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RESUMEN

Debido a que las plantas cuentan con una cantidad limitada de recursos se ha propuesto la existencia
de conflictos de asignacion entre la reproduccion, el crecimiento y la defensa. Se sabe que la tasa
intrinseca de crecimiento determina en gran medida los niveles defensivos del tejido y que la
variacion asociada a la defensa influye sobre la interaccion de las plantas con los herbivoros. Sin
embargo se tiene poco conocimiento del efecto de la expresion de la sexualidad individual sobre la
relacion entre los patrones de asignacion de recursos y sus consecuencias sobre la herbivoria en
plantas tropicales perennes.

En este estudio se examind la variacion intersexual en la asignacion de recursos y los
patrones de herbivoria caracteristicos de cada sexo en el drbol dioico Cecropia obtusifolia. La
hipotesis subyacente a mi estudio fue que si la inversion sexual en las plantas femeninas es mayor,
el crecimiento seria menor que en las plantas masculinas. Se esperaria, por lo tanto, que la inversion
en defensas antiherbivoro fuese mayor en las plantas femeninas y que la herbivoria fuese menor.
Las plantas masculinas, en cambio, tendrian mayor herbivoria que podrian compensarse por el
mayor crecimiento. )

En 25 parejas de plantas evalué el esfuerzo reproductivo, medi la tasa de crecimiento y
cuantifiqué caracteristicas defensivas del follaje. Dado que C. obtusifolila una planta
mirmecéfita, como parte de la defensa se cuantificé el nimero de cuerpos de Miiller y su calidad
nutritiva. Finalmente medi la herbivoria en pie y calculé la tasa de herbivoria; ademas, realicé una
prueba de aceptabilidad del follaje con Spodopetra fugiperda, un herbivoro generalista.

El esfuerzo reproductivo fue indistinguible entre sexos, sin embargo, los machos
desplegaron un crecimiento mayor y el follaje de las hembras fue, en general, mas defendido que
el de los machos: el follaje de las hembras fue mas duro y presentd concentraciones mayores de
fenoles, taninos y nitroégeno. No encontré diferencias intersexuales en la densidad de tricomas, en-el
contenido de agua ni en la cantidad y calidad de los cuerpos miillerianos. El nivel de herbivoria
medido en el campo resultd significativamente mayor en los machos. Ademas este resultado es
consistente con la preferencia que mostré S. fugiperda por el follaje de los machos en la prueba de
aceptabilidad. Estos resultados demuestran que el dimorfismo sexual en C. obtusifolila genera
diferencias intersexuales en el patrén de asignacién de recursos al crecimiento y a la defensa, y que

dichas diferencias a su vez, tiene repercusiones notables sobre la interaccion planta-herbivoro.
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INTRODUCCION

Existe mucha variacion natural en los patrones de asignacion de recursos que las plantas
expresan. En un habitat determinado y bajo un conjunto de interacciones bibticas, las
plantas distribuyen sus recursos a diferentes funciones de tal forma que bajo ese patron de
asignacion puedan maximizar su desempefio y adecuacion (Stearns 1992). La diversidad
que se ha encontrado en los patrones de asignacion de recursos es promovida
frecuentemente tanto por la variacion temporal y espacial en la disponibilidad de los
recursos (Coley ef al. 1985) como por las restricciones genéticas o fisiologicas propias de
las plantas.

Se sabe que la expresion de la sexualidad puede representar una fuente importante
de variacién en la asignacion de recursos (Charnov 1982). La especializacion de las
funciones sexuales, en particular, puede traer consigo marcadas diferencias en los patrones
de distribucion de recursos entre plantas masculinas y femeninas (Lloyd y Webb 1977,
Bawa 1980).

Debido a que la asignacion de cualquier recurso limitante para una actividad
particular ocurre a expensas de otras, se genera lo que se conoce como conflictos de
asignacion de recursos (Cody 1966). La forma en que estos conflictos se manifiestan en
cada sexo estd asociada en gran medida a las diferencias intersexuales en la distribucion de

recursos.

Conflictos de asignacion de recursos en especies dioicas
a) Reproduccion vs. Crecimiento
Uno de los conflictos fenotipicos mas ubicuos en las plantas es el que se genera entre

reproduccion y crecimiento (Stearns 1992). Estas dos actividades comparten una serie de



moléculas y de elementos biosintéticos y por lo tanto, si la disponibilidad de estos es baja,
la asignacion a una de las actividades repercute negativamente sobre la asignacion a la otra.
De hecho, es comiin encontrar disyuntivas entre la reproduccion y el crecimiento, sobre
todo cuando las plantas son perennes (Harper 1977).

Por otro lado, existe evidencia de que en especies dioicas la “asignacion optima a la
reproduccion” difiere entre sexos debido a diferentes restricciones que actian sobre la
funcion reproductiva femenina y masculina (Lloyd y Webb 1977). Tipicamente, la
reproduccién sexual es metabolicamente mas costosa para las hembras que para los machos
(Meagher y Antonovics 1982, Allen y Antos 1988, Elmqvist ef al. 1991, Cipollini y
Whigham 1994, Delph y Meagher 1995, Antos y Allen 1999), debido a que la produccion y
maduracion de los frutos en las hembras requiere de mas recursos que la produccion y
maduracion del polen en los machos (Lloyd y Webb 1977, Antos y Allen 1994, Nicotra
1999). Hoffmann y Alliende (1984) reportaron que ain cuando en Lithraea caustica la
inversion de recursos a la reproduccion durante la época de floracion es mayor en los
machos, la inversion total a la reproduccion (i.e. floracion y fructificacion) resulta
significativamente superior en las hembras. Agren (1988) demostré que en Rubus
chamaemorus las hembras asignan menos biomasa, nitrogeno y fosforo a sus flores en
comparacion con los machos, sin embargo, el contenido nutritivo y la biomasa del fruto
maduro son varias veces mas altos que en las flores masculinas. Delph y Meagher (1995)
documentaron que en Silene latifolia, las hembras invierten el doble de biomasa a la
reproduccion que los machos.

Dado que en especies dioicas son las hembras las que invierten proporcionalmente
mas recursos a la reproduccion, se espera que en ellas se manifiesten conflictos de mayor

magnitud con el crecimiento que en los machos. Hoffmann y Alliende (1984) reportaron
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que en Peumus boldus la actividad reproductiva inhibe el crecimiento vegetativo en las
ramas de las plantas femeninas pero no en las de las masculinas. Agren (1988), en un
experimento de campo, determind que las hembras de Rubus chamaemorus reducen e!
tamafio de sus hojas cuando estan madurando estructuras reproductoras, efecto que no
ocurre en los machos. Elmqvist y colaboradores (1991) encontraron que cuando se inhibe la
formacion de flores en plantas macho de la especie Salix rigida, las plantas no
reproductivas crecen mas que las plantas reproductivas, y lo mismo ocurre si se inhibe la
formacion de frutos en las plantas hembra.

La evidencia disponible indica que el conflicto de asignacion entre la reproduccion
y el crecimiento se manifiesta de forma distinta entre hembras y machos. En general, el
crecimiento en las hembras se ve restringido como consecuencia de la fuerte inversion Je
recursos que implica la reproduccién. En los machos, en contraste, el conflicto entre estas
dos funciones no es tan marcado debido a que la proporcion de recursos que demanda la

reproduccion es relativamente menor al de las hembras.

b) Crecimiento vs. Defensa

Otro conflicto importante en las plantas ocurre entre el crecimiento y la defensa.
Coley y colaboradores (1985) proponen la hipotesis de la asignacion de recursos/tasa de
crecimiento. En ella sugieren que en los ambientes con baja disponibilidad de recursos el
crecimiento de las plantas esta limitado. Plantean que los individuos con crecimiento lento
tienen una capacidad baja para compensar la pérdida de biomasa y que por lo tanto son mas
susceptibles a los efectos negativos de la herbivoria. Dada esta mayor susceptibilidad,
Coley y colaboradores proponen que la expresion de atributos defensivos se veria

favorecida en las plantas con crecimiento lento. Asi, las plantas con tasas de crecimiento
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lentas estarian relativamente mejor defendidas que las plantas con tasas de crecimiento
altas.

A partir de esta propuesta han surgido algunos trabajos en los que se ha evaluado la
relacion entre el crecimiento y la defensa. En un estudio comparativo de 41 especies de
arboles en la isla de Barro Colorado (Panama), se encontré una correlacion negativa entre
el incremento en altura y la inversion a la defensa (Coley 1988). Zangerl y colaboradores
(1997) encontraron que la acumulacioén de biomasa en Pastinaca sativa se reduce un 8.6%
después de sufrir herbivoria y atribuyen la disminucion en el crecimiento a la produccion de
defensas inducidas como consecuencia del dafio. Herms y Mattson (1992) presentan una
revision de la evidencia fisiologica y ecologica sobre el conflicto de asignacion entre el
crecimiento y la defensa en plantas.

