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RESUMEN

La herbivoria es una interaccion ecolégica que afecta negativamente la
adecuacion de las plantas. En plantas hermafroditas la herbivoria puede afectar
tanto la adecuacion femenina (disminucién del nimero y tamaio de flores, frutos y
semillas) como la masculina (disminucién en la produccién, tamafio y calidad de
polen). La informacién disponible sobre la interaccion planta-herbivoro y sus
consecuencias en selvas caducifolias es limitada. En el presente trabajo examino
el efecto de la herbivoria sobre una planta predominante de la selva baja
caducifolia del sur de México, lpomoea pauciflora (Convolvulaceae). Los objetivos
de este trabajo fueron: a) evaluar la variacion en los niveles de dafio entre plantas;
b) analizar la variacién interindividual de la herbivora en funcién del nivel de
agregacion local y el tamafio de la planta; c) evaluar el efecto de la herbivoria
sobre los diferentes componentes de la adecuacion masculina y femenina. Para
este estudio medi el dafio en las hojas de 5 ramas elegidas al azar en 19 arboles.
El efecto del vecindario se analizé como la relacién entre la distancia promedio de
los tres vecinos mas cercanos a un arbol focal, y el dafio de este. También se
midi6 el tamafio de los individuos y se relacioné con la magnitud de la herbivoria.
El éxito reproductivo femenino de las plantas se estimé mediante el nimero de
botones, flores, frutos y el peso de las semillas. La adecuacién masculina se
estimd indirectamente a través del nimero de visitas.

Los resultados mostraron que la intensidad de dafio varié significativamente
entre arboles. Esta variacién no fue explicada por la proximidad de arboles, pero si
por el tamafio de los mismos. El nimero de botones florales, el éxito reproductivo
“fruitset” y la produccién de frutos disminuyé con el dafo. En contraste, la
herbivoria no tuvo efectos significativos sobre el peso de las semillas. Un analisis
de regresién mdltiple mostrd que la visita de los polinizadores fue diferente entre
dias, pero el efecto del nimero de flores sobre las visitas fue marginalmente
significativo. Los resultados indican que ademas de afectar el éxito reproductivo
femenino la herbivoria puede tener efectos indirectos, ya que al afectar el nimero
de flores puede disminuir el nimero de visitas de los polinizadores y afectar el
éxito reproductivo masculino.



INTRODUCCION

Interaccién planta-herbivoros

Por su universalidad, la herbivoria es una de las interacciones ecolégicas mas
importantes que se da entre plantas y animales. La herbivoria se define como el
consumo de tejidos vegetales vivos (p. €j. hojas, flores, frutos, yemas, tallos,
corteza, raices, madera) por animales (Harper 1977, Crawley 1983) y puede
afectar negativamente la sobrevivencia, el crecimiento, la habilidad competitiva y
el éxito reproductivo de las plantas (Harper 1969, Crawley 1983, Coley 1986). Este
tipo de interaccién ecolégica involucra una amplia gama de organismos tanto del
reino animal como vegetal. Por ejemplo, los animales herbivoros incluyen
miembros de numerosos taxa, desde invertebrados de talla pequefia (p. ej. afidos),
hasta vertebrados de gran talla (p. ej., elefantes). A su vez, las plantas que sirven
de alimento a estos animales van desde algas hasta angiospermas, incluyendo
plantas herbaceas de corta vida (p. ej. algunas hierbas ruderales) y plantas
perennes longevas (p. e]. arboles de Sequoia spp.). Colectivamente las plantas y
animales involucrados en esta relacion tréfica incluyen no menos del 50% de las

especies conocidas de organismos multicelulares (Strong ef al. 1984).

Los elementos que modulan la dinamica de la interacciéon planta-herbivoro
involucran tres componentes: /) la probabilidad de que la planta entre en contacto

con el herbivoro; ii) la probabilidad de que la planta encontrada sea consumida por



el herbivoro y iii) el impacto del herbivoro sobre la planta individual (Dirzo 1984). El
primer componente depende de la “apariencia” de la planta (Feeny 1976), la cual
esta asociada al tamario, abundancia y persistencia del vegetal, asi como del
ambito de blsqueda, la densidad y capacidad sensorial del herbivoro. Si esta
probabilidad es mayor a cero (es decir la planta es encontrada por el herbivoro),
entonces el sistema se enfrenta al potencial de ataque por el herbivoro. Este
segundo componente esta determinado por la aceptabilidad a las plantas
(defensas y estado nutricional) y la conducta alimenticia del herbivoro (p. ej.
mecanismos de desintoxicacion y requerimientos nutricionales). Finalmente las
consecuencias de la herbivoria dependen del estado fenolégico y de desarrollo de
la planta que recibe el dafio, asi como de la calidad y cantidad del tejido

consumido, y de la estructura “modular” de la planta (Harper 1977, Marquis 1996).

Mas alla de las caracteristicas individuales de la planta, otro de los factores
que puede afectar la interaccion planta-herbivoro esta asociado a la densidad del
recurso para los herbivoros. Esta idea esta planteada en la “Hipétesis de la
Concentracién de Recursos” propuesta por Root (1973), la cual predice que los
herbivoros especialistas deberan ser mas abundantes en agrupaciones grandes
de plantas hospederas, debido a la mayor probabilidad de encontrar recursos y
por consecuencia a la menor necesidad de movilizacién por parte del herbivoro.
Esta hipétesis ha sido puesta a prueba en numerosas ocasiones, encontrandose
que a mayor concentracién del recurso la densidad de herbivoros es mayor y en
consecuencia el dafio es mayor (Root 1973, Ramert y Ekbom 1996, Matter 1997,

Schellhorn y Sork 1997).



Ademas de su caracter omnipresente en cualquier comunidad, una de las
razones por la cual la herbivoria ha sido ampliamente reconocida en la literatura
ecolégica es por su impacto sobre el desempeiio de las plantas.

Esto se lleva a cabo mediante cuatro posibles vias:

i) reduciendo la tasa de crecimiento (Marquis 1984).

ii) afectando la habilidad competitiva (Dirzo 1984).

iif) disminuyendo la produccion de semillas (Marquis 1984).

iv)  incrementando la mortalidad (Jameson 1963, Kulman, 1971, Rockwood

1973, Coley 1983, Dirzo 1984).

Ademas se reconoce que los herbivoros pueden alterar la arquitectura
(Marquis 1996), retrasar o eliminar la reproduccién sexual, (Crawley 1983,
Whitham et al. 1991), modificar la fenologia reproductiva (Marquis 1992) e incluso
promover cambios en la sexualidad de la planta (Freeman et al.1980). Estos
efectos o la combinacion de ellos pueden tener, finalmente, un impacto negativo

en la adecuacion.

Comunmente los estudios de herbivoria con un énfasis fitocéntrico (ej. Dirzo
1984) se enfocan en investigar los efectos de herbivoria sobre la adecuacién
femenina, la cual se manifiesta por la disminucion del nimero y tamario de flores y
ovulos. No obstante, el impacto sobre la adecuacion masculina también se puede
reflejar por la disminucién en la produccién, tamafio y calidad de polen (Strauss
1997). Sin embargo, son pocos los trabajos que exploran el efecto de la herbivoria

sobre los componentes masculinos de la adecuacion. Esto es debido en parte, a la
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dificultad metodolégica para llevar a cabo tales tipos de andlisis. En esencia, para
su reproduccion, muchas plantas dependen de la capacidad de percepcion de los
polinizadores hacia los caracteres florales (color, morfologia y recompensas). Si la
herbivoria tiene efectos negativos sobre estos caracteres es predecible un impacto

sobre la adecuacién no solo femenina, sino también masculina.

Debido a los efectos negativos de los herbivoros sobre las plantas, los
herbivoros tienen el potencial de actuar como agentes selectivos conducentes a la
evolucién de estrategias adaptativas que permitan a las plantas disminuir los
costos y consecuencias de la pérdida de tejidos. Se pueden distinguir dos
mecanismos de respuesta hacia la defoliacion que son: la tolerancia y la
resistencia. El tipo y grado de respuesta al impacto de la herbivoria dependeran
de: i) la etapa de desarrollo de la planta en que se produzca la herbivoria (Marquis
1892); ii) la disponibilidad de recursos para la planta (luz, agua y nutrientes); iii) la
influencia de los competidores (Lee y Bazzaz 1980, Dirzo 1984, Begon et al.

1997).

