero de aquenios o bien el incremento en el peso de los mismos.

7.3.2. Depredadores de frutos. Se encontré gue los depredadores de frutos tienen una alta
frecuencia en infrutescencias que no tuvieron dafo ligular. Por observaciones de campo
(Anaya, 1999; obs. pers.), parece ser que diversos insectos ovipositan sus huevecillos
dentro de las flores o los frutos en desarrollo de D. coccinea, de manera que cuando los
frutos alcanzan la madurez, dichos insectos se encuentran en estadio larval, alimentandose
de las semillas. Los resultados obtenidos sugieren que dichos insectos prefieren ovipositar
sobre cabezuelas fiorales que no tienen dafic a hacerlo sobre aquéllas que lo presentan, lo
cual posiblemente sea una manera en que estos insectos traten de asegurar que su
descendencia tendrd asegurada la cantidad de recursos necesaria para su desarrollo, De
esta forma, es posible que el factor crucial que esté determinando la preferencia de los
depredadores de frutos y/o semillas sobre [as plantas sin dafio, tenga que ver con Ia
existencia de cierta sincronia entre la fenologia reproductiva de las plantas y la fenologia de
los insectos depredadores. En este sentido, tal vez los depredadores prefieren ovipositar
sobre cabezuelas en estadio de flor madura, de manera que para cuando emerjan las larvas,
las cabezuelas se encuentren en estadio de fruto, para que cuando se llegue el momento de
la dispersion de los frutos, tal vez los depredadores ya hayan entrado en estadio pupal, para
emerger en la siguiente temporada de floracién, ovipositar sobre las flores y continuar con
ese ciclo sincrénico. De ahi que posiblemente las flores D50 y sobre todo las D100 no
fueron preferidas por dichos insectos, ya que tal vez ante los depredadores, las flares D50
ya se encontraban mucho mas cerca de la senescencia y las D100 practicamente eran frutos
jovenes con lo que al ovipositar sobre tales estructuras posiblemente se perderia Ia
sincronia fenolégica (entre plantas y depredadores) y por lo tanto la poblacién del insecto
podria verse muy afectada. Ademas, las flores con dafio posiblemente sean sefal de bajo

contenido de recursos para los depredadores de semillas o incluso tal vez ni siquiera sean
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identificadas por ellos, por lo que ovipositan sobre cabezuelas sin dafio, cuyas
caracteristicas visuales seguramente se asocian a la abundancia de recursos disponibles
para los depredadores. Hemborg y Després {1999) ofrecen una explicacion similar acerca de
la preferencia de oviposicién de hembras dei Orden Diptera sobre flores maduras. Ellos
argumentan que los parasitos prefieren ovipositar sobre fiores mas grandes, ya que dada su
visibilidad son atraidas por flores de mayor tamano al igual que los poiinizadores; ademas
de que al ovipositar sobre flores grandes existen menos posibilidades de que se genere
competencia por recursos entre las larvas que se desarrollaran. De cualquier manera, para
corroborar estas ideas serig indispensable realizar mas observaciones de campo.

7.3.3. Fenologia reproductiva. Los resultados obtenidos con los ANdeVa y con los analisis

secuenciales de Bonferroni correspondientes en cada caso mostraron de manera
contundente que no existe un efecto significativo del dafo ligular sobre Ia fenologia de los
diversos estadios reproductivos. Los resultados obtenidos con las pruebas de * y el analisis
de Bonferroni correspondiente parecen indicar un posible efecto det dafio ligular sobre |a
fenologia reproductiva de los frutos j6venes y de los frutos maduros. Sin embargo, dado que
sélo una prueba estadistica conduce a tal observacion, se puede conciuir que no hay un
efecto de este tipo de dafio floral sobre la fenologia reproductiva de D. coccinea. Esto se
respalda aun mas si se considera que los niveles de dafio ligular que se aplicaron
experimentalmente fueron mucho Mmayores a los encontrados bajo condiciones naturales. ,