Este conflicto ha sido estudiado principalmente a nivel interespecifico e
intraespecifico (Coley ef al. 1985, Coley 1986, Coley 1988, Briggs y Schultz 1990), sin
embargo hasta hace relativamente poco tiempo comenzo a ser explorado a nivel intersexual
(Jing y Coley 1990). Los trabajos disponibles demuestran que el sexo de la planta
representa una fuente de variacion determinante de la tasa de crecimiento y del nivel de
defensa (Boecklen ez a/.1990, Jing y Coley 1990, Krischik y Denno 1990). Los machos
frecuentemente expresan tasas de crecimiento elevadas y niveles defensivos relativamente
bajos, mientras que en las hembras las tasas de crecimiento son bajas y los niveles
defensivos altos.

En especies dioicas encontramos que los patrones de asignacion de recursos son
distintos entre sexos. Tipicamente las hembras invierten mas recursos en la reproduccion y
en la defensa, restringiendo el crecimiento. Los machos, en contraste, asignan menos

recursos a la reproduccion y a la defensa mientras que su crecimiento es mayor.



El patrén de asignacion de recursos puede jugar un papel importante sobre las
interacciones de las plantas con otros componentes bidticos del ambiente (Sato y Yahara
1999). En particular, la asignacion de recursos tiene un fuerte impacto sobre la interaccion
de las plantas con los herbivoros (Feeny 1976, Rhoades y Cates 1976, Coley et al. 1985,
Krischik y Denno 1990, Dorn ef al. 2001).

Dado que en especies dioicas existen diferencias en los patrones de asignacion de
recursos, entre machos y hembras, a la reproduccion, el crecimiento y la defensa, es
probable que las hembras y los machos no sean igual de aceptables para los herbivoros y

que por lo tanto la frecuencia y la intensidad de la herbivoria sean diferentes entre sexos.

Herbivoria intersexual

Los herbivoros tienen la capacidad de discriminar entre diferentes fuentes de alimento. Uno
de los factores que determina con mas frecuencia la preferencia y la intensidad del consumo
es el “nivel defensivo” del tejido (Dirzo y Harper 1982, Jing y Coley 1990, Hjiltén 1992,
Marquis 1992). Especificamente se sabe que la dureza, el contenido bajo de nitrogeno y
agua, la presencia y concentracion de algunos compuestos secundarios y la densidad de
tricomas (atributos considerados como defensivos), evitan o reducen el consumo por parte
de los herbivoros (Rhoades y Cates 1976, Mattson 1980, Jing y Coley 1990).

Como consecuencia de la asignacion diferencial de recursos en las especies dioicas,
las hembras y los machos frecuentemente expresan diferencias en la dureza (Jing y Coley
1990), en la calidad y cantidad de metabolitos secundarios (Elmqvist ef a/.1991) y en el
contenido de nutrientes y de agua (Boecklen ef al. 1990). Se ha observado que en algunas

especies la diferencia intersexual en estos atributos puede ser apenas perceptible; en otras,



sin embargo, llega a ser tan marcada que los machos y las hembras representan habitats
distintos para los herbivoros (Agren 1987, Boecklen y Hoffman 1993).

Una pregunta que surge con frecuencia en el estudio de la interaccion entre las
plantas dioicas y los herbivoros, es si uno de los sexos de la especie hospedera es
consistentemente mas dafiado que el otro y si existen diferencias intersexuales en el o los
factores que pudieran estar relacionados con la palatabilidad del tejido.

Los trabajos que han evaluado la herbivoria intersexual son relativamente pocos y
los resultados que surgen de ellos no son del todo consistentes. En la Tabla 1 se presenta un
resumen de la evidencia disponible. Se observa una prevalencia de estudios que han
reportado que los machos, en comparacion con las hembras, son mas consumidos por los
herbivoros (Boecklen ef al. 1990, Krischik y Denno 1990, Boecklen y Hoffman 1993,
Agren et al.1999). Por ejemplo, Danell y colaboradores (1985) documentaron que en
poblaciones naturales de Salix los arboles macho presentaban tasas de herbivoria
superiores a las de las hembras. Agren (1987) encontrd que las hojas de los machos de
Rubus chamaemorus eran mas consumidas por herbivoros y mas atacadas por patogenos
que las hojas de las hembras. Schladweiler (citado en Jing y Coley 1990), reporté que
Bonasa wumbellus, un ave que se alimenta principalmente de plantas, forrajeaba
exclusivamente en los machos de Populus tremuloides. Del un total de 35 estudios
disponibles, 25 (71 %) presentan evidencia de mayor dafio por herbivoros en las plantas
masculinas (Tabla 1). Unicamente ocho de esos 25 trabajos presentan evidencia de un
atributo defensivo como posible factor determinante del contraste en el dafio. En la Tabla 1
también se incluyeron los casos en donde el dafio habia sido provocado por patogenos. De
un total de cinco trabajos, tres demuestran que los machos son mas dafiados, mientras que

dos demuestran que las hembras son mas dafiadas (Tabla 1).



La evidencia disponible indica que los machos son en general preferidos por los
herbivoros, pero este patron no es universal (Tabla 1). Existen algunas especies, como
Atriplex vesicaria, en donde las hembras son mas dafiadas que los machos (citado en
Boecklen y Hoffiman 1993) o Rumex acetosella, en donde la preferencia por alguno de los
sexos se modifica de poblacion en poblacion (Lovett Doust y Lovet Doust 1985). En otras
especies simplemente no se han detectado diferencias intersexuales, en el nivel de
herbivoria y/o en la densidad de herbivoros (Oyama y Dirzo 1991, Hjilten 1992, Boecklen
et al. 1994, Ahman 1997).

La evidencia que apoya la existencia de la herbivoria sesgada a un sexo se ha
obtenido en su mayoria a partir del estudio de poblaciones naturales. Sin embargo, la
distribucién de los individuos de poblaciones dioicas no siempre es aleatoria. Es frecuente
encontrar que las especies dioicas exhiben dimorfismo sexual en su distribucion espacial y
temporal. Las hembras y los machos a menudo se desarrollan en ambientes donde la
disponibilidad de recursos y las presiones selectivas difieren (Hoffmann 1981,
Bierzychudek y Eckhart 1988; Bertiller ef al. 2002). Debido a esto se vuelve comin que
las diferencias intersexuales en la herbivoria se confundan con diferencias en la
disponibilidad de recursos o en la composicién de herbivoros. Los trabajos que toman en
cuenta la variacién ambiental, o que aportan evidencia experimental sobre la preferencia de
consumo en especies dioicas son escasos (Danell ef al. 1985, Boecklen ef al.1990, Danell ef
al.1991).

Con el fin de aportar informacion a esta area de estudio, en el presente trabajo
evalué, con base en un disefio de muestreo pareado, los patrones intersexuales en la
asignacion de recursos a la reproduccion, el crecimiento y la defensa en Cecropia

obtusifolila, y cuantifiqué los niveles de herbivoria propios de cada sexo en la region de

7



Los Tuxtlas, Ver. Asi mismo, este estudio es una contribucion al entendimiento de los
patrones de herbivoria en especies dioicas en zonas tropicales. C. obtusifolila, ademas de
ser una de las especies predominantes en sitios abiertos en el area de estudio (v en el
neotropico en general), tiene la peculiaridad de que utiliza como mecanismo de defensa
antiherbivoro a una defensa bidtica, las hormigas mutualistas del género Azteca spp. (Frias
1996). Para mantener su colonia de hormigas, las plantas producen una recompensa

alimenticia, los cuerpos de Miiller, que podrian considerarse como inversiones defensivas.



Tabla 1. Lista de especies en las que se ha evaluado herbivoria intersexual. Se indica el sexo
con el mayor nivel de dafio y los casos en los que no se detectaron diferencias. Algunos de los
estudios incluyen comparaciones intersexuales sobre algunos atributos que podrian influir en la
preferencia de consumo por parte de los herbivoros. Cuando se encontraron diferencias
intersexuales se indico el sexo con el valor mas alto en el atributo.