La tolerancia involucra la capacidad de las plantas para soportar la
herbivoria, con efectos minimos en su crecimiento y reproduccién (Rosenthal y
Welter 1995). Los mecanismos de tolerancia incluyen ajustes fisiologicos y
estructurales, asi como la reasignacién de recursos dentro de las plantas
(Rosenthal y Kotanen, 1994). La tolerancia involucra tanto factores intrinsecos
como extrinsecos. Los primeros tienen que ver con caracteristicas genéticas y del

desarrollo ontogenético. En estos casos, la planta puede reflejar la tolerancia en
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atributos tales como la capacidad de almacenar nutrientes, flexibilidad en la tasa
fotosintética, patrones de asignacion de recursos, toma de nutrientes del ambiente
y plasticidad en la arquitectura de la planta (Rosenthal y Kotanen 1994, Rosenthal
y Welter 1995). Por ofra parte los factores extrinsecos se refieren a las
interacciones de la planta con el medio bidtico y abidtico. Estas incluyen la
disponibilidad de nutrientes en el ambiente y el tipo de herbivoria que recibe la

planta (cantidad y calidad) (Rosenthal y Kotanen 1994, Rosenthal y Welter 1995).

Por otro lado, la resistencia se refiere a la existencia de caracteristicas de la
planta que reducen el consumo por parte de los herbivoros (Strauss y Agrawal
1999). Esto implica qué en este caso las plantas despliegan atributos que repelen
o afectan negativamente a los herbivoros (Rosenthal y Kotanen 1994). Dentro de
la resistencia, existen tres grupos de mecanismos comunmente utilizados en el
reino vegetal (Coley 1983). Estos mecanismos son mecanicos (Gilbert 1971),
bioloégicos (Holldobler y Wilson 1991; Huxley 1991) y quimicos (Harborne 1997,
Rosenthal y Janzen 1979). Ejemplo de los mecanicos son las resinas y savias
lechosas que atrapan y engoman las mandibulas de los insectos; espinas que
evitan que los herbivoros alcancen el tejido de las hojas; y tricomas que reducen la
ovoposicion y la movilidad de los herbivoros (Gilbert 1971). Las defensas
biolégicas que son generalmente asociaciones mutualistas donde una especie
animal, tipicamente hormigas, repele el ataque por herbivoros. Ejemplos notables
de defensa bittica son las asociaciones entre Cecropia spp. y Azteca spp. (Frias
1996) y entre Acacia spp. y Pseudomyrmex spp. (Janzen 1969). Finalmente, las

defensas quimicas tienen una accion directa al inhibir o repeler el consumo del
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tejido vegetal o restarle calidad nutricional a la planta, o afectar el desempeiio de

los herbivoros a través de metabolitos secundarios (Rosenthal y Janzen 1979).

Los estudios de tolerancia a la herbivoria se han concentrado en las plantas
herbaceas debido en parte al supuesto implicito de que las lefiosas exhiben una
menor capacidad de recuperacion. Sin embargo, la tolerancia puede ser un
mecanismo de defensa importante para los arboles debido a que por su tamafio y
larga vida son mas aparentes para los herbivoros y sus sistemas de defensas no
podrian excluirlos totalmente. Las diferencias aparentes en potencial de
recuperacion entre plantas herbaceas y lefiosas probablemente es mas una
consecuencia de las diferencias entre ambos tipos de planta en arquitectura
modular, longevidad y el tipo de herbivoros cominmente asociados a ellas que un
indicio de diferencias inherentes en su habilidad compensatoria (Haukioja y

Koricheva 2000).

La informacién disponible sobre las interacciones planta-herbivoro se basa
fundamentalmente en estudios de zonas templadas y en estudios de selvas
tropicales humedas (Crawley 1983). En contraste, la informacién disponible en el
estudio de las interacciones planta herbivoro en selvas tropicales estacionales (p.
ej. la selva baja caducifolia) son bastante limitados. La Unica revisién disponible
(Dirzo y Dominguez 1995) hace evidente esta situacién. En particular, la
informacion es aun mas limitada desde el punto de vista fitocéntrico. A
continuacion destaco los aspectos mas importantes sobre la informacion

disponible para el caso de la herbivoria en selvas tropicales secas.



Herbivoria en selvas tropicales caducifolias

La caracteristica mas sobresaliente de la selva baja caducifolia es la
estacionalidad. Esta caracteristica determina una distribucion desigual de la
precipitacion a lo largo del afio (lluvias y secas). Existiendo una notable variacion

interanual en las condiciones climaticas (Filip et al. 1995).

La estacionalidad ocasiona una modificacion considerable en la
disponibilidad de los recursos necesarios para el crecimiento de las plantas y sus
herbivoros. Esto impone, en la mayoria de las especies de plantas de estos
habitats, un ritmo estacional de produccién de hojas, lo cual implica que el recurso
necesario para los herbivoros consumidores de follaje sélo se encuentra
disponible durante un periodo restringido del afio (Opler et al. 1976, Reich y
Berchert 1984). Por este motivo la herbivoria puede ser especialmente importante
en este tipo de ecosistema, por lo que es de esperarse que esta dinamica genere

patrones ecoldgicos y evolutivos caracteristicos de estos ambientes.

Son pocos los trabajos donde se han medido los niveles de herbivoria en
este tipo de selva. En la selva seca de Palo Verde, Costa Rica, el nivel de dafio
encontrado en una muestra de varias especies oscila entre 0 y 16%. En otra
localidad de la misma region, los valores corresponden a 1-12%. En la selva de
Chamela, México, la magnitud promedio de la herbivoria foliar es de 17% (Dirzo y
Dominguez 1995). Dicho valor representa un porcentaje alto, comparado con el

observado en los ecosistemas tropicales hiumedos, cuyo promedio es cercano al
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10% (Dirzo 1987, Coley 1998). En una revisién reciente que compara los niveles
de herbivoria en los diferentes tipos de ecosistemas tropicales, se encontré que
las tasas de herbivoria de las selvas tropicales secas son en promedio 14.2%
(Coley y Barone 1996). Este valor es exactamente el doble del estimado para los
bosques templados (7.1%), y es ligeramente superior al calculado para las
especies tolerantes a la sombra (i. e., las menos dafadas) de las selvas tropicales
humedas (11.1%). En contraste, el valor promedio de la tasa de dafio en las
plantas de las selvas tropicales secas es tres veces menor al promedio calculado
para las especies pioneras, demandantes de luz, de las selvas tropicales himedas
(48%). En suma, los valores conocidos para las plantas de las selvas tropicales
secas son de los mas altos, y sbélo son menores a los de las especies tropicales
pioneras de rapido crecimiento, en las cuales se han registrado las mayores tasas

de herbivoria (Coley y Barone 1996).

En cuanto a la variacién temporal, ademas se ha encontrado que existe una
gran variacion en los niveles de herbivoria dentro de la misma estacién lluviosa
(Filip et al. 1995). En un estudio detallado en Chamela se encontré que las tasas
de herbivoria, calculadas para un numero representativo de especies, son
considerablemente mayores al principio de la estacién lluviosa que en la parte
tardia de la estacion. Se ha sugerido que dicho patrdn pudiera estar explicado por
un cambio en las caracteristicas quimicas, defensivas y nutricionales del follaje a
lo largo de la estacién (Dirzo y Dominguez 1995). Sin embargo, la informacién
disponible sobre las caracteristicas del follaje de estas selvas, ademas de limitada,

no es consistente. Por otra parte, también se ha especulado que la abundancia de
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los enemigos naturales de los herbivoros, la cual se incrementa a medida que
progresa la estacion de lluvias, pudiera ser la responsable del patrén observado

en la variacién intraestacional en la herbivoria (Filip et al., 1995).

Se ha observado que los arboles que producen las hojas mas tarde durante
la estacién de lluvia sufren significativamente mas dafo, debido a una mayor
densidad de fitofagos. En cambio las especies que producen sus hojas antes del
inicié de las lluvias presentan menos dafio (Murali y Sukumar 1993). Con base en
este tipo de observaciones se ha argumentado que como consecuencia del
impacto de los herbivoros algunas plantas de la selva seca presentan un adelanto
fenolégico como una estrategia de escape a la herbivoria (Brown 1985, Murali y

Sukumar 1993).