En este sentido, se hubiese esperado que las plantas D100 presentaran un
alargamiento en su fenologia reproductiva, tal y coma lo ha propuesta Crawley (1983) para
especies que sufren dafo muy intenso; ya que como ha sido observado por otros autores,
las flores con dafio son menos atractivas y reciben menos visitas de los polinizadores
(Willson y Bertin, 1979: Waser,‘ 1983; Wolfe, 1987; Stanton y Preston, 1988a; Campbell,
1989b; Young y Stanton, 1990; Eckhart, 1991: Krupnick y Weis, 1999; Mothershead y
Marquis, 2000), por lo que al no ser polinizadas rapidamente se produce un incremento en Ia
longevidad de las flores (Ashman y Schoen, 1994; Proctor y Harder, 1995 Schoen y
Aschman, 1995; Clayton y Aizen, 1996). Sin embargo, esto podria conducir a Ia planta a una
inversion de recursos que quizas no resultaria del todo compensada en términos de éxito

reproductivo. En este sentido, es posible que se produzca un mecanismo de compensacion
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al invertir mas recursos sobre las cabezuelas ya polinizadas (aunque tal vez no con el polen
de mejor calidad) de manera que las semilias ya producidas lleguen a buen término y con
una buena cantidad de recursos almacenados y disponibles para el momento de Ia
germinacion y el reciutamiento. De esta manera, la planta puede estar compensando a
través de la calidad de las semillas (en términos de peso), tal y como lo han reportado
diversos autores en ofras especies vegetales (Woronecki ef af., 1980; Marshall et al., 1985;
Krupnick y Weis, 1998), y no sobre una mayor produccion de estructuras reproductivas
maternas, que al desarrollarse tardiamente se verian mas expuestas al dafio por
depredadores, sobre todo por los adultos de 8. purpurascens. Otro posible mecanismo
compensatorio es el observado en las plantas con dafo intermedio (D50), en las que es
posible que la mayor produccion de estas estructuras por gramo de planta sea producto de
un mecanismo compensatorio, similar al observado por diversos autores en otros sistemas
de estudio (Hendrix, 1979; Hendrix y Trapp, 1981; Islam y Crawley, 1983; Hendrix, 1984;
Paige y Whitham, 1987; Mutikainen y Ojala, 1993; Lowenberg, 1984). Sin embargo, habra
que evaluar si tal compensacién efectivamente resulta en un aumento en la adecuacion de

las plantas.

7.4. Dafio liguiar y frecuencia de visitadores florales

La frecuencia de visitadores fiorales observados sobre las cabezuelas de las plantas de
cada uno de los tratamientos muestra la importancia que pueden tener los atrayentes
florales, asi como los efectos indirectos que tienen los herbivoros florales sobre el
comportamiento de fos polinizadores y el éxito reproductivo de (as plantas; tal y como ha
sido sugerido por Galen (1989), Campbel! et af. (1981), Johnson et al. (1995) y Krupnick y
Weis (1999). Las cabezuelas Qque no presentaron dafio fueron mas atractivas Y por tanto
mas visitadas que los capitulos con dafio y dentro de éstos, los que tuvieron mayor
porcentaje de dafio resultaron poco atractivos para los visitadores florales, por lo que
presentaron una baja frecuencia de visitas. Esto se observé en dos de los tres dias de
observacion y con lo datos acumulados de los tres dias. El siete de septiembre fue el dnico
dia en el que no se observo tal patrén de visitas, posiblemente debido a lag condicicnes
climticas que se presentaron en esa fecha, ya que se sabe que los insectos requieren de
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temperaturas mas bien alias y con bajo porcentaje de humedad para fener actividades
normales (Krebs, 1985; Ibafiez y Martinez, 1994; Keys et al., 1995}, todo lo contrario de lo
observado en dicho dia de Mmuestreo, en el que hubo mucha humedad ya gue fue un dia muy
lluvioso y la temperatura fue méas bien baja,