Sexo con mayor

Atributo defensivo o

Especie hospedera hatirurta it Fuente
dureza (¢),fenoles,
Acer negundo d astringencia, Jing y Coley 1990
nitrégeno (N)
Arisaema 3p Lovett Doust and Cavers
triphyllum 1982
*
Atriplex vesicaria Q
Baccharis i ;
deacncadiolis ns Faria y Fernandez 2001
Baccharis ; s
hatimifolia 3 N, resina Krischik y Denno 1990
*
Canabis sativa 3P
Cha:nqx_edorea ns Oyama y Dirzo 1991
tepejilote :
Ephedra trifurca ns, 8 Boeckle;l 93;;{ o
Freycinetia 3 i
reineckei
Hippophaé 3 *
rhamnoides
s ns N Hjalten 1992
communis
Juniperus op Ghering y Whitham
monosperma 1992
Juniperus sesquiterpenos (2)
scopulorum d fenilpropanoides (2) Follsmus 1968
Lindera benzoin ns Niesenbaum 1992
Myrica gale ns, § b4
N (3),
digestibilidad (3),
Myrica gale ns glucosidos fenolicos, Hjalten 1992
fenoles, taninos
Pistacia lentiscus ns N e
N (g), digestibilidad,
Populus tremula 3 fenoles (g) glucosidos Hijalten 1992

fenolico, taninos




Tabla 1. Continuacion

Sexo con mayor

Atributo defensivo 6

Especie hospedera herbivoria autritivo Fuente N
Populus 3 ¥
tremuloides
Prunus fasiculata 3 .
Rubus ns, 3 N, fosforo (P),
chamaemorus potasio (K) Agren 1987
Rubus 3P Agren 1988
chamaemorus
Rumex acetosa 3 Dureza () .
Lovett Doust y Lovett
Rumex acetosella ns, &, 9 Doust 1985
Sagitaria latifolia 38 "
N (),
digestibilidad (g),
Salix caprea 3 glucosidos fenolicos, Hjalten 1992
fenoles, taninos
Salix caprag 3 Danell et al. 1991
Salix cinerea ns, 3 N (@) Allscode; 1989
Salix lanata ns Predavec y Danell 2001
Saltx lasiolepis ns Boecklen et al. 1994
N (), proteinas, K (3),
calcio (Ca), P (3),
Salix lasiolepis 48 magnesio (Mg), Boecklen et al. 1990
fenoles(g)
Salix myrsinifolia-
phylicifolia 3 Danell et al. 1985
Salix myrsinifolia- ;
phylicifolia 3 Elmqvist et al. 1988
Salix myrsinifolia-
phylicifolia & Danell ef al. 1991
N, digestibilidad (g)
Salix pentandra 3 femoles (¢), taninos, Hjlten 1992

glucdsidos fenolicos
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Tabla 1. Continuacion

Sexo con mayor

Atributo defensivo 6

Especie Nospedens herbivoria nutritivo Faenats
Salix viminalis - Ahman 1997
Silene dioica op Lee 1981
Silene dioica Elmqvist et al. 1991
*
Simarouba glauca
Urtica dioica ¥

Modificada de Agren et al. 1999

*  Citado en Boecklen y Hoffman 1993

** Citado en Agrenefal. 1999
ns No se encontraron diferencias significativas en los niveles intersexuales de herbivoria

P  El daifio fue realizado por patogenos
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OBJETIVOS

I. Evaluar si existen diferencias intersexuales en los patrones de asignacion de recursos a la

reproduccion, crecimiento y defensa en C. obtusifolia.

II. Determinar si existen diferencias intersexuales en los niveles de herbivoria en C.
obtusifolila, y explorar las consecuencias que generan los patrones de asignacion de

recursos sobre el dafio provocado por herbivoros en cada sexo.
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HIPOTESIS Y PREDICCIONES
Si en C. obtusifolia existen diferencias intersexuales en los patrones de asignacion de
recursos, el tejido de las plantas femeninas y masculinas diferira en una serie de atributos
relacionados con la preferencia de los herbivoros. Estas diferencias se traduciran en niveles
de dafio particulares para cada sexo. Dado que, en general, las plantas femeninas invierten
mas recursos a la reproduccion se esperaria que su crecimiento fuese menor y que su
inversion a la defensa antiherbivoro fuese mayor que en las plantas masculinas. En
contraste, las plantas masculinas crecerian mas y asignarian menos recursos a la defensa
que las plantas femeninas. Por lo tanto, las plantas masculinas presentarian mas herbivoria
que las plantas femeninas. Las predicciones especificas al respecto se esquematizan en la

Tabla 2.

Tabla 2. Predicciones especificas con respecto a la asignacion de recursos y la herbivoria
intersexuales. La direccion de las flechas ilustra la tendencia esperada en la asignacion
relativa a cada actividad en funcién del sexo de la planta.

Plantas femeninas Plantas masculinas
Reproduccion 4 !
Crecimiento ! A
Defensa 4 i
Herbivoria 4 %




SITIO DE ESTUDIO
Este trabajo se realizo en la region de Los Tuxtlas en el estado de Veracruz, México, en los
alrededores de la Estacion de Biologia Tropical “Los Tuxtlas”, de la UNAM. Esta zona se
encuentra localizada entre los 18°10° y 18°45’ de latitud norte y los 94°42’ y 95°27° de
longitud oeste, abarcando un area de 90 por 50 kilometros aproximadamente (Dirzo et al.
199) (Fig. 1).

El clima de la region ha sido calificado como calido-himedo Af{m) dentro del
sistema de clasificacion de Kopen (Garcia 1981). La temperatura promedio anual en esta
localidad es de 25°C y la precipitacion media anual es de 4500 mm. El ecosistema
predominante es la selva alta perennifolia (sensu Miranda y Hernandez X 1963). Otros
ecosistemas que sobresalen en la region son las variantes de selva perennifolia sobre
pedregal, la selva mediana perennifolia, la selva de altura con liquidambar, la selva de
encinos, el bosque tropical nuboso, el bosque enano, los manglares y las comunidades
antropogénicas, principalmente potreros y acahuales (Dirzo ef al. 1997).

La region de Los Tuxtlas se caracteriza por contar con una alta diversidad de
especies y por el hecho de que en la actualidad es el limite boreal extremo de la distribucion
de la selva tropical en el continente (Dirzo y Miranda 1991). Esta situacion convierte a Los
Tuxtlas en una regién de gran riqueza biologica en donde se pueden encontrar especies de

origen tropical, de origen templado y algunas endémicas (Dirzo ef al. 1997).
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Figura 1. Ubicacion geogréfica de la region de “Los Tuxtlas” en el estado de
Veracruz, México (modificado de Dirzo ef al. 1997).
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SISTEMA DE ESTUDIO
Cecropia obtusifolia (Cecropiaceae) es una especie dioica con una altura maxima de 20 a
35 m, con tronco monopddico y ramas de primer orden en pisos e idénticas al tronco
principal, con primordios florales laterales. Cuenta con hojas dispuestas en espiral y
aglomeradas en las puntas de las ramas; éstas son simples y sus laminas presentan un
diametro de 25 a 50 cm (Pennington y Sarukhan 1998).

A partir de los 80 cm de altura las hojas comienzan a lobularse llegando a tener, en
los individuos adultos, mas de diez lobulos por hoja (Alvarez Buylla 1997). La lobulacién
de las hojas coincide con la aparicion de estructuras lanosas, llamadas trichilias, en la parte
basal de cada peciolo. En los trichilia se producen diariamente unos corpisculos de color
crema que se conocen como cuerpos Miillerianos (C.M.).

Fenotipicamente, el sexo de las plantas en C. obtusifolia sélo puede ser determinado
una vez que los individuos comienzan a ser reproductivos. Su primera reproduccion ocurre
aproximadamente tres afios después de la germinacion y tanto la fecundidad en las
hembras, como la produccion de flores en los machos, aumentan con la edad (Alvarez
Buylla 1997). Al madurar, las yemas florales femeninas producen racimos de tres a cinco
espadices sésiles. Cada inflorescencia o espadice mide entre 12 y 21 cm de longitud y
contiene entre 2700 y 4700 aquenios. Las yemas florales masculinas dan lugar a racimos de
10 a 15 espadices sésiles que miden entre 10 y 21 cm de longitud (Alvarez Buylla 1997).
Las semillas son dispersadas por murciélagos, osos hormigueros, monos y diversas especies
de aves (Estrada ef al 1984).

Los estudios demograficos realizados en C. obtusifolia sefialan que es una especie
pionera caracteristica ya que es intolerante a la sombra, cuenta con un ciclo de vida corno

edad de maduracion reproductiva temprana, y altas tasas de crecimiento (de hasta 2 cm de
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incremento diametral al afio), fecundidad y mortalidad. De hecho es una de las especies
arboreas pioneras mas abundantes en claros formados por la caida de ramas y arboles
dentro de la selva y en sitios perturbados por el hombre. Su distribucion geografica se
extiende a lo largo de las costas del Pacifico y el Atlantico en México y en las selvas de
Centroamérica. Su distribucion altitudinal va de 0 a 800 m s.n.m. (Pennington y Sarukhan

1998).

Interaccion Cecropia-Azteca
Existen entre 60 y 70 especies de Cecropia. De este numero, aprbximadamente el 80% son
mirmecofitas, es decir, son especies que presentan una asociacion simbidtica con hormigas.
C. obtusifolia es un arbol mirmecofito que por lo general se asocia con hormigas del genero
Azteca..

Son varios los beneficios que obtiene Cecropia a partir de su simbiosis con Azteca.
Las plantas en asociacion presentan niveles menores de herbivoria y tasas de crecimiento
mayores en comparacion con plantas cuya colonia fue removida experimentalmente o por
algin fenémeno natural (Schupp 1986, Fonseca 1994, Frias 1996, del Val 1999, Heil er
al.1999). Se ha observado también que la colonia de hormigas impide el establecimiento de
lianas y epifitas (Janzen 1969), evitando asi que el area fotosintética de la planta se vea
reducida. Ademas la colonia de hormigas contribuye, por medio de detritos depositados en
el interior del tronco, con el 93% del nitrégeno total de la planta (Sagers et al. 2000).