Impacto de la herbivoria sobre la adecuacién de las plantas en selvas

tropicales caducifolias

Anteriormente se mencioné como la herbivoria puede afectar la adecuacion de las
plantas. Si bien existe informacion al respecto en el caso de algunas plantas de
zonas templadas (Dirzo 1984), y algunas de selvas tropicales humedas (Marquis
1984), son pocos los trabajos realizados para examinar este efecto con plantas de
la selva tropical seca. Dominguez y Dirzo (1994) sometieron plantas de
Erythroxylum havanense (Erythroxylaceae) a tres niveles de defoliacion artificial
(0%, 25%, y 100%). Los resultados mostraron que en las plantas de mayor
defoliacion la produccion de frutos se redujo tres veces con respecto a las plantas
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testigo. También se observé que en el tratamiento de defoliacion total el tiempo de
maduracién de los frutos se modific6 marcadamente. Los frutos de las plantas
severamente defoliadas lograron alcanzar la madurez sélo con una nueva cosecha
de hojas de la estacioén siguiente. Un hallazgo notable de este estudio fue que la
herbivoria puede impactar él desempeiié reproductivo de las plantas en la misma
estacién, asi como en la estacién siguiente. Mientras que algunas variables se
afectaron en la misma estacioén en que ocurrié el pulso de herbivoria simulada, el
impacto en la maduracién de los frutos no se hizo evidente sino hasta el préximo
afno. En un estudio con [pomoea wolcottiana (Convolvulaceae) se evalué el efecto
de la herbivoria y la deficiencia de fésforo en el suelo sobre la producciéon de
semillas (Parra 1995), sea encontré que en los arboles sin herbivoria y con
nutrientes abundantes en el suelo tuvieron en promedio semillas mas pesadas (en
un 22%). Al segundo afio del estudio hubo un incremento del 400% en el nimero
de inflorescencias y flores en las plantas fertilizadas, sin embargo no se observé

ningun efecto en la produccién de semillas.

Estos estudios revelan que en los casos en que la herbivoria es de gran
intensidad, el impacto sobre el desempefio reproductivo y/o vegetativo de algunas
plantas se ve afectado significativamente. Dada la frecuencia con que ocurren
episodios de herbivoria intensa en algunas plantas de la selva seca (Filip et al.,
1995) es de interés analizar los detalles de las consecuencias de la variaciéon

interindividual en la herbivoria en diversas especies de este ecosistema.



Con el fin de contribuir en el conocimiento en este campo, en la presente
tesis examiné el efecto de herbivoros sobre una planta predominante de la selva
baja caducifolia del sur de México. La especie de interés, Ipomoea paucifiora Mart.
& Gal. (Convolvulaceae) (el “cazahuate”), es una de las mas abundantes y
conspicuas en la selva de Huautla, Morelos. En esta zona el cazahuate crece en
parches de abundancia local variable. Ademas, la planta muestra variacion en la
intensidad de dafio de un escarabajo (Chrysomelidae) estendfago, aparentemente
restringido a especies de este género. Especificamente intenté examinar las

siguientes preguntas:

1- ¢Como es la variacién interindividual en los niveles de dafio entre arboles de

esta especie en la poblacién de Huautla?

2- Con base en la hipétesis de la concentracion de recursos (Root 1973), scémo
varia la magnitud de la herbivoria en funcién de la intensidad de la agregacion

local y el tamafio de arboles de esta especie?

3- Si existe variacién interindividual, sen qué medida dicha variacion se
correlaciona con algunas variables del éxito reproductivo masculino (visitas de los

polinizadores) y femenino (produccién de frutos y semillas) de las plantas?



OBJETIVOS

1.- Determinar cdémo es la variacion en los niveles de dafio entre arboles de

Ipomoea pauciflora en la poblaciéon estudiada.

2.- Determinar c6mo varia la magnitud de la herbivoria en funcién de la agregacion

local y el tamafio de los arboles de /. paucifiora.

3.-Evaluar el efecto de la herbivoria sobre diferentes componentes de la

adecuacion femenina y masculina de /. pauciflora en una selva baja caducifolia.



MATERIAL Y METODOS

Sitio de estudio

El estudio se realiz6 en el Centro de Educacién Ambiental e Investigacién Sierra
de Huautla (C.E.A.M.1.S.H) de la Universidad Auténoma del Estado de Morelos,
ubicado dentro de la Reserva de la Biosfera Sierra de Huautla, Morelos. Se

localiza a los 18° 28’ Norte, 99° 02’ Oeste y 940 ms.n.m. (Fig. 1).

La reserva estad en una area ocupada por tres provincias fisiograficas: la
parte oriente y una porcién importante del sur que se halla dentro del Eje
Neovolcanico, en la subprovincia del Sur de Puebla. La zona occidental pertenece
a la Sierra Madre del Sur, subprovincia de los Lagos y Volcanes del Anahuac, en
la cual se aprecian lomerios intrincados y mesetas pequefias con altitudes de los
900 a los 1,400 ms.n.m. Hidrolégicamente pertenece a la Cuenca del Rio Balsas,

ocupando el extremo austral de la subcuenca del Rio Amacuzac.

En la parte sur del Estado de Morelos, en general, se presenta el clima
Awo"(w)(i')g, que corresponde a un clima calido subhimedo, siendo el mas seco

de los subhiumedos (Garcia 1988).

La precipitacion es del orden de 1199.3 milimetros anuales y se manifiesta

durante el verano, entre mayo y principios de octubre (ver Fig. 2). Los picos
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Figura 1. Ubicacion geografica de la zona de estudio, en los alrededores del Centro
de Educacién Ambiental e Investigacion Sierra de Huautla (C.E.A.M.|.S.H) en el

Estado de Morelos, México.
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Figura 2. Diagrama ombroténmico corespondiente a la estacion dimetolégica de
Huautla, Morelos.



maximos de precipitacion se presentan desde junio y septiembre. La precipitacién
en el area de la reserva se presenta en forma de aguaceros o tormentas. En el
mes de julio, por la formacién de cumulo nimbos, suelen presentarse lluvias

intensas, de hasta 80 mm, las cuales a veces son acompanados por granizadas.

En la reserva se encuentra una variedad considerable de rocas igneas y
sedimentarias. Las rocas mas antiguas son las sedimentarias, las cuales datan del
Cretacico Inferior, litolbgicamente clasificadas como calizas y depésitos marinos
interestratificados de areniscas y lutitas del Cretacico Superior. Por otro lado, las
estructuras mas notables y mas abundantes son las rocas igneas, las cuales
datan del Oligoceno-Mioceno. En su composicion existen derrames de andesitas,

riolitas, tobas y brechas.

Los tipos de suelo dominantes en el area de la reserva son: Faeozem
haplico, Regosol éutrico y en los cuerpos montafiosos se manifiesta el Litosol

(SPP 1981).

El tipo de vegetacion que caracteriza a esta regién corresponde a la selva
baja caducifolia (SBC; Miranda y Hernandez-Xolocotzi, 1963) o bosque tropical
caducifolio (Rzedowski, 1978), y se encuentra en altitudes que van desde los 800
a los 1,800 ms.n.m. Las caracteristicas fisondmicas principales de la selva baja
caducifolia residen en su marcada estacionalidad climatica, la cual determina que
la mayor parte de las especies vegetales pierdan sus hojas por periodos de cinco

a siete meses, en la época seca del afio. Los arboles en general presentan un
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tamafio reducido, siendo normalmente de 4 a 10 m. de altura. Sin embargo, en la
region también se encuentran algunas areas con selva mediana subcaducifolia en
las cafladas. Ademas en las partes altas de las sierras se presentan encinos y un

pequefic manchén de pinos (CEAMISH-INE 1998).

Existen varias especies que dominan el paisaje, siendo las mas comunes
Conzattia multifiora, Lysiloma acapulcensis, L. divaricata (Fabaceae) y varias
especies de los géneros Bursera (Burseraceae) y Ceiba (Bombacaceae). Un
elevado nimero de las especies vegetales presenta exudados resinosos o
laticiferos. En las zonas alteradas se establecen asociaciones de vegetacion
secundaria formadas principalmente por arbustos espinosos mimosoideos
(Fabaceae), con especies tales como Acacia farnesiana, A. cochliacantha, A.
pennatula, A. bilimekii, Mimosa polyantha, M. benthamii, Pithecellobium acatlens, y

Prosopis laevigata, entre otras (CEAMISH-INE 1998).

Dentro de la composicion floristica de las selvas bajas resalta la presencia
de algunos grupos con adaptaciones para fotosintetizar y/o crecer en la estacién
seca, tales como Rhamnaceae, Convolvulaceae, Bignoniaceae, Boraginaceae,
Rutaceae, Verbenaceae, Euphorbiaceae, Leguminoseae, Burseraceae, Cactaceae
y Capparidaceae, asi como la presencia de especies con tejidos suculentos en
plantas de familias como Anacardiaceae, Bombacaceae, Burseraceae,
Caricaceae, Cochlospermaceae, Convolvulaceae, Euphorbiaceae y Leguminosae.

Algunas especies con estas caracteristicas que se encuentran en estas selvas son



Bursera spp., Capparis incana, Pseudobombax ellipticum, Cochlospermun

vitifolium e Ipomoea spp (Trejo 1998).