Por otra parte, al parecer la frecuencia de visitas si estd afectando la calidad de las
semillas producidas; ya que los aquenios de las cabezuelas control tuvieron un peso
significativamente mayor al de los aquenios provenientes de capitulos con dafio, Dado que
en este experimento se encontraban mezcladas cabezuelas con y sin dafio en la misma
planta, tales resultados podrian indicar que las plantas estan invirtiendo mas recursos sobre
las cabezuelas que no presentaron dafio o bien, que quizas la calidad del polen recibido por
los capitulos sin dafo sea mucho mejor, de manera que la planta prefiere invertir mas
recursos en la maduracion de tales cabezuelas; ya que como se plantea en algunos
estudios, las plantas pueden hacer una eleccién de las fiores fertilizadas con polen de mejor
calidad y a éstas es a las que se favorecera hasta la maduracién de los frutos {Janzen,
1977, Willson y Price, 1977 Stephenson, 1981: Heithaus et al., 1982; Ehrlén, 1991). En este
sentido, las cabezuelas que no tuvieron dafio ligular seguramente fueron mas atractivas
para los visitadores florales y tal y como lo muestran Ios resultados de este trabajo y de
estudios con otras especies vegetales, tuvieron mayor frecuencia de visitas {Willson y
Bertin, 1977; Waser, 1983; Wolfe, 1987: Stanton y Preston, 1988a; Campbell, 1989a; Young
y Stanton, 1990; Eckhart, 1991; Mothershead y Marquis, 2000). Esto posiblemente permitio
la deposicion de una mayor cantidad de polen y por tanto, de polen con alta variabilidad
genética, con lo que, tal y como algunos autores han sugerido, la planta pudo hacer una
eleccion genética (Janzen, 1977 Stephenson, 1981; Heithaus ef al., 1982), favoreciendo ei
desarrolio de los frutos producidos con polen de mejor calidad o que fueron producidos con
mas cantidad de polen y que permitira producir mejor y mayor descendencia, mientras que
los frutos producidos con polen de menor calidad y cuyas semillas dificitmente llegaran a
germinar seran abortados (Janzen, 1 977, Stephenson, 1981; Heithaus ef al, 1982; Ehrlén,
1991). Por su parte, las cabezuelas con dafio ligular tal vez recibieron polen de menor
calidad o en menor cantidad, con lo que las semillas producidas podrian poseer deficiencias
genéticas o fisiologicas (Willson y Price, 1 977), de tal forma que en dado caso Ia planta
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optaria por no invertir tantos recursos en dichas semillas. De ahi que su calidad sea menor

que la de las semillas provenientes de las plantas control.

7.5. Herbivoria floral y fenclogia reproductiva de Dahlia coccinea

En relacién a la fenologia reproductiva, las plantas sometidas a dafo sobre las flores del
disco presentaron respuestas fenolégicas contundentes en los frutos iovenes; mientras que
las plantas del experimento de dafio liguiar no mostraron cambios fenolégicos en ninguna de
las estructuras reproductivas como respuesta al dafio. Sin embargo, la respuesta cbservada
en las plantas sometidas a dafio sobre las flores del disco fue muy débil y las respuestas
fenolégicas observadas en otros estadios reproductivos, tanto para plantas con dafic en
flores del disco como con dafio liguiar, no fueron del todo contundentes, por lo que se
requeriria de nuevas observaciones experimentales.

A pesar de que si se observaron tales cambios en los patrones fenologicos, es
posible que en las plantas del experimento de dafio sobre flores del disco estos cambios no
se hayan dado por completo como una respuesta al dafo floral; sino que posiblemente
existan otros factores que estén afectando los patrones fenoldgicos de D. coccinea, entre
ellos se puede considerar a los factores abitticos caracteristicos del microambiente bajo el
cual se encontraba cada una de |as plantas experimentales Y que puede ocasionaries estrés
fisiologico; a la disponibilidad de nutrimentos y a la intensidad del dafio por herbivoros a las
inflorescencias o a las flores de las Plantas (Louda y Potvin, 1995). De igual forma, también
podria considerarse el efecto de la herbivoria foliar y la combinacién de varios de estos
factores. Los cambios fenolégicos observados en los frutos jévenes es posible que si se
encuentren mas directamente determinados por los efectos directos ylo indirectos de la
herbivoria floral.