Adicionalmente, en otros sistemas mirmecofitos se ha demostrado que las tasas de
reemplazo de hojas y de produccion de semillas, considerados como indicadores de
desempefio y adecuacion, se incrementan en plantas que mantienen a su colonia de

hormigas, en comparacion con plantas que experimentalmente son privadas de ella
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(Letourneau 1998). También se ha encontrado que la colonia de hormigas mutualistas
contribuyen a disminuir los niveles de infeccion por hongos patogenos tanto en
inflorescencias como en el follaje (Letourneau 1998, Heil ef al. 1999).

Por otro lado, la colonia de hormigas se beneficia de la asociacion ya que el tronco
hueco de los arboles funciona como lugar de anidamiento y vivienda para ellas.
Adicionalmente, la colonia de hormigas se alimenta de los cuerpos miillerianos. Estos
corpusculos estan compuestos por lipidos, proteinas y carbohidratos en forma de

glucégeno (Rickson 1971) y contribuyen con el 18.5% de la dieta de las hormigas obreras y

con el 42.7% de la dieta de las larvas (Sagers ef al. 2000).
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DISENO DEL ESTUDIO Y ANALISIS ESTADISTICO

Con el fin de controlar lo mas posible la heterogeneidad ambiental y evitar que tal
heterogeneidad covariase con el sexo de las plantas y afectara las comparaciones, este
trabajo se realizo utilizando un disefio pareado. Se eligieron 25 parejas de arboles con
diametros (x¢ = 10.9 £ 0.84 cm, x3 = 11.5 £ 0.78 cm; tz24y = 1.26 P = 0.218), alturas (xo =
532+0.28 m, xg =5.62 £ 0.39 m; tz24y = 1.55 P = 0.132) y nimero de hojas (xg = 58 +
10.4, xg = 62 £ 11.3; t324) = 0.48 P = 0.63) similares. Ademas los arboles de cada pareja
(una hembra y un macho) se hallaban a una distancia de 1-6 m. Cada una de las parejas
estuvo conformada por una hembra y un macho. Debido a restricciones técnicas en algunas
de las variables comparadas el tamafio de la muestra utilizada vario.

Dado el disefio utilizado, todas las comparaciones entre plantas femeninas y
masculinas se analizaron mediante pruebas pareadas de ¢ de Student (muestras
dependientes) (StatSoft, Inc 2000. STATISTICA for Windows. Tulsa, OK.). Cuando los

datos no se distribuyeron normalmente se transformaron utilizando su raiz cuadrada.

TITUTOD FCOLOGIHS
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METODOS

Asignacion de recursos
Dadas las restricciones logisticas que surgen de trabajar con una especie de arboles
perennes, las secciones sobre asignacion de recursos que se desarrollan en este trabajo se
manejan como aproximaciones.
Asignacion de recursos a la reproduccion
A lo largo de un afio realicé censos cada 30 dias con el fin de registrar el nimero total de
estructuras reproductoras producidas por cada individuo. La tasa de maduracion de las
yemas a flores en C. obtusifolila es de menos de 26 dias para los machos y de menos de 30
para las hembras (Alvarez-Buylla 1986). Por lo tanto, el realizar registros cada 30 dias,
permiti6 que las yemas registradas en un censo no se registraran en el siguiente (Alvarez-
Buylla 1986).

La biomasa involucrada en la produccion y la maduracion de inflorescencias e
infrutescencias se estimo colectando tres inflorescencias masculinas maduras y tres
infrutescencias maduras por pareja. Para colectar las infrutescencias sin pérdida de
biomasa, las inflorescencias inmaduras se aislaron in sifu a lo largo de su desarrollo en
bolsas de tul. Una vez colectadas todos las inflorescencias, se transportaron al laboratorio y
se secaron en un horno a 60 °C hasta que el peso result6 constante en dos mediciones
sucesivas. Registré el peso seco de cada una y obtuve un peso promedio de todas las
inflorescencias e infrutescencias maduras.

Finalmente, para tener una estimacion del esfuerzo reproductivo anual de plantas
masculinas y femeninas en términos de biomasa, multipliqué el nimero total de yemas
florales producidas a lo largo del censo anual, por el peso seco promedio de las

inflorescencias o infrutescencias colectadas.
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En C. obtusifolila la asignacion de recursos a la reproduccion aumenta con la edad
y el diametro, tanto en plantas masculinas, como en femeninas (Alvarez-Buylla 1986). Por
lo tanto y con el fin de averiguar si la acumulacion de periodos reproductivos tiene un
efecto sobre la proporcion de recursos asignados a la reproduccion en cada sexo,
cuantifiqué la biomasa total asignada a esta actividad (como se describe anteriormente) en
dos grupos de plantas de mayor edad y por lo tanto con un nimero mayor de eventos
reproductivos. Cada uno de estos grupos estuvo formado por seis parejas de arboles con
diametros promedio de 24 y 34 cm respectivamente (el diametro del tronco y la edad de
las plantas esta correlacionado de forma significativa #* = 0.7725 P = 0.001 N = 141,
Alvarez-Buylla 1986). Finalmente, para contrastar la asignacion reproductiva de los dos
sexos, comparé directamente la biomasa de las estructuras reproductivas como se describio
y también ponderandola por el tamafio de cada planta individual, dividiéndola por el valor

de su diametro troncal correspondiente.

Asignacion de recursos al crecimiento

En C. obtusifolila el DAP (diametro a la altura del pecho) es el atributo que explica la
mayor proporcion de la varianza en el crecimiento en comparacion con otros atributos tales
como la altura (Alvarez-Buylla 1986). Por lo tanto, consideré la medicion del incremento
anual del DAP como un indicador adecuado del crecimiento.

Para probar si las plantas femeninas y masculinas de C. obtusifolia crecen a tasas
diferentes, en marzo del 2000 medi y registré el DAP de 25 parejas utilizando una cinta
diamétrica. En cada individuo dejé una marca de pintura permanente indicando el lugar
exacto del registro inicial. En el mismo sitio hice una medicion final, que se efectud en

marzo del 2001. El incremento en DAP para cada individuo se obtuvo sustrayendo al DAP
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final el DAP inicial. El tiempo del registro inicial y final fue el mismo para todas las

plantas.

Asignacion de recursos a la defensa

Con el fin de evaluar la inversion de recursos a la defensa cuantifiqué las siguientes
variables potencialmente indicativas de ello: i) dureza, ii)densidad de tricomas, iii)
concentracion de fenoles totales y taninos condensados y /v) el nimero y calidad
(Nitrogeno y Carbono) de los C.M. La eficiencia de estos atributos para evitar o disminuir
la herbivoria ha sido documentada en trabajos anteriores (Coley 1986, Mole y Waterman
1987, Jing y Coley 1990, Cork y Foley 1991, Marquis 1992, Coley y Barone 1996,
Valverde et al. 2001). Por qltimo medi, como un indicador de la calidad nutricional del

follaje, el contenido de nitrogeno y agua.

Dureza
Para evaluar si existian diferencias en la dureza del follaje de arboles macho y hembra
colecté cuatro hojas por individuo en 22 parejas. Debido a que las hojas aumentan su
dureza conforme van envejeciendo, es comin que dentro de un individuo la variacion en la
dureza de las hojas sea muy grande. Para disminuir esta variacion procuré que las hojas
colectadas, dentro de un individuo y para todos los individuos, se encontraran en el mismo
estado de desarrollo, por lo que las hojas colectadas fueron de la misma posicion en la
filotaxia.

La prueba de dureza se realizo sobre las hojas frescas utilizando un penetrometro
(OHAUS, Chatillon), que mide la cantidad de peso necesario para atravesar la lamina de

una hoja con una aguja de 3.5 mm de didmetro. En cada hoja escogi 5 lobulos al azar y en
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cada l6bulo realicé cinco mediciones. Posteriormente calculé el promedio de los datos por

hoja y por individuo.

Tricomas

Para cuantificar la densidad de tricomas en C. obtusifolila colecté cuatro hojas de cada
individuo de un total de 22 parejas. Todas las hojas colectadas se encontraban en el mismo
estado de desarrollo (definido por la filotaxia) para disminuir la variacion debida a su
fenoestado. Después de colectadas transporté las hojas al laboratorio en donde se prensaron
y secaron en un horno a 60° C por 72 horas. Una vez secas obtuve ocho impresiones de la
haz de cada hoja. Obtuve las improntas colocando una capa delgada de pegamento blanco
sobre el tejido, esperé a que se secara y separé la capa de pegamento de la hoja. Las
cuantificaciones de tricomas se realizaron en un microscopio éOptico en tres campos de
10x40x, para obtener un total de 24 campos por hoja por individuo. Finalmente calculé el

nimero de tricomas por cm’ de cada hoja y obtuve un promedio por individuo.

Defensa quimica
La forma en que evalué la defensa quimica en este trabajo fue a través de la cuantificacion
de fenoles totales y de taninos condensados (Mole y Waterman 1987, Waterman y Mole
1994) puesto que en estudios anteriores se ha reportado la ausencia de taninos hidrolizables
y de alcaloides en el follaje en diferentes especies del genero Cecropia (Folgarait y
Davidson 1994, del Val 1999).