En la Sierra de Huautla se pueden encontrar manchones extensos de SBC
en buen estado de conservacion. Sin embargo en el area circundante a las
instalaciones del CEAMISH la vegetacion se encuentra profundamente alterada. Al
parecer en esta zona se establecieron potreros para la ganaderia vacuna, los
cuales se mantuvieron hasta finales de la década de los afios 30 (R. Dirzo, com.
pers.). Por lo tanto la vegetacion de esta zona constituye un mosaico de
regeneracion secundaria, con zonas activamente utilizadas para los potreros de
ganado vacuno y arboles remanentes de la vegetacion original (R. Dirzo, com.

pers.).

Especie de estudio

La familia Convolvulaceae, a la cual pertenece la especie de estudio, esta formada
por alrededor de 1400 especies, cuyos rasgos principales son: flores
actinomorficas, gamopétalas, con uno o dos estilos, frutos capsulares y semillas
con desarrollo del endospermo de tipo nucelar, cotiledones con pliegues y en

muchos casos, presencia de alcaloides ergélicos (McDonald, 1991).

Las especies de la familia Convolvulaceae estan ampliamente distribuidas
en las regiones tropicales y otros pocos taxa de esta familia se encuentran

también en zonas templadas de los hemisferios norte y sur. La forma de vida mas
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comun es la herbacea o la arbustiva, aunque también se encuentran especies de

habito arbéreo y trepadoras lefiosas.

En México estan representadas aproximadamente 217 especies que
pertenecen a 15 o 17 géneros de los aproximadamente 40 que forman a la familia.
El mayor nimero de especies pertenece al género Ipomoea. En nuestro pais se
establecen aproximadamente 144 especies de este género (McDonald, 1991). Se
calcula que aproximadamente 80% de las secciones y series del género presentes
en México son endémicas o al menos de origen mexicano, y la mayoria se

encuentran en los bosques tropicales deciduos (McDonald 1991).

La mayoria de las especies de género /pomoea son polinizadas por
diferentes especies de abejas, mariposas, esfingidos, murciélagos y colibries
(McDonald 1991, Chemas 1992). Existen pocos géneros donde no hay produccién

de néctar floral (Chemas 1992).

Las Ipomoea de las series Arborescentes (McDonald1991) también tienen
sus representantes en México. Estas, ademas de presentar un tallo lefioso y
habito arborescente, se caracterizan por tener flores blancas o amarillas, sépalos
coriaceos, frutos dehiscentes y semillas con largos tricomas marginales.

La clasificacion de la especie de este estudio es la siguiente:

Familia Convolvulaceae

Subfamilia Ipomoeeae



Género Ipomoea
Subgénero Eriospermum
Seccién Eriospermum
Serie Arborescentes (Choisy) Austin 1979.
Ipomoea arborescens (Humb. et Bonp. ex Willd) G. Don
Ipomoea chilopsidis Standley
Ipomoea intrapilosa Rose
Ipomoea murucoides Roem. et Schult.
Ipomoea pauciflora Mart & Gal. ssp. pauciflora
Ipomoea populina House
Ipomoea praecana Huse
Ipomoea teotitlanica McPherson
Ipomoea wolcottiana Rose ssp. wolcottiana
Esta clasificacion difiere de la propuesta de McPherson (1981) porque
incluye a I. cuernavacensis House, especie al parecer endémica de Cuernavaca,
México y, cuando este autor menciona el nimero de especies de /pomoea
arboreas en el mundo, no incluye a I. pulcherrima Van Ooststroom, especie que se

encuentra en Peru (ver McDonald 1991, Murguia 1995).

Historia natural de Ipomoea paucifiora

Esta especie se distribuye a lo largo de la costa occidental de México, abarcando
desde el estado de Michoacan hasta el estado de Chiapas, con algunas

poblaciones distribuidas hacia el centro de México, en los estados de Puebla y
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Morelos (Carranza et al. 1998). Llega a encontrarse hasta Guatemala, Honduras y

Nicaragua (Standley y Williams 1970), en zonas de selva baja caducifolia.

I. pauciflora es una planta colonizadora de habitats perturbados. Las
especies con este habito de vida son frecuentemente autocompatibles, con lo cual
garantizan la producciéon de semillas en localidades nuevas (Baker y Hurd 1968,
Chemas 1992). Esta especie puede alcanzar una altura de 4m. Su tronco
generalmente es robusto y torcido (Fig. 3 A), con numerosas ramas ascendentes y
horizontales y copa redondeada. La madera es suave pues presenta un

crecimiento secundario anémalo (McDonald, 1992).

Sus hojas estan dispuestas en espiral o mas cominmente aglomeradas en
ramas cortas, con laminas simples de 10 x 5 a 15 x 9 cm, ovadas, con el margen
entero, apice acuminado, base truncada o ligeramente corta; de color verde opaco
en la haz, y verde grisaceo en el envés, ligeramente escamosas cuando jovenes,

tornandose glabras rapidamente. Los peciolos son de 5 a 9 cm de largo, glabros.

La época de foliacién ocurre en la temporada de lluvias (junio-noviembre).
Durante este periodo las plantas mantienen sus hojas verdes (Fig. 3 B). Su
floracion se inicia en el mes de noviembre, pero se pueden encontrar algunos
arboles con flores hasta el mes de enero. Cuando inicia la floracién, las hojas de
los arboles empiezan a caerse, quedando totalmente sin hojas. Esto coincide con
la temporada de secas. Las semillas maduran en los meses de enero a febrero

(Murguia 1995).
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= (D)

Figura 3. llustraciones de jpomoea pauciflora que muestran: (A) arbol en la temporada de
secas en el sitio de estudio; (B) dafio foliar en ramas; (C) adultos de Phytodectoidea
quatuordecimpunctata; (D) larvas agrupadas consumiendo hojas.
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Las flores de I pauciflora son perfectas, gamopétalas, de corolas blancas y
presentan cinco anteras, estigmas bicilindricos (5.0 x 2.5 mm) (Fig.4 A). El
androceo y gineceo son pequefios (1.70 cm y 1.59 cm, respectivamente). El grano

de polen tiene un diametro pequefio (74.3 a 79.4 micrémetros) (Murguia 1995).

El tiempo aproximado de maduracion de las semillas es de cuatro meses,
desde la polinizacion y hasta el momento de su dispersién (Murguia 1995) (Fig. 4
B y C). En este periodo las semillas estdn expuestas al ataque de insectos
depredadores que pueden destruir parcial o totalmente las semillas. El dafio se
localiza generalmente en la porcién media de la arista interna (recta) de las

semillas.

En la zona de estudio el herbivoro predominante en esta planta es un
Crisomélido (Phytodectoidea quatuordecimpunctata Boheman, 1854), el cual
también esta presente en Ipomoea wolcottiana (Convolvulaceae). Ambas especies
reciben fuertes defoliaciones. Los escarabajos colocan masas de huevecillos en el
envés de las hojas y sus larvas agrupadas consumen el tejido. Los adultos son los
que causan mas dafio (Fig. 3 C y D). Este herbivoro a su vez es depredado por la
avispa Stiretrus caeruleus Distant (Asopinae: Pentatomidae. Hemiptera) (Noguera

1988).
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(A)

Figura 4. llustraciones de la fase reproductiva de lJpomoea pauciflora que muestran:
(A) botones florales y flores; (B) frutos; (C) semillas maduras con tricomas en fase de
dispersion.
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Determinacién de la intensidad de dafio

Al final de la temporada de lluvias (mediados del mes de septiembre de 1999),
localicé una poblacién de arboles de Ilpomoea paucifiora ubicada en un sitio con
caracteristicas homogéneas de pendiente. En este sitio, se numeraron 50 arboles
de talla pequeiia a media. Los escasos arboles de mas de 6 m. de alto que
integraban la poblacién fueron descartados por la imposibilidad de acceso a sus

ramas. Posteriormente, de este grupo de arboles se eligieron 19 al azar.

La intensidad de herbivoria en los arboles de /. pauciflora se determin6 a
través de un censo instantaneo del dafio foliar de una muestra de ramas formadas
en la temporada de crecimiento anterior. En cada arbol se eligieron cinco ramas al
azar. Para ello se sortearon las ramas de cada orden de ramificacion a partir del
tronco, en sentido ascendente, hasta llegar a las ramas con hojas. Si la rama
sorteada era accesible por su altura, era seleccionada; si no, se volvia a sortear.
Este proceso se repetia hasta obtener todas las ramas dentro del rango de altura
maxima de las escaleras disponibles, mas la altura del observador
(aproximadamente 4 metros). Dada la fragilidad de las ramas de esta especie no
fue posible acceder a las ramas mas altas con otra metodologia (como treparse al
arbol o usar cuerdas de ascenso). Todas las ramas seleccionadas fueron
marcadas con cinta "flaging" y un codigo de identificacion. De estas ramas se
midio6 el dafo foliar en todas las hojas a través de un método no destructivo. Para
ello se superpuso sobre cada hoja una rejilla de puntos (equidistantes en 5 mm)

dispuestos sobre un acetato transparente, y se conté el nimero de puntos que
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coincidian sobre las areas dafiadas de la hoja. Ademas se midio la longitud de la
hoja, lo que permitié estimar el area foliar total mediante una regresién lineal sin

necesidad de contar todos los puntos con el acetato.