La fenologia reproductiva es una caracteristiba que puede ser moldeada por
seleccion natural, por lo que se esperaria que las plantas que florecen tardiamente se vieran
desfavorecidas debido a las pérdidas praducidas por el incremento de dafio por herbivoros,
sobre todo de Sphenarium purpurascens. Sin embargo, es posible que las plantas con
floracion temprana no se vieran favorecidas del todo, ya que al florecer tempranamente es

posible que se encuentren pocas plantas en floracién y por io tanto las fuentes de polen y la
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disponibilidad de polinizadores se veran reducidas, con [o que quizds la calidad de las
semillas producidas no sea muy buena. Ademas, si se viera favorecida |a floracion temprana
habria menos plantas de D. coccinea y de ofras especies en floracién, o que por un lado
disminuiria la competencia tanto inter como intraespecifica por polinizadores, pero por el
otro incrementaria las posibilidades de depredacion de semiilas, tal y como se encontrd en
Ilpomopsis aggregata (Brody, 1997). Esta especie presenté cerca del 80% de sus flores
infestadas por depredadores de semillas cuando florecia sola (Brody, 1997), E! efecto de los
herbivoros florales sobre la fenologia reproductiva de otra compuesta, Helianthus annuus,
ha sido observado por Pilson (2000). Efla observé que las plantas podian maximizar su
adecuacion a través de la produccién de pequefas inflorescencias tardias que escapasen
de! dafio floral o a través de la produccion de grandes inflorescencias que sufrieran de un
gran darfio. De esta forma el ataque de los insectos en si mismo puede ser una presién

selectiva actuando sobre la fenologia floral de las plantas.

7.6. Herbivoria floral, polinizacién y depredadores de semillas

El experimento de visitadores florales también mostré que hay diferencias significativas en la
frecuencia de visitas de los polinizadores de acuerdo al porcentaje de dano. Esto concuerda
con la hipdtesis de que las plantas mas atractivas recibirén y donaran mas polen que las
plantas menos atractivas, dado que la apariencia visual de las flores se incrementa conforme
lo hace el tamafio y nimero de las flores, lo que a su vez produce un incremento en Ia
frecuencia de visitas de los polinizadores (Wilison y Bertin, 1979; Waser, 1983; Woilfe, 1987:
Stanton y Preston, 1988a; Campbell, 198gb; Young y Stanton, 1990; Eckhart, 1591:
Mothershead y Marquis, 2000). Los resultados que corroboran esta hipétesis fueron
realizados en un experimento en el que los efectos del dafio ligular eran ebservados a nivel
cabezuela, por lo que indudablemente que el efecto de este tipo de dafic se vera
incrementado cuando el dafio se aplica a nivel individuo, ya que en ese caso el nimero de
flores en antesis funge como una clave visual muy importante para los visitadores florales,
ya que como Kevan y Baker (1983) plantean, el tamafio de las flores, el contraste que
tengan con el entorno y la presencia de guias de néctar son las principales claves
empleadas por [os insectos para visitar las flores. En este sentido, las cabezuelas con 100%
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de dafio posiblemente tendran la apariencia de frutos jovenes en desarrollo ante los ojos de
los polinizadores. Los resultados de este experimento efectivamente demuestran que las
cabezuelas con mayor dafio ligular presentan una marcada disminucion en la tasa de
visitadores fiorales, sin embargo, esa frecuencia de visitas no es tan baja como para
igualarse a cero, de tal forma que a pesar de que las flores son aparentemente menos
atractivas, los polinizadores si |as siguen visitando, por lo que la produccion de aquenios
tampoco se reduce a cero; tal Y como se cbservé en la produccion de aquenios de las
plantas D100 del experimento de dafio ligular.

Cabe mencionar que en las observaciones de historia natural se encontrd que
efectivamente, las plantas de D. coccinea si presentan los dos tipos de dafo floral
analizados en este trabajo, sin embargo, los porcentajes de dafio encontrados bajo
condiciones naturales son mucho menores que los porcentajes aplicados en los
experimentos, por lo que las respuestas al dafo floral que se obtuvieron con los
experimentos son exageradas en relacion a las que normalmente se podrian encontrar bajo
condiciones naturales.

Por ofra parte, las observaciones de frecuencia de herbivoros en infrutescencias
provenientes del experimento de dafo ligular, muestran que los herbivoros tuvieron una
marcada preferencia por las flores del tratamiento control. Esto significa una presién bidtica
mas para las plantas de D. coccinea, ya que por un lado se encuentran los herbivoros
florales (objeto de estudio en este trabajo), por otro los herbivoros depredadores de semillas
y los herbivoros foliares y, finalmente, los polinizadores, ya que la ausencia o presencia de
ellos estara determinando en gran medida el éxito reproductivo de esta compuesta, dado
que es totalmente dependiente de los insectos diurnos para su polinizaciéon (Figueroa-
Castro, 1997). Por lo tanto, la accién conjunta de al menos estas cuatro presiones bidticas,
podria mostrar un escenario mucho mas real y complicado, de manera que se refleje el
papel de cada uno de estos factores sobre el éxito de D. coccinea, no sélo a nivel
reproductivo, sino también en términos de sobrevivencia y crecimiento. De esta forma, es
posible que este tipo de presiones de seleccion para atraer a los polinizadores y al mismo
tiempo evitar a los depredadores de semillas, estén influyendo en la evolucién de |a
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fenologia floral y de la morfologia floral de D. coccinea tal y como lo ha mencionado Galen