Los detalles sobre la colecta, el secado y el molido del follaje, y sobre el proceso de
extraccion se presentan en el Apéndice 1. La metodologia para cuantificar fenoles totales y

taninos condensados se describen detalladamente en los Apéndices 2 y 3 respectivamente.
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Defensa mirmecofila

Dado que el tamafio de la colonia de hormigas se correlaciona negativamente con el dafio
provocado por los herbivoros (Duarte y Godoy 1992), y que el tamaiio de la colonia a su
vez esta determinado por la cantidad de alimento que provee la planta hospedera (Heil et al.
2001), un indicador indirecto del potencial defensivo de la colonia de hormigas en un
determinado hospedero, es el nimero y/o calidad de la recompensa ofrecida por la planta a
la colonia de hormigas.

En el presente trabajo estimé la asignacion de recursos que realizan las plantas
femeninas y masculinas de C. obtusifolia a la defensa mirmecofila contando el nimero de
cuerpos de Miiller producidos por planta y cuantificando el contenido de carbono y
nitrogeno de los mismos.

Para ambos casos se escogieron, al azar, seis de las 25 parejas mencionadas en el
disefio. En cada una de estas parejas marqué una rama para realizar en ella los censos y las
colectas. Los trichilia de todas las hojas de esa rama particular se aislaron individualmente,
aplicando una resina pegajosa (Tangletrap, Tanglefoot Corp., USA) a su alrededor para
evitar que las hormigas colectaran los C.M. Una vez que los trichilia se encontrarcn
aislados de las hormigas se “ordefiaron” con el fin de que los C.M. que aun no salian
completamente del trichilia fueran expuestos y eliminados para comenzar los conteos con
los trichilia de todos los individuos en las mismas condiciones. Los trichilia se ordefiaron
en periodos de 24 horas durante seis dias. Después de realizar los conteos, los C.M. de cada
individuo fueron colectados y secados en un horno a 60° C por 24 horas y una vez secos, se

determin6 su porcentaje de nitrogeno y de carbono.

24



Calidad nutritiva del follaje

La calidad nutritiva del follaje influye sobre los patrones de consumo de los herbivoros.
Los beneficios que se derivan de alimentarse de material rico en proteinas o en lipidos
pueden rebasar los costos que surgen de consumir follaje con altas concentraciones de
metabolitos secundarios (Smallwood y Peters 1986). Si bien el tipo y concentracion de
algunos metabolitos secundarios afecta el nivel de herbivoria, también lo hace la cantidad y
calidad de los nutrientes del follaje (Waterman ef al. 1988).

Para evaluar la calidad nutritiva del follaje de C. obtusifolila cuantifiqué el
porcentaje de nitrogeno total y el contenido de agua. Para tal motivo colecté cuatro hojas
por individuo de 17 parejas.

Para conocer el contenido de agua registré el peso fresco del follaje en el campo.
Las hojas se transportaron al laboratorio y se secaron en un horno a 50° C hasta que el peso
de cada hoja fue constante en dos mediciones sucesivas y registré el peso seco de todas las
hojas. El porcentaje de agua en el follaje de cada individuo se obtuvo con base en la
siguiente formula:

% de agua = _peso fresco — peso seco
peso fresco

Para conocer el porcentaje de nitrogeno del follaje aplique el método de Kjeldahl,
que mide el nitrogeno total de una muestra (Pierce y Haenisch 1948) utilizando el mismo

material vegetal seco descrito anteriormente para calcular el porcentaje de agua.

Prueba de aceptabilidad
La cantidad de fenoles totales, de taninos, de agua y de nitrogeno existentes en una planta

son un buen indicador del estado defensivo y nutritivo del follaje y podrian estar
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determinando la preferencia de consumo de los herbivoros (Mole y Waterman 1987,
Waterman y Mole 1994). Sin embargo, factores externos a la planta, como depredadores,
parasitoides y mutualistas, también pueden estar influyendo directa o indirectamente sobre
la intensidad de herbivoria en una planta (Lill e al. 2002).

Una forma de discernir si los patrones de consumo estan determinados por atributos
propios de la planta 6 por factores externos a ella es mediante el desarrollo de pruebas de
aceptabilidad, en donde el follaje de las plantas se ofrece a un herbivoro generalista bajo
condiciones controladas (Dirzo 1980).

Para realizar este experimento utilicé larvas del herbivoro generalista Spodoptera
fugiperda (Lepidoptera: Nocturinidae: Amphiphyrinae), obtenidas en el Centro
Internacional para el Mejoramiento del Maiz y el Trigo (CIMMyT) en México. Las larvas
fueron del mismo estado de desarrollo (primer estadio), y durante dos semanas se
alimentaron exclusivamente de lechuga. Cuando los organismos llegaron al 3er estadio de
desarrollo se les sometié a un ayuno de 8 h. Unos minutos antes de terminar el ayuno
monté el experimento de la siguiente manera. De un total de 20 parejas, corté una hoja por
individuo. De esta hoja corté, con tijeras, un cuadro de follaje con area conocida (4cm?)
por individuo. Las porciones de follaje se colocaron en una caja de Petri de tal forma que en
cada caja tuvo una muestra pareada de follaje proveniente de una planta macho y de una
planta hembra. En el centro de cada caja Petri coloqué un algodén himedo para evitar
desecacion.

Posteriormente coloqué una larva en cada caja, justo encima del algodon himedo.
Los cuadros de follaje se expusieron al herbivoro por un periodo de 12 horas. Cuantifiqué

el area remanente con un medidor de area foliar (Delta-T Devices Ltd.) y el programa
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WinDIAS (ver. 2.0 Delta T Devices Ltd). El drea remanente permite una cuantificacion por

diferencia, de la aceptabilidad del follaje.

Herbivoria
Evalué el dafio provocado por herbivoros de dos formas: calculando un indice de herbivoria

“instantaneo” y estimando la tasa de herbivoria (Dirzo y Dominguez 1995).

Indice de herbivoria

El indice de herbivoria (IH) mide la magnitud de dafio del follaje en pie y se obtiene
asignando a cada hoja de un individuo una de las seis categorias de dafio visual propuestas
por Dirzo y Dominguez (1995) (Tabla 2). Posteriormente se calcula el IH para cada una de

las plantas segun la siguiente formula:

donde n;j es el numero de hojas en la categoria i de dafio, i es la categoria (0-5) y N =i
nimero total de hojas que se clasificaron dentro de la planta. El indice de herbivoria puede
tomar valores de 0 (plantas sin dafio) a 5 (plantas que presentan de un 50 a un 100 % de

dafio).
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Tabla 2. Categorias de dafio foliar utilizadas para calcular el nivel de herbivoria por
planta (segtn Dirzo y Dominguez 1995)

Categoria

) % del area foliar dafiada
0 0

1 la6

2 6al2

3 12a25

4 25a50

5 50 a 100

Para asignar las hojas de cada planta en las categorias de dafié busqué una ubicacion
cercana a la planta, desde donde pudiera observar el total o una porciéon mayoritaria de la
copa. Desde ahi, y con la ayuda de bin6culos, observé cada hoja y dicté su categoria de
dafio a un anotador.

Medi el indice de herbivoria en dos ocasiones en este estudio; una en la época seca

(mayo del 2000) y otra en época de lluvias (enero del 2001).

Tasa de herbivoria

Por medio de la tasa de herbivoria (TH) se conoce el area dafiada o consumida durante un
intervalo (tx) determinado. Para conocer la tasa de herbivoria marqué hojas nuevas (la mas
joven completamente expandida o en proceso de expansion), sin dafio. Después de un
periodo de tiempo (ver Tabla 3) colecté las hojas marcadas, las prense y las seque. Estimé
el area foliar total y dafiada en un medidor de area foliar (Delta-T Devices, Cambridge,
UK.) con el programa WinDIAS (ver. 2.0 Delta T Devices Ltd). Obtuve el porcentaje de
area foliar dafiada dividiendo el area foliar dafiada entre el 4area foliar total y

multiplicandolo por 100.
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Finalmente, calculé la tasa de herbivoria mediante la siguiente formula:

TH= PAFD
t

donde PAFD es igual al porcentaje de area foliar dafiada y t es igual al nimero de dias

transcurridos entre el tiempo 0 y el tiempo 1.

Tabla 3. Fechas de inicio, termino y niimero total de dias en los que se midi6 la tasa de
herbivoria.

Epoca del

afio Tiempo 0 Tiempo 1 Numero total de dias
Seca 31/03/00 26/ 06/ 00 87
Lluvias 06/08/00 11/11/00 98

La tasa de herbivoria se midid en dos ocasiones: una en la época seca y otra en

época de lluvias. El nimero de parejas en cada época fue de 11 y de 22 respectivamente.
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RESULTADOS

Asignacién de recursos

Asignacién de recursos a la reproduccién

El nimero de yemas florales producidas por las plantas masculinas y femeninas de esta
especie en condiciones naturales vari6 considerablemente. En el 100% de los casos (N = 18
parejas) el nimero de yemas florales fue mayor en las plantas masculinas que en las
femeninas (Fig. 2). Las diferencias intersexuales en la produccion anual de estructuras
reproductivas fueron significativas (fz,7) = 5.59 P < 0.0001). El promedio (+ DE) de
yemas florales producidas por las plantas macho fue de 425 + 328 y de 80 % 115 para las
hembras.