Para obtener el modelo de regresién, previamente se colectaron 94 hojas
tratando de abarcar toda la gama de variacién en el tamafio observada en la
poblacion de arboles. Posteriormente en el laboratorio se midio el area foliar, la
longitud y el ancho de cada hoja, con un medidor de area foliar (Delta-T Devices,

Cambridge, Inglaterra).

El ajuste del modelo de regresion entre area foliar y longitud fue altamente

significativo y se definio por la siguiente ecuacion:

Area calculada = 2.14878 e (log de la longitud) -1.851; [(F = 2745.04;

P =0.0001; = 0.97)]

Para calcular el porcentaje de dafio de una hoja se aplico la siguiente

formula:
. b
%dario = ax —x100
25

donde:
a: nimero de puntos contados sobre areas dafiadas de las hojas.

b: area foliar en mm (estimada a partir de la regresion).
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Efecto del vecindario y el tamafio de los arboles sobre la intensidad de dafio

Para saber si habia una relacién entre la intensidad de dafio foliar y la distribucion
espacial se midié la distancia de los tres vecinos coespecificos mas cercanos al
arbol focal y se calculé un indice de agregacion (promedio de las tres distancias).
También se midi6 el diametro a la base del tronco y la altura para investigar si
existe una relacién entre el tamafio y la herbivoria de los individuos. Con estas
variables se calculdé un indice de tamafo a partir de la suma del diametro y la
altura [previa estandarizacion de la media y la varianza para eliminar problemas

con las diferencias de escalas de medicion (p. 191, Philippi 1993)].

Efecto de la herbivoria sobre los componentes de la adecuacién femenina y

masculina

El efecto de la herbivoria sobre la adecuacién total de la planta se midié a fravés
de sus consecuencias sobre varios componentes de la adecuacién femenina y
masculina. Como componentes comunes de ambas funciones se midieron la
produccion de botones florales y el nimero de flores. También se determiné el
namero frutos y el peso de las semillas como componentes de la funcién femenina
y el nimero de visitantes florales como un estimador indirecto de la adecuacion
masculina (Stanton et al. 1989, Bertin 1988). Si bien las visitas a las flores puede
afectar tanto la adecuacion masculina como la femenina, los antecedentes indican
que se requiere un nimero mayor de visitas para exportar todo el polen (i. e.,

adecuacion.masculina) que el numero requerido para fertilizar todos los 6vulos (i.
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e., adecuacion femenina) (Aizen y Basilio 1998). Esto permite suponer que las

visitas son un componente de mayor importancia para la adecuacién masculina.

Botones florales

Para determinar el efecto de la herbivoria sobre la produccion de botones florales,
utilice los mismos arboles a los que se les habia medido el dafio foliar. En estas
plantas se conté el nimero total de botones en ramas seleccionadas al azar
(distintas a las utilizadas para estimar dafio). Este conteo se realizé una sola vez
durante el estudio. Los datos se analizaron con una regresion multiple utilizando el
dafio promedio por arbol y el tamafio del arbol como variables explicativas del
numero de botones. Los datos de numero de botones fueron transformados

mediante el logaritmo natural para cumplir con los supuestos de normalidad.

Namero de flores

Otro componente utilizado para estimar la adecuacién femenina fue la produccién
de flores. El censo de las flores se hizo con una muestra de nueve arboles a los
que también se les habia medido dafio, tamafio y nimero de botones florales. En
estos arboles registré él numero total de flores abiertas en dos dias consecutivos,
y usé el promedio de las flores abiertas en los dos dias como variable de
respuesta. Los datos del nimero de flores fueron transformados a logaritmo

natural para cumplir con los supuestos de normalidad.
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Produccioén de frutos

En el mes de febrero sé registré el nimero de frutos (maduros o no). El censo se
hizo sobre las ramas para las que ya se tenian los datos del nimero de botones
florales. Esta informacion me permitié estimar si hay efecto del dafio en esta etapa
reproductiva. Después de ser identificados, los frutos fueron embolsados para
evitar su pérdida en la etapa de maduracién. La mayoria de los frutos maduraron
en el mes de marzo. Los datos se transformaron a logaritmo natural para cumplir

con los supuestos de normalidad.

Peso de las semillas

Inicialmente se pretendié tomar el peso promedio de las semillas por fruto, pero
debido al caracter anemocoro de las semillas, éstas se salieron de la capsula y fue
imposible conservar la identidad de las semillas por fruto. Sin embargo se tomo el
peso promedio de semillas por arbol, pesando éstas en una balanza analitica
Scientech. Los tricomas fueron removidos antes de medicién para estandarizar el

peso.

Ndmero de vistas

El numero de visitas por arbol se determiné en la tercera semana de noviembre
(1999). Para esta parte del estudio no se usaron todos los arboles de los que se

conocia la herbivoria, pues no se contaba con recursos humanos necesarios para
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este trabajo. Cuatro observadores registraron las visitas en una muestra de doce
arboles. Los datos tomados para cada arbol fueron tiempo de permanencia, y
nimero de visitas por flor. Cada observador trabajé con tres arboles durante dos
dias consecutivos. El registro de las vistas se hizo en periodos de 15 minutos de
observacion y cinco minutos de descanso por arbol. El periodo de observacién
abarco de las 07:00 hrs. a las 17:00 hrs. En cada arbol se observaron entre 1-20
flores focales dependiendo de la disponibilidad y facilidad de observacion de
éstas. En arboles que presentaban muchas flores, se eligieron tres ramas, las
cuales pudieran ser observadas desde un mismo punto. La distancia de
observacion no fue mayor de tres metros. Las flores observadas no pertenecian a

las ramas en las cuales se censo el nimero de botones florales.

Analisis estadistico

Todos los analisis estadisticos fueron realizados con JMP (ver. 3.2.1, SAS Institute
1989-1997). Para evaluar la variacién intraespecifica en los niveles de dafio
realicé una prueba de ANOVA de una via. Para analizar las relaciones entre el
nivel de dafio y el vecindario, el tamafio del arbol y los componentes de la
adecuacion utilicé regresiones simples. Para ver el efecto del dafio sobre el
nimero de botones se utilizd una regresion multiple que incluy6 el tamafio del
arbol como variable independiente. El efecto del nimero de flores sobre las visitas

se analiz6 con un ANCOVA que incluyd el dia como factor.
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A cada una de las variables les verifiqué los supuestos de distribucién
normal del error mediante inspeccién visual de la distribucién de los errores en
relacion a los valores estimados. También verifiqué si los errores se ajustaban a
una distribuciéon normal (prueba de Shapiro-Wilk). Cuando fue necesario realicé

transformaciones para cumplir los supuestos de normalidad.

El extenso periodo de floracion de las plantas impidié que se pudiera censar
las visitas de los polinizadores durante todo el tiempo. Por lo anterior, para
determinar las consecuencias de la herbivora sobre los componentes de
adecuacién masculina a través de las visitas se observé si los polinizadores
respondian al nimero de flores por arbol. Este resultado se relacioné
posteriormente con el efecto del dafio sobre la produccion de flores para
finalmente, a partir de ambos andlisis, interpretar las consecuencias del dafio
sobre las visitas de los polinizadores. Para determinar si la visita de los
polinizadores respondia al niumero de flores por planta realicé un andlisis de
covarianza mediante un modelo lineal con el dia como variable categérica y el

numero de flores como variable continua.
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RESULTADOS

Intensidad de daiio y variacién intraespecifica en la herbivoria de Ipomoea

pauciflora

A mediados de la temporada de foliacion los arboles mostraron intenso dafio foliar
provocado por Phytodectoidea quatuordecimpunctata. El porcentaje promedio (+
EE) de dafio de la poblacién fue de 26.84 + 0.416 (N = 19). La intensidad de dafio
fue variable entre arboles (ANOVA; F = 2.5894; P = 0.002; Fig. 5). El analisis de
frecuencias mostré que el nivel de dafo entre arboles se distribuyé como una
normal (Fig. 6A) (W = 0.96; p > 0.6022). El andlisis de la distribucion de
frecuencias del dafio por hojas muestra una funcién lognormal caracteristico de
numerosas especies de plantas (Fig. 6B). Esto indica que el mayor nimero de
hojas estuvo comprendida en la categoria de 0-10% de dafio y muy pocas hojas

presentaron dafos superiores al 90%.