(1999) para Pofemonium viscosum.

7.7. Herbivoria floral y éxito reproductivo de Dabhlia coccinea
Dahlia coccinea presenta dafic fioral y este tipo de herbivoria estd afectando su éxito
reproductivo, al menos a nivel cabezuela ¥ en términos de la funcidn femenina.

Los porcentajes de dafio en flores del disco registrados bajo condiciones naturales no
reflejan los niveles de dario reales sobre cada individuo en el campo y la manera en que
estad siendo afectado su éxito reproductivo, ya que para poder determinar esto serfa
necesario observar los porcentajes de dafio sobre las flores del disco en condiciones
naturales pero sobre todas las cabezuelas de un individuo determinado. De acuerdo con
esto, los porcentajes de dafio sobre las flores del disco aplicadas a las plantas
experimentales a nivel individuo muy posiblemente estén reflejando Ia realidad, sobre todo
hacia el final de la temporada de fioracién.

Los dos tipos de dafio floral estudiados en este trabajc muestran diferentes
respuestas por parte de D. coccinea; sin embargo, existen respuestas comunes a ambos,
como por ejemplo, la clara disminucién en el éxito reproductivo de las plantas a nivel
cabezuela, medida en términos de la funcién femenina, es decir en funcién del nimero yla
calidad de las semillas producidas por capitulo. Asi pues, los posibles mecanismos
compensatorios empleados por D. coccinea como respuesta al dafo floral incluirian el
incremento en el numero de aquenios por capitulo, en el peso de los aguenios, en el nimero
de flores por cabezuela y en la produccién de estructuras reproductivas, tal y como diversos
autores lo han reportado para otros sistemas de estudio (Woronecki ef al., 1980; Marshall ef
al., 1985, Hendrix, 1987: Garrish y Lee, 1989; Krupnick y Weis, 1998). Sin embargo, el
incremento en la produccién de estructuras reproductivas como respuesta al dafio floral
debe ser considerado con cuidado, ya que los resultados aqui presentados sdio sugieren la
existencia de tal mecanismo pero no lo respaldan del todo, ya que no se tienen datos de
incremento en el nimero de estructuras reproductivas después de un periodo de dafio floral;

por lo que seria necesaria la realizacién de nuevos estudios.
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En cuanto a la cantidad y calidad de las semillas producidas bajo cada uno de los
experimentos, nuevamente se obhservan patrones de respuesta diferentes ante cada tipo de
daro floral. Por una parte, para las plantas que tuvieron dafio en flores del disco hay una
clara disminucién tanto en calidad como en cantidad de aquenios, mientras que para las
plantas que tuvieron dafio ligular la respuesta no es tan clara, de manera que en las plantas
con dafio ligular intermedio hay una respuesta aparentemente compensatoria en la cantidad
de aquenios, mientras que en las plantas con mayor daro, ia respuesta aparentemente
compenisatoria se produjo en la calidad de los aquenios. De acuerdo con esto, es claro que
las plantas con dafio en las flores del disco si presentan una disminucién en su éxilo
reproductivo a nivel cabezuela, al menos medida en la funcion femenina, mientras que para
las plantas con dario ligular, esta disminucién en el éxito reproductivo no es tan clara. Y,
aunque es posible que si exista, para afirmarlo se tendrian que realizar diversos estudios.
Entre los que se mencionan en Ia literatura s¢ encuentran estudios para cbservar el
porcentaje de germinacién de las semillas, asi como la realizacién del seguimiento de ia
sobrevivencia y la demografia de (as plantulas hasta la madurez y bajo condiciones
naturales {(Waser, 1983; Paige y Whitham, 1887). Sin embargo, estos estudios estan
enfocados en la observacién del efecto del dafio floral sobre el éxito reproductivo de las
plantas medida sélo en términos de Ia funcién femenina; por lo que se recomendaria realizar
estudios que también permitieran establecer el efecto de dicho dafio sobre el éxito