En contraste, la maduracion de las infrutescencias involucré una cantidad de
biomasa mayor que la maduracion de las inflorescencias masculinas (fz,17) = 1-0.?3 P <
0.0001). En las 18 parejas estudiadas, el peso de las infrutescencias supero al de las
inflorescencias (Fig. 3). El peso seco promedio de las infrutescencias fue de 23.7 £ 6.71 g
mientras que el de las inflorescencias masculinas maduras fue de 4.71 £ 2.08 g.

No encontré diferencias entre hembras y machos en la biomasa total anual asignada
a la reproduccién en C. obtusifolila (estimada como el producto del numero
promedio de inflorescencias / infrutescencias por individuo, por el peso seco promedio por
inflorescencia / infrutescencia; £z,17) = 0.19 P = 0.84). En resumen, al evaluar el nimero de
estructuras reproductivas producidas a lo largo de un afio se encontré que los machos
producen mas unidades reproductivas (inflorescencias) que las hembras. Sin embargo, la
cantidad de recursos que se requiere para madurar cada una de las unidades reproductivas

es notablemente mayor en las hembras. El resultado fue que, en términos de biomasa, la
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asignacion a la reproduccion resulté indistinguible entre sexos. Asimismo, al ponderar los
datos de asignacion total de biomasa por planta, tomando en consideracion el tamaifio
individual con base en su DAP, se observo el mismo patron: la asignacion total de biomasa
es indistinguible estadisticamente entre sexos (fz,17 = 1.44 P =0.16; Fig. 4).

La biomasa total asignada a la reproduccion en plantas con un nimero mayor de
eventos reproductivos (categorias de tamaiio mediano y alto) no difirid entre plantas

femeninas y masculinas (mediano: fz5 =0.68 P =0.52; alto: fp5y= 1.38 P=0.22).
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Fig. 2. Numero total de yemas florales producidas por individuo en 18 parejas de
plantas de C. obtusifolia en los Tuxtlas, Ver.
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Fig. 3. Peso seco de inflorescencias e infrutescencias maduras de 18 parejas de plantas
de C. obtusifolia en Los Tuxtlas, Ver.

33



Biomasa total / DAP (g)

200 (] Machos
g Hembras

160 E

120

2 4 6 8 10 12 14 16 18

Pareja de plantas

Fig. 4. Biomasa total anual asignada a la reproduccion por individuo en 18 parejas de
plantas de C. obtusifolia en Los Tuxtlas, Ver., ponderada por el DAP de cada individuo.
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Asignacién de recursos al crecimiento

El incremento anual del diametro a la altura del pecho fue 2.1 veces mayor para las plantas
masculinas en relacion con las femeninas (f224) = 2.37 P = 0.025). En 18 de 25 parejas el
crecimiento fue mayor en las plantas masculinas (Fig. S5). Las plantas femeninas
incrementaron su diametro en promedio 3.6 + 4.5 mm/afio, mientras que en las plantas

masculinas el incremento promedio fue de 6.88 + 6.3 mm/afio.

Asignacion de recursos a la defensa

Dureza

De un total de 22 parejas analizadas, en 17 casos la dureza del follaje fue mayor en las
plantas femeninas (fz, 21y = 3.72 P = 0.0012; Fig. 6). En particular, la fuerza necesaria para
atravesar la lamina foliar de las hembras fue en promedio, de 42 *+ 5.5 g, mientras que en
los machos fue necesario aplicar una fuerza de 37 + 4.0 g. Esto indica que si bien la
diferencia es de apenas 5 g. en promedio, tal diferencia es consistente y significativa,
sugiriendo que el follaje de plantas femeninas podria estar mas defendido contra

herbivoros.
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Fig. 5 Incremento anual en el didmetro a la altura del pecho (DAP) de 25 parejas
de plantas de C. obtusifolia en Los Tuxtlas, Ver.
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Fig. 6. Dureza del tejido foliar por individuo correspondiente a 22 parejas de plantas de C.
obtusifolia en Los Tuxtlas, Ver.
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Tricomas

La densidad de tricomas promedio del tejido foliar en las plantas masculinas fue de 350.2 +
105 tricomas / cm’, mientras que en las femeninas fue de 368 + 134. En el 50 % de los
casos la densidad de tricomas fue mayor en los machos y en el resto de los casos el valor

superior se encontr6 en las hembras. El analisis pareado mostré que no existen diferencias

intersexuales significativas (#z22)= 0.63 P =0.53).

Defensa quimica

Los resultados de los analisis quimicos demuestran que la concentracién de fenoles totales
y de taninos condensados difirieron consistentemente entre sexos. En el caso de los fenoles
totales se encontré que en 13 de 17 casos el follaje de las hembras present6 una mayor
concentracion de fenoles (1, 16 = 2.20 P = 0.042; Fig. 7A). En promedio el contenido de
fenoles fue de 43.02 + 10 mg de fenoles / g de peso seco en las plantas femeninas, y de 34.6
+12 mg/ g de peso seco en las masculinas.

El método de la proantocianidina utilizado en este trabajo para cuantificar taninos
condensados, requiere de quebracho purificado para realizar la curva estandar (P. Coley
com. pers). Debido a que no se logré obtener dicho compuesto los resultados de este ensayo
se reportan inicamente como absorbancia.

Al analizar los datos sobre taninos condensados se encontré que de un total de 17
parejas, en 13 casos la absorbancia resulté mayor en el tejido de las plantas femeninas

(t2,06=2.51 P =0.022; Fig. 7B). La absorbancia promedio (+ DE) fue de 0.54 £ 0.13 nm

en las plantas femeninas y de 0.41 £0.15 nm en las masculinas.
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Fig. 7. Contenido de fenoles totales (A) y de taninos condensados (B) en el follaje de 17
parejas de plantas de C. obtusifolia. en Los Tuxtlas, Ver.
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Defensa mirmecofila
Para evaluar la inversion de recursos a la defensa mirmecofila se conto el nimero de C.M.
producidos a lo largo de seis dias en los trichilia de las hojas de posicion 2 y 3 de una rama
por cada individuo. El nimero promedio de C.M producidos por dia fue cercano a 125,
tanto en las plantas femeninas como en las masculinas (Tabla 4). Es decir, la produccion de
C.M por dia resultd practicamente idéntica en las plantas de ambos sexos (f25 = 0.045
P =0.96).

Similarmente, tanto el contenido de carbono como de nitrogeno tisular en los C.M.
colectados fue practicamente el mismo en plantas masculinas y femeninas (contenido de

carbono (#2,5y=0.78 P =0.46; nitrogeno #z s =0.34 P =0.74) (Tabla 4).

Tabla 4. Promedio (+ EE) del nimero de C.M. producidos por dia y del porcentaje de
nitrégeno y carbono de los mismos en C. obtusifolila. (N = 6 parejas)

Hembras Machos P
No de C.M / dia 1249482 126.0 £ 48.5 0.96
% Carbono 53.84+1.74 53.35+226 0.46
% Nitrogeno 2.19+0.36 230+0.8 0.74
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Calidad nutritiva
No encontré diferencias en el contenido de agua en el follaje entre plantas masculinas y
femeninas (f216) = 0.56 P = 0.57). El contenido promedio de agua en las plantas
femeninas fue 67.5%, mientras que en las masculinas fue de 68.11%.

En 14 de 17 casos el porcentaje de nitrogeno fue superior en las hembras
(fz,16=3.44 P =0.003; Fig. 8). El porcentaje de nitrogeno promedio fue de 1.2 +0.21

en las plantas femeninas, mientras que en las masculinas fue de 0.95 + 0.23.

Prueba de aceptabilidad

El 4rea consumida durante la prueba de aceptabilidad fue consistentemente mayor en el
caso del follaje de plantas masculinas. De las 20 parejas de plantas analizadas, en 17 casos
el consumo fue mayor en plantas masculinas (fz, 199 = 3.71 P = 0.0014; Fig. 9). El analisis
pareado mostré que la diferencia en el consumo fue altamente significativa). En promedio,
el 4rea foliar consumida fue de 2.74 + 1.14 cm? en los machos, yde 1.76 £ 1.35 cm’ en las

hembras.
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Fig. 8. Contenido de nitrogeno total en el follaje de 17 parejas de plantas de C. obtusifolia.
en Los Tuxtlas, Ver.
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Fig. 9. Area foliar consumida por un herbivoro generalista durante una prueba de
aceptabilidad realizada en 20 parejas de plantas de C. obtusifolia. en Los Tuxtlas, Ver.
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Herbivoria
indice de herbivoria
La comparacién del indice de herbivoria revel6 marcadas diferencias intersexuales en la
magnitud del dafio provocado por herbivoros. Estas diferencias fueron consistentes en las
dos épocas del afio (seca y lluvias). Durante la temporada seca en 19 de 26 casos los
machos mostraron un indice de herbivoria mayor que el de las hembras (Fig. 10A). En la
temporada de lluvias el nimero de parejas en las que las plantas masculinas tuvieron un
indice de herbivoria mayor aumento6 a 23 (Fig. 10B).