Ademas de la variacion del dafo, hubo diferencias en el tipo de dafio. Los
crisomélidos completan su ciclo biolégico en las plantas a partir de los huevos
ovipositados en las hojas de I. paucifiora, ocasionando diferentes tipos de dafio
segun sean producidos por larvas o adultos. Las larvas se alimentan en grupos
que comienzan a consumir el tejido mas blando que se encuentra entre las
nervaduras del envés de las hojas. El tipo de dafio que producen es de

esqueletonizacion. Este dafio se extiende en la planta por migracién de las larvas
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Fig. 6. Distribucion de dafio en Ipomoea pauciflora. A. Distribucién de plantas en
categorias de dafio. La linea continua corresponde al ajuste de una funcion
normal. B. Distribuciéon de frecuencia de hojas en categorias de dafo. El eje de
las x indica el limite superior de las categorias de dafio. Las barras representan
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hacia las hojas vecinas, generalmente a través de hojas sobrepuestas, o pasando
por el peciolo al tallo y de éste a las hojas mas cercanas. En contraste a este
patrén, el dafio provocado por los adultos se caracteriza porque las hojas
muestran perforaciones, quedando Gnicamente la nervadura con restos de tejido
internerval. En el periodo observado (16-20 de septiembre) la mayor defoliacion
fue provocada por los crisomelidos adultos. Es probable que este dafio fue
producido por el pico de la poblacién de crisomelidos, a juzgar por el hecho de que
en la siguiente visita de campo (Gltima semana de septiembre) la poblacion declind
sensiblemente. Esta tendencia coincide con el inicio de la caida de hojas hacia

principios de noviembre.

Efecto del vecindario y del tamaino sobre la variaciéon entre arboles en la

intensidad de dafo

La variacién observada en la intensidad del dafio entre arboles no fue explicada
por la préximidad de arboles coespecificos (F = 0.319; P = 0.5796; r* = 0.018),
pero si por el tamaio de los arboles, como lo muestra la relacion positiva entre el
tamafio y la intensidad del dafio (F = 4.702; P = 0.0446; ? = 0.22; N = 15) (Fig. 7).
Considerandolo en conjunto, ambos resultados sugieren que P.
quatuordecimpunctata responde a la concentraciéon de recursos expresada como
el tamanio individual de los hospederos, mas que a la agregacion expresada entre

individuos.
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Figura 7. Relacion entre el tamafio de la planta estandarizado
(diametro de la base por la altura) y el porcentaje de dafio foliar.
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Efecto de la herbivoria sobre la adecuacion femenina

Efectos la herbivoria sobre la produccion de botones florales

El andlisis de regresion muitiple mostré que el nimero de botones florales
disminuy6 con el dafio foliar en ljpomoea pauciflora (F = 6.81; P = 0.0229; r*= 0.41;
N = 15) (Fig. 8). La pendiente de la regresion indicd, por ejemplo, que un 10% de
aumento en la intensidad de dario, produce una pérdida de 25 botones florales.
Por el contrario, el efecto del tamafio incluido en la regresién mdultiple no fue
significativo (F = 1.407; P = 0.2586). Este resultado sugiere que el nimero de
botones es independiente del tamafio de los arboles al menos en esta etapa de la
reproduccioén y que potencialmente el dafio puede limitar la adecuacion femenina a

través de la produccién de flores.

Efectos de la herbivoria sobre la apertura floral al inicio de la floracién

En el conteo de flores realizado en la fase inicial de la apertura floral (tercera
semana de noviembre) Los arboles méas dafiados presentaron el mayor nimero de
flores abiertas (F = 9.0543; P = 0.0197; ?=0.56; N= 9) (Fig. 9). Este resuitado

sugiere que las plantas con mayor intensidad de dafio mostraron un adelanto en la
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fenologia floral. Esta interpretacion es sustentada por el hecho de que el nimero
de flores abiertas en este periodo no mostrd una correlacion positiva con la

produccion de botones florales (Spearman rs=-0.57; P=0.111; N=9).

Efectos de la herbivoria sobre la eficiencia en la produccion de frutos

A finales del mes de diciembre se inici6 el llenado de los frutos de /. pauciflora y la
maduraciéon comenz6 a finales de enero. En esta etapa reproductiva se presento
una alta tasa de aborcion de flores fertilizadas y frutos inmaduros. El analisis de
regresiébn mostré una relacién negativa, marginalmente significativa, entre la
intensidad de herbivoria y la eficiencia de las plantas para madurar frutos a partir
de las flores (“fruitset”) (F = 4.5241; P = 0.0531; r* = 0.258; N = 15). La pendiente
de la regresién de este resultado indica que el "fruitset" disminuyé con el
incremento del dafio foliar (Fig. 10). Asi, un incremento del 10% en la intensidad
de dafio produce una pérdida promedio de 15 frutos. El "fruitset" promedio de la
poblacién fue de 0.496679 + 0.070914. Este resultado sugiere que la herbivoria
limit6 la capacidad de las plantas para sostener la demanda creciente de recursos
requeridos por las flores fertilizadas. Es posible que este efecto se manifestara por
limitaciones en la cantidad de fotosintatos acumulados como reservas en el arbol

durante la estacion de crecimiento.
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Figura 10. Relacién entre el éxito reproductivo ( “fruit set”) y el porcentaje
de dafio foliar.
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Frutos

En esta etapa del desarrollo reproductivo, probablemente debido a la elevada
demanda de recursos requerida, la herbivoria afecté a la planta severamente. La
relacién entre la intensidad de la defoliacion y la producciéon de frutos resulté
significativa (F = 12.1164; P = 0.0037; r* = 0.488; N = 15) (Fig. 11). Las plantas con
mayor intensidad de dafio mostraron la menor produccion de frutos. En este
momento es cuando los frutos estdn mas expuestos al ataque por depredadores,
como lo mostraron las evidencias de ataque que mostraron en numerosas
semillas, por lo que es posible que la adecuacion de las plantas sea menor que la

observada en la poblacion.

Peso de semillas

En contraste al efecto negativo sobre la produccion de frutos, la relacién entre el
peso de las semillas y el dafio foliar no fue significativa (F = 0.7672; P = 0.3998; r?
= 0.0651; N = 13, Fig. 12). Este resultado muestra que las diferencias en el peso
de las semillas es independiente de la variacién del dafio de los arboles.
Considerados en conjunto, estos resultados sugieren que la herbivoria pudo haber
producido un conflicto de asignacion de recursos entre el nimero y el tamafio de
las semillas. Aparentemente las plantas con mayor dafio conservaron el peso de

las semillas a costa de reducir el nimero de semillas.
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Efecto de la herbivoria sobre la adecuacion masculina

El analisis del efecto de la herbivoria sobre la adecuaciéon masculina con un
(ANCOVA; F = 4.8824; P = 0.0233; r* = 0.394303; N = 18) mostré que la visita de
los polinizadores fue significativamente diferente entre dias (F = 4.7590; P =
0.0455), mientras que el efecto del nimero de flores sobre las visitas fue
marginalmente significativo (F = 3.7530; P = 0.0718; Fig. 13). Este resultado,
aunado al efecto negativo de la herbivoria sobre el nimero de flores permite inferir
que la herbivoria pudo haber disminuido la visita de los polinizadores a través de
sus consecuencias sobre la produccion de flores y o la cantidad y calidad del

polen y el néctar producido.
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Figura 13. Relacion entre el nimero de visitas y el nimero flores observadas
durante dos dias consecutivos.
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DISCUSION

La frecuencia de dafio de los arboles se distribuyé como una funcién normal, lo
cual implica que la frecuencia de ocurrencia de plantas con intensidades de dafio
diferente al promedio de la poblacion fue semejante por encima y por debajo de la
media. Este patrén contrasta con las distribuciones asimétricas de herbivoria (i. e.,
contagiosas) encontradas en especies de arboles de selvas tropicales (Dirzo y

Dominguez 1995, Angulo y Aide 2000, Mariano 2001).

La intensidad de dafio promedio por individuo en la poblacién de Ipomoea
pauciflora fue de 27% dentro de un ambito de variacién que oscil6 entre 15 y 47%.
Esta magnitud de dafio es dos veces superior al promedio de una la selva tropical
seca (Coley y Barone 1996), 3.5 veces mas alto que el promedio encontrado en la
selva seca de Chamela (Filip et al. 1995) con mediciones puntuales y 1.5 veces
mas alto que las mediciones de largo plazo para el mismo sistema. En otras
selvas caducifolias el porcentaje promedio de herbivoria fue 1-12 (Palo Verde,

Costa Rica, Janzen 1981).