reproductivo de las plantas pero en la funcidn masculina, esto es, a través de la pérdida de

polen que se produce junto con el dafio provocado por los herbivoros fiorales (Hendrix,
1987). De esta forma se podria tener una medida neta del efecto de los herbivoros florales
sobre la adecuacion total de las plantas, ya que como Krupnick y Weis lo han mencionado
(1998), los herbivoros florales no sélo afectan el éxito reproductivo de la funcién femenina
sino también de la masculina.

Los resultados del numero y peso de los aquenios obtenidos bajo el experimento de
dafio ligular en relacién al de visitadores florales arrojan diferente tipo de informacion, ya
que para el primer experimento, el efecto de la herbivoria floral Y por tanto las respuestas
que se obtienen son a nivel de individuo, mientras que para ! segundo caso, el efecto Y sus

respuestas son a nivel de cabezuela. De esta forma, para el experimento a nivel individuo,
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como ya antes se menciond, tanto la cantidad como ia calidad de los aquenios se ven
afectados, dependiendo del nivel de dafio que hayan sufrido las plantas. Por su parte, en el
experimento a nivel cabezuela se encontrd que la remocion ligular sélo afecta la calidad de
los aquenios, pero no la cantidad.

A nivel individuo, la calidad de los aquenios (en términos de su peso) fue
significativamente menor para las plantas con dafo intermedio, mientras que a nivel
cabezuela, Ia calidad fue significativamente mayor para las plantas sin dario ligular (DO} en
relacion a la calidad de los aquenios de las plantas con dafio ligular (D50 y D1 00), entre las
cuales no hubo diferencias significativas. Esto posiblemente se encuentre relacionado con Ia
intensidad de dafic que sufren las plantas y la cantidad de recursos de que dispongan para
compensar las pérdidas producto del dario. A nivel individuo, todas las cabezuelas de las
plantas sufrieron dafio ligular, lo cual tuvo fuertes efectos negativos en términos de la
frecuencia de posibles polinizadores que visitaron las cabezuelas florales con mayor dafio;
por lo que el éxito reproductivo de la planta entera estaba en riesgo de disminuir
drasticamente. Asi que posiblemente existan diversos mecanismos desarrollados por las
plantas que sufren dado que les permiten conservar su éxito reproductivo en un nivel
aceptable. Por ofra parte, en el caso del dafio a nivel cabezuela, la intensidad de dafio no
resulta tan fuerte, ya que fue un bajo porcentaje de cabezuelas por planta el que sufrié dafio.
De esta forma, la planta puede hacer una reasignacion de recursos mucho mas planeada,
de manera que favorezca a las infrutescencias que no tuvieron dario alguno (Cockshuil y
Hughes, 1968). Dicha reasignacién de recursos podria darse a expensas de abortar frutos
jévenes que tuvieron baja calidad, gue van a tener una baja produccion de semillas o cuyo
éxito reproductivo estuvo dado mas bien a través de ia funcién mascutina y no femenina, o
bien a través de una maduracién de un menor numero de infrutescencias pero cuyas
semillas sean de mejor calidad. En este caso la planta no tiene una presion tan fuerte en el
sentido de que si una o dos de sus cabezuelas sufrieron dafio, existe una mayor proporcién
de capitulos que no o sufrié y que es la que proveera de un alto éxito reproductivo a ese
individuo.