Las pruebas pareadas mostraron que en ambas temporadas los machos sufren mas
herbivoria que las hembras (época seca  fz25y=2.70 P =0.012; época de lluvias
l225=6.28 P <0.0001).

El indice de herbivoria promedio durante la temporada seca fue de 1.24 + 0.51 en
las plantas masculinas y de 0.87 + 0.41 en las femeninas, mientras que en la temporada de

lluvias fue de 1.94 + 0.64 en las plantas masculinas y de 1.06 + 0.38 en las femeninas.

44



Indice de herbivoria

Indice de herbivoria

0O Machos
# Hembras

(A)

N
(3}
]

o]
i

-
(4]
L

0.5 4

13 & 7 9 41 13 15 17 19 21 23 25

Pareja de plantas

%1 (B)

1 3 5 7 9 41 13 15 17 19 21 23 25
Pareja de plantas

Fig. 10. indice de herbivoria estimado para 26 parejas de plantas de C. obtusifolia en Los
Tuxtlas, Ver., durante época de secas (A) y durante época de lluvias (B).
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Tasa de herbivoria
El porcentaje de area consumida por dia fue consistentemente diferente entre plantas
masculinas y femeninas. Durante la temporada seca cuantifiqué la herbivoria en 9 parejas, y
en 8 de los casos la tasa de herbivoria fue mayor en plantas masculinas (Fig. 11A). En
tiempo de lluvias el total de muestras fue de 22 y en 17 de los casos las plantas macho
tuvieron una tasa de herbivbria superior (Fig. 11B). El analisis pareado muestra que en
ambas temporadas las difercncias intersexuales son significativas (época seca /, 5y = 3.85
P =0.0048; época de lluvias fz,21y=3.33 P =0.003).
Durante la temporada seca el area foliar consumida por dia fue en promedio de 0.03

+ 0.01 % en las plantas hembra y de 0.07 + 0.02 % en las macho. En lluvias, el valor fue

de 0.06 £ 0.03 % para las plantas femeninas y de 0.1 £ 0.05 % para las masculinas.

Debido a que en la época seca la vida media de las hojas de C. obtusifolia fue
menor que en la época de lluvias (obs. pers.), en la época seca se perdid gran parte de las
hojas que habian sido marcadas para cuantificar la tasa de herbivoria. A pesar del reducido
nimero de parejas analizadas en esta temporada (N = 9) las diferencias entre sexos

resultaron altamente significativas.
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Fig. 11. Tasa de herbivoria registrada por individuo en C. obtusifolia en Los Tuxtias, Ver,
durante época de secas (N = 9) (A) y durante época de lluvias (N = 22) (B).
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DISCUSION Y CONCLUSIONES
En este trabajo encontré diferencias intersexuales en los patrones de asignacion de recursos
en C. obtusifolia, sin embargo la naturaleza de las diferencias vari6 dependiendo del
parametro investigado. Mis resultados muestran que las plantas femeninas y masculinas no
difieren en la cantidad total de biomasa que asignan a la reproduccion, pero si en la forma
en que lo hacen. Las plantas masculinas producen mis estructuras reproductoras, pero
relativamente “mdas baratas” en términos de biomasa (inflorescencias); mientras que las
femeninas producen menos estructuras reproductoras (infrutescencias) unitariamente “mas
caras”. Encontré que las plantas masculinas tienen una mayor tasa de crecimiento y que sus
niveles defensivos son relativamente mas bajos. En cambio, las plantas femeninas estan
mejor defendidas que los machos, aunque sus tasas de crecimiento son menores. Al igual
que en otras especies dioicas, este despliegue diferencial de recursos entre sexos ejerce una
influencia importante sobre la interaccion de la planta con sus herbivoros. Al cuantificar
experimentalmente y en el campo los niveles de herbivoria de C. obtusifolia encontramos
que consistentemente los individuos masculinos sufrieron una mayor pérdida de tejido a

causa del consumo por parte de los herbivoros.

Asignacion de recursos
Asignacion de recursos a la reproducciéon
La asignacion de recursos a la reproduccion de C. obtusifolila, evaluada en un afio
particular, es diferente a la que se ha encontrado en la mayoria de las especies dioicas
estudiadas a la fecha (Agren 1988, Allen y Antos 1988, Elmqvist ef al. 1991, Cipollini y
Whigham 1994, Delph y Meagher 1995, Antos y Allen 1999), y contradicen la prediccion

general de que las hembras asignan una mayor proporcion de recursos a la reproduccidn
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(Lloyd y Webb 1977, sin embargo ver Delph ef al. 1993, Hemborg y Staffan Karlsson
1999).

En este estudio no encontré evidencia de la biomasa total asignada a las estructuras
reproductoras en C. obtusifolila difiera entre hembras y machos.

Este patron es similar al que encontraron Delph y colaboradores (1993) en Carex
picta, en donde el esfuerzo reproductivo, en términos de biomasa, no difirié entre sexos. Es
especialmente interesante el hecho de que C. picta es una especie polinizada por viento, al
igual que C. obtusifolia. Por la gran cantidad de polen que producen las especies
anemofilas, como C. obtusifolila y C. picta, es probable que en estas especies los machos
requieran una cantidad de recursos similar a la que utilizan las hembras para madurar sus
frutos.

Debemos evaluar estos resultados teniendo en mente que la comparacion intersexual
se realiz6 (inicamente en términos de biomasa. Otros trabajos en los que se ha evaluado la
inversion de recursos a la reproduccion en especies dioicas han encontrado patrones
distintos dependiendo de los elementos que se analizan. Por ejemplo, Hemborg y Staffan
Karlsson (1999) evaluaron el esfuerzo reproductivo en Silene dioica y encontraron
diferencias intersexuales significativas en términos de contenido de fésforo. Sin embargo,
dichas diferencias desaparecieron cuando se evalué la biomasa y el contenido de nitrogeno.
Hasta la fecha existe un gran debate no resuelto sobre cual es la mejor forma de cuantificar
el esfuerzo reproductivo en las plantas. Varios estudios han demostrado que utilizar
biomasa y nitrogeno es particularmente util (Reekie y Bazzaz 1987, Antos y Allen 1990,
Cipollini Whigham 1994), sin embargo otros autores (e.g.,Thompson y Stewart 1981)
sugieren que la comparacion de los nutrientes minerales provee una mejor estimacion del

esfuerzo reproductivo. En general es aceptado que “la mejor moneda” para evaluar
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asignacion a la reproduccion es aquella que resulta limitante en el habitat de la planta
(Reekie y Bazzaz 1987, Antos y Allen 1990). Considero que es necesario un estudio
subsecuente con C. obtusifolila en el cual se evalie cual (o cuales) seria el recurso limitante
mas probable y repetir el analisis de asignacion diferencial con base en tal(es) elemento(s).

Aunado a lo anterior, merece la pena considerarse que mis resultados se basan en el
seguimiento del comportamiento reproductivo a lo largo de tan solo un afio. Evaluar el
esfuerzo reproductivo en un episodio aislado, en una planta perenne como C. obtusifolila,
podria conducir a conclusiones incorrectas. Una manera de encarar el problema seria
analizando el patron de asignacion en un horizonte temporal mas amplio y midiendo los
costos indirectos de la reproduccion (por ejemplo, evaluar el impacto de la reproduccion
actual sobre las reproducciones subsecuentes). En especies dioicas la reproduccion suele
manifestarse en episodios que no son continuos ni homogéneos a lo largo del ciclo de vida
de la planta. Es decir, la intensidad de la reproduccion en las hembras y en los machos
puede variar temporalmente. Es comin encontrar que las hembras florecen y maduran
frutos durante una temporada y no en la siguiente (Nicotra 1999), o que después de un
episodio de reproduccion, el esfuerzo reproductivo disminuya durante la siguiente
temporada (Cipollini y Whigham 1994, Koening ef al. 1994, Antos y Allen 1999).

En C. obtusifolila el nimero de estructuras reproductivas aumenta con la edad
(Alvarez-Buylla 1986). Es probable que con el paso de episodios reproductivos las
diferencias en la asignacion a la reproduccion entre hembras y machos se hiciesen
evidentes. La asignacion a la reproduccion entre machos y hembras tampoco resulto
diferente cuando se analizaron los datos provenientes de parejas de mayor edad. Sin

embargo, debo mencionar que este resultado pudo haber sido consecuencia del bajo poder
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que tuvo la prueba estadistica como consecuencia de untamaiio de muestra pequefio
(N =6).

Otro aspecto que no se cubri6 en este estudio, y que merece consideracion tiene que
ver con la supervivencia de yemas florales. En particular, si las yemas florales de las
plantas masculinas tienen una mayor mortalidad que las de las femeninas (por pequeiia que
sea), la balanza se inclinaria hacia la definicion de una mayor asignacion de recursos a las
plantas femeninas. Un estudio del seguimiento de la dinamica de yemas permitiria
esclarecer esta interrogante.