Las mediciones puntuales de herbivoria (i. e., realizadas en un s6lo
momento en el tiempo) como las realizadas en este estudio, generalmente
subestiman la intensidad real del dafio (Coley y Barone 1996, Dirzo y Dominguez
1995). Esto puede ocurrir porque el método no permite registrar la herbivoria de
las hojas que se cayeron después de haber sido dafiadas. Por lo tanto es posible

que el dafio real de /. pauciflora sea ain mas alto que el reportado en este estudio.
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El dafio foliar encontrado en /. paucifiora es dos veces mayor que el de
Ipomoea wolcottiana (Filip et. al. 1995, Dirzo y Dominguez 1995) y es sdlo
comparable con las mediciones repetidas de dafio (a largo plazo) realizadas en
esta especie. Esta dltima comparacién es interesante porque ambas especies
comparten el mismo herbivoro (Phyfodectoidea quatuordecimpunctata) vy
pertenecen al mismo género. Alun cuando las dos especies se encuentran en
selva seca, es posible que las variaciones en la intensidad de herbivoria se deban
a i) diferencias climaticas y ii) diferencias entre sitios en la intensidad de la
perturbacion. En relacién a las diferencias de clima los registros meteorolégicos
indican que ambas selvas difieren en la intensidad de lluvia y en la temperatura
media registradas en la estacion de crecimiento [Chamela: 798.08 mm, 22.14 °C
vs Huautla 1199.3 mm, 25.16 °C; Estacién de Biologia de Chamela, UNAM (1977-
1990) y Estacion meteorologica de Huautla (1970-1990) respectivamente]. Los
diagramas ombrotérmicos (Fig. 14) indican que la selva caducifolia de Chamela es
mas seca que la de Huautla debido principalmente a una menor precipitacion. Los
estudios muestran que el cambio climatico global puede modificar la poblacién de
insectos por su efecto sobre los niveles tréficos superiores e inferiores, asi como
por sus efectos directos sobre los parametros de historia de vida (Porter, et al.

1991, Cammell y Knight 1992).

Estos antecedentes sugieren que las diferencias de clima entre regiones

pueden alterar la frecuencia, intensidad y distribucion espacial del dafio. Estos
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Fig. 14. Diagramas ombrotérmicos en selva baja caducifolia de (A) Chamela y
(B) Sierra de Huautla.

modelos predicen que un incremento en la temperatura y la cantidad de lluvia
produce un incremento en el area defoliada (Williams y Liebhold1995).

Si esta prediccion es correcta el aumento del dafio en Huautla podria ser
explicado, al menos parcialmente, como una consecuencia de un aumento en las

precipitaciones y la temperatura con relacién a Chamela.
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El segundo factor que puede explicar las diferencias de dafio entre ambas
selvas es la intensidad de perturbacién. La selva de la reserva de Chamela carece
de perturbaciones importantes, mientras que la vegetacion de la reserva de sierra
de Huautla ha recibido perturbaciones recurrentes en el pasado como
consecuencia del uso agricola y ganadero (R. Dirzo com. pers.). En particular la
regién ha sufrido procesos de transformacion en sus ecosistemas como producto

de la sobreexplotacién.

La deforestacion en los bosques secos es debida a la alta concentracion de
poblaciones humanas y a su actividad econémica, principalmente la agricultura, la
ganaderia y la extraccion de madera (Trejo y Dirzo 2000). La mayor perturbacién
en Huautla ha causado un empobrecimiento en la cobertura vegetal y pudo haber
contribuido a incrementar las diferencias en diversidad con respecto a Chamela al
disminuir la riqueza de especies (Fig. 15). Estas caracteristicas determinan que el
ambiente sea menos diverso, mas abierto y luminoso, factores reconocidos como
promotores de un aumento en la densidad de insectos y por lo tanto de la

herbivoria (Bach 1981, Brown y Ewel 1987).
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Fig. 15. Riqueza de especies en la selva baja de Chamela (Jalisco) y
Huautla (Morelos) (Lott 1993 y CEAMISH 1998).

Mis resultados también indican que hubo diferencias significativas entre las
plantas de Ipomoea paucifiora en la intensidad de herbivoria. En relacién a los
factores que condicionan la intensidad de daifio (Fig. 16 A), los resultados
mostraron que la variacion en la intensidad de dafio no fue explicada por el efecto
del vecindario entre individuos (al menos en la forma en que lo medi), pero si por
el tamarfio de los individuos. Desde la perspectiva de los estudios que han usado
la densidad de hospederos como una medida de la concentracién de recursos, mis
resultados no apoyarian la hipotesis. Sin embargo, la mayoria de estos estudios

usaron como hospederos a plantas herbaceas (Kareiva 1983, Ramert y Ekbom
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Figura 16. Diagrama que muestra los procesos estudiados que condicionan la interaccién
planta-herbivoro (A), asi como la secuencia de efectos que produce esta interaccion sobre
distintos componentes de la adecuacién (w) masculina y femenina de la plantas (B).

1996, Matter 1997) cuyo tamafio, en comparacion con los arboles, es
considerablemente menor. Por lo anterior, es posible que a la escala de
percepcién de los herbivoros, el tamafio de los arboles per se, sea un indicio de la
cantidad de recursos disponibles. Si efectivamente esto ocurre, los arboles de
mayor tamario recibirian mas dafio tal como predice la teoria de la concentracion

de recursos.

Con respecto al impacto de los herbivoros sobre la reproduccién (Fig. 16 B),
encontré que la herbivoria foliar afectd todos los componentes de la adecuacion al
disminuir la produccion de botones florales, flores, frutos, semillas y visitas de los

polinizadores. Los resultados también sugieren que el dafio produjo un adelanto
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en la fenologia floral. Es de interés notar que sélo el peso de las semillas se
mantuvo invariable. Harper (1977) ha argumentado que el tamafio de las semillas
es uno de los caracteres menos variables, aun en condiciones de heterogeneidad
ambiental extrema. Este estudio son compatibles con tal aseveracion ya que,
aunque el valor del dafno por planta oscilé por un factor de 3, el tamafio de las

semillas se mantuvo sin cambios significativos.

El adelanto en la fenologia de las plantas con mayor intensidad de
herbivoria, sumado al aumento en la frecuencia de visitas de polinizadores
observado en las plantas con mayor nimero de flores abiertas, podria
interpretarse como un ajuste compensatorio que realizan los individuos con mayor
nivel de dafio para aumentar la probabilidad de traslado del polen hacia los
estigmas receptivos. De esta forma los individuos tendrian ventajas en la
competencia por el acceso a los 6vulos debido a la escasez de flores presentes
en los arboles con menos dafio y podrian asegurar él poder dejar descendientes
durante ese periodo. La medida y mecanismos subyacentes al control de tales

ajustes compensatorios merecen ser abordados explicitamente.

Si bien las plantas mas dafiadas tienen menor disponibilidad de recursos,
los individuos podrian adelantar la floracién debido a que el costo de las flores
(hasta antes de iniciar el desarrollo de los frutos) es bajo, y por lo tanto las plantas
no incurren en una pérdida importante de recursos (Stephenson 1981). De esta
forma las plantas con mas dano lograrian compensar en parte la pérdida de

adecuacién ocasionada por la disminucion en la produccion de semillas. En otros
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sistemas también se ha observado que la herbivoria compensé via la funcion
masculina en respuesta a la herbivoria (Strauss 1997, Mariano 2001). Sin
embargo, en esos casos la compensacion se produjo por un aumento en el
nimero total de flores producidas y no por un adelanto en la floracibn como

ocurrié en [. pauciflora.

El dafio foliar disminuyé la produccién de botones florales, el cuajado
(cociente fruto/flores) y la produccién de frutos. Estos resultados indican que la
disminucién en el nimero de frutos por planta fue consecuencia tanto de la
disminucién en el numero de botones como del aumento en la aborcién de
botones florales que lograron formar frutos. Las plantas pueden ajustar
secuencialmente los componentes de la adecuacion en respuesta a las
limitaciones de recursos disponibles para ajustar las demandas de la reproduccion
(Lloyd 1980, Stephenson 1980, 1981, 1984, Marshall y Elistrand 1986, Chiarello y
Gulmon 1991, Mabry y Wayne 1997, Mothershead y Marquis 2000). De acuerdo
con la hip6tesis de ajuste en serie, cuando las condiciones ambientales son
desfavorables las plantas pueden ajustar sus recursos disponibles durante varias
etapas de un evento reproductivo. Este ajuste lo llevan a cabo mediante procesos
de aborcion de inflorescencias y flores, asi como por aborcion selectiva de frutos y
semillas (que también puede implicar seleccion sexual u otros procesos (Marshall

y Elistrand 1985, Casper 1988, Cruzan 1990, Willson 1994)).