A nivel individuo, si la pérdida total de las ligulas implica un costo energético menor

que el mantener ligulas con 50% de dafio, entonces, la cantidad de recursos que tienen las

80




plantas con 100% de dafic es mucho mayor (Krupnick y Weis, 1998), de tal forma que este
exceso de recursos puede ser reasignado hacia los frutos en desarrollo y sobre todo hacia
las semillas, de forma que aunqgue se produce un menor nimero de aquenios por gramo de
planta, los que se producen si tienen una mejor calidad (en términos de los recursos que
contienen), lo que podra favorecer la germinacion de las semillas y el establecimiento de |as
Plantulas. La reasignacién de recursos hacia la calidad de las aquenios y no hacia una
mayor cantidad de flores, posiblemente esté relacionada con el hecho de que después de
cierto periodo en el que la planté ha producido mas flores que estan siendo sujetas a dario
continuo, la respuesta fisioldgica adecuada de cada planta individual sea la de asignar mas

recursos hacia los aquenios no danados que contindan en proceso de desarroallo.
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VIIl. CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

Del presente trabajo se puede concluir lo siguiente:

1. Los niveles de dafio floral sufridos por Dahlia coccinea incrementan conforme avanza la
temporada de floracién de la especie. El chapulin  Sphenarium purpurascens muy
posiblemente sea el causante principal de tal incremento. Es indisperisabre la realizacién
de nuevos estudios que permitan evaluar |a importancia relativa que tiene cada herbivoro
floral sobre la adecuacion de D. coccinea.

2. La herbivoria floral afecta la fenologia reproductiva de D. coceinea, al menos en el estadio
de frutos jovenes cuando se produce dafio sobre las flores del disco; sin embargo, la
respuesta fenoldgica al dafo floral es sumamente débii. Resulta imprescindible Ia
realizacion de nuevos estudios que permitan observar el efecto neto del dafio floral sobre
una posible respuesta compensatoria en términos de incremento de produccién de
estructuras reproduclivas. Para ellc sera indispensable realizar nuevos ensayos
experimentales de dafio sobre las flores del disco en las que se pueda controlar de mejor
manera el porcentaje de dafc aplicado, De igual forma, es necesario realizar nuevos
estudios que permitan determinar si los herbivoros florales estan funcionando como una
presion de seleccién que este moldeando en conjunto con los polinizadores, la fenologia
floral de la especie, tal y como fue planteado por Pilson (2000) para otra compuesta.

3. Existe un efecto de la herbivoria floral sobre el éxito reproductivo a nive! cabezuela

(produccién de aquenios) y en términos de la funcion femenina de D. coccinea. Resulta
imprescindible determinar el efecto de Ia herbivoria floral sobre la adecuacién total de |a
especie vegetal, esto es, determinando no solo su efecto sobre algunos aspectos en
términos de la funcion femenina (como en este trabajo} sino sobre todos los aspectos que
contribuyen a la adecuacién en relacién a la funcién femenina, asi como sobre Ia funcisn
masculina y no sblo a nivel cabezuela, sino también a nivel individuo, de manera que los
efectos totales daran un panorama mas claro y real sobre el efecto de la florivoria sobre la

adecuacién de esta compuesta.
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4. Al parecer, 0. coccinea presenta diversos mecanismos compensatorios como respuesta a
la herbivoria floral, cada uno de ellos dependiendo del tipo y de la intensidad del dario
sufrido. Los mecanismos observados difieren de los planteados en las hipétesis de este
trabajo e incluyen el incremento en el nimero de aquenios por capitulo y en el peso de
los aquenios. Resulta necesario determinar la importancia relativa de cada uno de estos
mecanismos en la maximizacion de la adecuacién de las plantas con dafio considerando
los costos y beneficios de cada uno de ellos,

5. La herbivoria ligular tiene un efecto negativo sobre la frecuencia de visitadores florales.
Sera imprescindible determinar el efecto que tiene la herbivoria ligular sobre cada uno de
los posibles polinizadores de D. coccinea planteados por Figueroa-Castro {1997), asi
como la importancia relativa de cada uno de ellos sobre el éxito reproductivo de la
especie vegetal. De manera adicional y de la misma importancia sera el determinar si el
dano sobre las flores del disco tiene el mismo efecto que el dafio ligular sobre Ia
frecuencia de visitadores florales.

6. La herbivoria ligular no sélo tiene un efecto negativo determinante sobre la frecuencia de
polinizadores sino también sobre Ia frecuencia de depredadores de frutos. Seria
importante determinar si tal efecto sobre los depredadores de semillas esta determinado
por lo planteado por Hemborg y Després (1999) acerca de las caracteristicas
morfolégicas de las flores y la disponibilidad de recursos para la progenie de
depredadores. Asi mismo, seria interesante determinar el por qué no se encontrs una

preferencia similar de los depredadores ante el dario sobre las flores del disco.
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