La consecuencia final del ajuste de los componentes reproductivos en las

plantas dafiadas fue la disminucion de la adecuacion femenina a través de la
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reduccién en el nimero de semillas. Esto puede ser una restricciéon importante que
disminuye la capacidad de los individuos para dejar descendencia. La produccion
de semillas (tamafio y nUmero) estd generalmente determinada por la
disponibilidad de carbohidratos y otros productos metabdlicos de las hojas
(Crawley 1983, Marquis 1987, Lee y Bazzaz 1980), por lo que es probable que la
reduccién de tejido fotosintético ocasionada por los herbivoros causd un
desequilibrio entre la demanda reproductiva y la energia disponible en la planta

(Harper et al 1970.) limitando asi el nimero de semillas.

Bajo condiciones de estrés por herbivoria las plantas pueden enfrentar un
compromiso de asignacion entre el tamario y el nimero de semillas a producir. La
existencia de este conflicto se basa en el supuesto de que exista una cantidad fija
y limitada de recursos para la reproduccion en un momento dado, lo cual implica
que las plantas deben “tomar decisiones” entre asignar los recursos entre muchas
semillas de poco peso o pocas semillas de mayor peso individual (Agren 1989.
Venable 1992, Eriksson 1999, Jakobsson y Eriksson 2000). El hecho de que en [.
paucifiora la herbivoria afecté el numero pero no el tamafio indica que las plantas
resolvieron el conflicto compensando el peso de las semillas en detrimento del

namero.

Este patrén también puede ser explicado como el resultado de un conflicto
madre-hijo, mediado por la existencia de una relacién inversa entre el peso de las
semillas y el éxito en la colonizacion. El conflicto entre los intereses de la planta

materna-y cada semilla puede ocurrir especialmente en las plantas cuyas flores

55



tienen pocos évulos y bajo condiciones de escasez de recursos (Shaanker et al.
1988). El conflicto surge debido a que la adecuacion de la planta madre esta en
relacion directa con el aumento en el nimero de hijos (semillas). Esto a su vez
disminuye la adecuaciéon de cada semilla por un aumento en la competencia entre
hermanos ya que las semillas compiten por recursos en la fase de llenado y
desarrollo (i. e., mas semillas por fruto compiten por recursos limitados). Esta
condicién podria perjudicar a cada semilla si disminuye la provisién de recursos y
compromete su éxito en la instalacién (Eriksson 1999). En numerosas especies de
plantas el peso de la semilla es un factor determinante de la capacidad de
instalacion y supervivencia de las plantulas (Harper 1977), lo cual sugiere que este
caracter puede ser mantenido por seleccién natural probablemente por su
importancia para asegurar la sobrevivencia de la progenie (Fenner 1985). La
respuesta observada en /. wolcottiana sugiere que en las formas arbéreas del
genero Ipomoea la calidad de las semillas puede ser un factor relevante ya que al
parecer cualquier recurso excedente que puede tener en un momento dado, (e. g.,
por disminucién de la herbivoria o por aumento en la cantidad de nutrientes en el

suelo), lo asignan directamente a estas estructuras (Parra 1995).

Varios antecedentes han demostrado que el peso de las semillas es una
caracteristica importante para el establecimiento de las plantulas (Seiwa y
Kikuzawa 1996, Eriksson 1999, Seiwa 2000). Las semillas con mayor peso tienen
menor mortalidad, mayor competitividad y mayor capacidad de crecimiento (Seiwa
y Kikuzawa 1996, Eriksson 1999, Seiwa 2000). Estas propiedades contribuyen a

aumentar la probabilidad de tener éxito en el establecimiento (Stanton 1984, Wulff
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1986, Seiwa y Kikuzawa 1996, Eriksson 1999, Seiwa 2000). Otro factor importante
relacionado con el tamafio, es el tiempo de emergencia de las semillas. En general
las semillas grandes emergen en menos tiempo (Seiwa 2000), pero no siempre
(Kelly y Purvis 1993, Eriksson 1999). También se ha observado que las plantas
que provienen de semillas grandes, comienzan a reproducirse antes que las

plantas de semillas pequefias (Stanton 1984).

En sintesis, la herbivoria redujo la adecuacion de las plantas. Las
diferencias encontradas en herbivoria entre arboles sugieren que existe variacion
fenotipica intraespecifica poblacional. La existencia de variabilidad fenotipica es la
primera condicién que debe cumplirse para que actue la seleccion natural por
parte de los herbivoros. Ademas este estudio muestra que se cumple la segunda
condicion: el dafio foliar esta correlacionado con la adecuacion. Si parte de la
variacién fenotipica observada entre plantas se debe a variacién genética aditiva
(i. e., es heredable), entonces podriamos concluir que en la poblacién de estudio
la seleccion natural puede afectar la evolucién de caracteres de defensa en los

individuos.

Es posible que la pérdida de tejido foliar en las plantas disminuyera la
asignacion de recursos para la reproduccién, para no comprometer la
sobrevivencia y el crecimiento futuro de la planta. Esta estrategia puede ser
particularmente importante para una planta que requiere de un crecimiento rapido
en la estacion lluviosa para colonizar ambientes estacionales como la selva baja

caducifolia. Las plantas colonizadoras generalmente son de crecimiento rapido
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(Baker y Hurd 1968, Harper 1977, Grime 1979, Coley et al. 1985). Estas plantas
comprenden desde herbaceas ruderales colonizadoras de ambientes perturbados,
hasta arboles de selvas tropicales humedas que ocupan claros (Grime 1974,
Coley 1983). El denominador comun de esta amplitud de ambientes es la
existencia de abundantes recursos y baja competencia con otras plantas

(Hutchings 1997, Huante y Rincén 1998).

En las condiciones descritas de una planta con tasa de crecimiento alta y
que crece en ambientes perturbados (generalmente ricos en nutrientes), la teoria
de la defensa predice que los individuos se defienden a través de la tolerancia
(sensu Roshental y Kotanen 1994). De igual modo, la teoria de la disponibilidad de
recursos sostiene (Coley ef al. 1985) que las plantas que crecen en ambientes con
gran disponibilidad de recursos (luz, nutrientes, agua etc.) afrontan a la herbivoria
con un aumento en el crecimiento, mas que con la produccién de defensas
quimicas. Ambos enfoques predicen que estas plantas tienen la capacidad para
soportar la pérdida de tejido foliar con consecuencias minimas sobre el
crecimiento y la reproduccién debido al crecimiento compensatorio (i. e.,
tolerantes). Sin embargo, I. pauciflora, ain cuando es claramente una especie
colonizadora de rapido crecimiento, no compensé los efectos negativos del dafio
foliar sobre la reproduccién como predicen las teorias vigentes. Es posible que la
intensidad de herbivoria observada en las plantas mas dafiadas de esta especie
sobrepasa el umbral dentro del cual las plantas son capaces de compensar la

produccién de semillas.
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Sin embargo aun cuando hubo un efecto negativo sobre la reproduccién es
posible que el dafio no haya afectado el crecimiento. Mis observaciones
personales indican que los individuos pueden producir ramas de crecimiento muy
vigoroso. Este comportamiento es un mecanismo propio de algunos arboles
tolerantes a la herbivoria (Haukioja y Koricheua 2000). Esto refuerza la sugerencia
de que estos arboles compensan el dafio con crecimiento. Si existe un
compromiso entre crecimiento y reproduccién los resultados de este estudio
realizados en un solo evento reproductivo son insuficientes para probar el efecto
final de la herbivoria sobre la adecuacién. Estudios de mayor duracién que
comprendan varios eventos reproductivos podrian aclarar si la tolerancia es un

mecanismo de defensa presente en /. pauciflora.
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CONCLUSION

a- Las plantas de “cazahuate” mostraron una distribucién normal del dafio con un
valor promedio de 27%, muy superior a los valores reportados en otras especies
de la selva tropical estacional. Estos niveles de dafio fueron causados por las

larvas y los adultos de una especie de crisomélido estendfago.

b- Las plantas difirieron significativamente en la intensidad de dafo indicando que

hay variabilidad fenotipica en la herbivoria dentro de esta poblacién.

c- La intensidad de dafioc no fue explicada por el nivel de agregacion entre
individuos coespecificos, pero si por el tamafio de los arboles. Los arboles mas

grandes recibieron mas dafio.

d- El dafio foliar redujo la adecuacién femenina de las plantas a través de varios
componentes de la reproduccién: cantidad de botones florales, la proporcién de
flores que se convierten en frutos y el nimero de frutos, lo cual caus6é una
reduccién en el nimero de semillas. Sin embargo no afecté el tamafio de la

semilla.

e- La herbivoria produjo un adelanto en la floraciéon y los polinizadores visitaron

mas a las plantas con mayor nimero de flores abiertas.
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