Si bien la biomasa no refleja diferencias en la asignacion entre sexos, es aun posible
detectar diferencias intersexuales compatibles con una asignacion reproductiva diferente si
la medida pertinente para evaluar la asignacion fuese diferente a la biomasa, o bien si la

sobrevivencia de yemas fuese menor en las plantas masculinas.

Asignacion de recursos al crecimiento
En C. obtusifolia encontré diferencias en la tasa de crecimiento entre las plantas masculinas
y femeninas. En particular, mis datos demuestran que las plan_t;s masculinas expresan una
tasa de crecimiento mayor en comparacion con las femeninas. Este resultado es consistente
con el patrén general encontrado hasta ahora (Hoffman y Alliende 1984, Jing y Coley 1990,
Krischik y Denno 1990, Cipollini y Whigham 1994, Retuerto ef al. 2000, ver Delph 1999
para una revision).

La tasa de crecimiento que expresan las plantas esta determinada por una serie de
factores fisiologicos, ecologicos y genéticos. Dentro de estos factores, algunos importantes
son i) el estado reproductivo de la planta, ii) la asignacion de recursos a otras funciones

(p.¢j. reproduccion), iii) la disponibilidad de recursos del sitio en donde se desarrolla, iv) la
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capacidad de la planta para capturar recursos y v) la eficiencia en el uso de los mismos
(Chapin 1991, Dawson y Ehleringer 1993, Nicotra 1999). Las diferencias en la tasa de
crecimiento que se encontraron en C. obtusifolia se pueden deber a que uno o varios de
estos factores se expresaron o afectaron de forma diferente a los individuos femeninos y a
los individuos masculinos.

Debido al disefio pareado con el que se realizo el presente trabajo se disminuyo
considerablemente la variacién en la disponibilidad de recursos (p. €j. variacion luminica v
edafica), por lo que es probable que este factor no haya jugado un papel importante en las
diferencias que se encontraron en el crecimiento. Sin embargo, factores como la capacidad
de la planta para capturar recursos y la eficiencia en su uso no fueron evaluados aqui y
pudieron haber sido relevantes para la expresion del crecimiento en cada uno de los sexos
en C. obtusifolia. Se sabe, por ejemplo que en algunas especies dioicas la eficiencia en el
uso del agua varia en cada sexo y que dicha diferencia conlleva a la expresion de tasas de
crecimiento diferentes (Retuerto ef al. 2000). Si los machos de C. obtusifolia fuesen mas
eficientes que las hembras en la adquisicion y/o en el uso de uno o varios de sus recursos

entonces esa eficiencia podria traducirse en un aumento en su tasa de crecimiento.

Asignacion de recursos a la defensa

La herbivoria tiene efectos negativos sobre el desempefio y la adecuacion de las plantas
(Crawley 1983, Dirzo 1984, Marquis 1982, Coley 1986). Como respuesta a esto, en las
plantas se ha seleccionado una o varias estrategias defensivas. En especies dioicas es
comun encontrar que uno de los sexos esta mas defendido contra los herbivoros que el otro
(Boecklen et al.1990, Jing y Coley 1990, Agren 1999). Por lo general las hembras son las

que expresan mas atributos defensivos o un mayor despliegue de uno o varios de ellos. En
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este estudio evaluamos varios atributos que han sido reportados como defensivos en
trabajos anteriores y los comparamos entre sexos. Se encontro que el “nivel defensivo” en
general resultdé mayor para las hembras. Este hecho es bastante significativo ya que una
planta que invierte en defensa en presencia de herbivoros, es capaz de disminuir el
consumo de su follaje con posibles ventajas en su desempeifio y adecuacion.

De los caracteres defensivos analizados en este trabajo la dureza y las
concentraciones de fenoles totales y taninos condensados resultaron estadisticamente
diferentes entre sexos. El follaje de las hembras result6 mas duro y con mayores
concentraciones de metabolitos secundarios. En varias ocasiones se ha demostrado que la
dureza es una de las formas mas comunes y mas efectivas de defensa contra los herbivoros
(Jing y Coley 1990, Krischik y Denno 1990, Coley y Barone 1996). Por otro lado, los
fenoles y en particular los taninos también tienen la capacidad de disminuir la herbivoria
(Coley 1986). Es probable que estos atributos hayan jugado un papel relevante en la
preferencia de consumo de los herbivoros, aunque con los datos de este trabajo no es
posible determinar la eficiencia particular de cada uno de ellos o saber si actian de forma
individual 6 sinérgica. Por otro lado, estos resultados deben ser tratados con cautela, ya que
es probable que dentro del conjunto de metabolitos secundarios cuantificados exista un
porcentaje considerable de compuestos que no tengan un papel relevante como defensa
contra los herbivoros. Para determinar los compuestos especificos relevantes en el proceso
de seleccion de alimento seria necesario hacer un analisis cualitativo para determinar ia
diversidad de compuestos quimicos para posteriormente purificarlos y realizar pruebas de
aceptabilidad con cada uno de ellos.

Como mencioné con anterioridad, otro de los atributos que determina la preferencia

de los herbivoros es la calidad nutritiva del follaje (concentraciones de agua, nitrogeno).
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Con frecuencia los herbivoros evalian el estado nutritivo de las plantas y eligen a aquellos
individuos que presentan las concentraciones mas altas de agua y nutrientes. En C.
obtusifolila encontramos que el follaje de las hembras y de los machos presento contenidos
similares de agua; sin embargo, el porcentaje de nitrogeno resultd ser mayor en el follaje de
las hembras. En el género Cecropia no se conocen metabolitos secundarios con base
nitrogeno, por lo que es probable que el nitrogeno cuantificado haya pertenecido a
biomoléculas nitrogenadas sin actividad defensiva.

La informacion proveniente de la dureza y de la concentracion de metabolitos
secundarios va en sentido opuesto a los datos que surgieron de los analisis de calidad
nutritiva. Por un lado el follaje de las hembras es més duro y contiene concentraciones mas
grandes de metabolitos secundarios que los machos, es decir, es potencialmente mas
defendido, y por el otro lado también es mas rico en nitrogeno, es decir, mas nutritivo para
los fitofagos. Quiza los costos de alimentarse de un follaje rico en metabolitos secundarios
sean, en este caso, mayores a los beneficios que el herbivoro pudiese obtener de consumir
follaje con un porcentaje mayor de nitrégeno.

Debido a que C. obtusifolia tiene la peculiaridad de presentar defensa biologica, su
interaccion con hormigas del género Azfeca se traduce en una disminucion significativa en
los niveles de herbivoria (Shupp 1986, Frias 1996). Al evaluar y comparar intersexualmente
este tipo de defensa se encontré que los machos y las hembras invierten la misma cantidad
de recursos para la defensa mirmecofila. Las hembras y los machos no difirieron en el
niamero de C.M. producidos ni en la calidad de los mismos. Se puede especular que si la
presién de seleccion ejercida por los herbivoros ha sido lo suficientemente persistente e
intensa, el valor adaptativo de la defensa biotica haya rebasado la posibilidad de variacion,

mas alla de lo que promoveria la asignacion diferencial intersexual.
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Reproduccién, crecimiento y defensa: conflictos de asignacion de recursos

Debido a que las plantas disponen de una cantidad de recursos limitada es frecuente que en
ellas se presenten conflictos de asignacion entre diferentes actividades (Stearns 1992). En el
presente trabajo no encontramos evidencia de que en C. obtusifolila se genere un conflicto
de asignacion de recursos entre la reproduccion y el crecimiento. A pesar de que no
encontré diferencias intersexuales en la cantidad de recursos destinados a la reproduccion,
el crecimiento de los machos resulté mayor al de las hembras. Este es un patrén que no se
habia documentado antes. Alvarez-Buylla (1986) documento la existencia de un conflicto
entre el crecimiento y la reproduccion en C. obtusifolila en las plantas femeninas, pero no
en las masculinas

Otro de los conflictos mas estudiados es el que se genera entre el crecimiento y la
defensa (Herms y Mattson 1992). Coley (1986) encontré6 que los individuos que
presentaron la concentracién de taninos mas baja produjeron el doble de hojas que los
individuos que expresaron la mayor concentracion de taninos en otra especie del mismo
género; Cecropia peltata.

En este estudio encontré que las plantas femeninas en C. obtusifolia cuentan en
general con un estado defensivo mayor al de los machos. Estos resultados son consistentes
con la mayoria de los trabajos en los que se ha encontrado una relacion inversa entre el
crecimiento y la defensa (Coley et al. 1985, Coley 1986, Coley 1988). Es probable que a
los machos les reditiie una mayor adecuacion crecer y remplazar el tejido fotosintético
perdido, es decir “tolerar”, mientras que para las hembras el defender el tejido y evitar ia
herbivoria es decir “resistir”, se traduzca en un mejor desempefio y adecuacion ain a costa

de un menor crecimiento. Los términos “tolerancia” y “resistencia” son utilizados en este
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trabajo como un recurso de discusion de los resultados, y no como evidencia de estrategias
evolutivas de defensa contrastantes adoptadas por las plantas estudiadas.

A pesar de que los resultados de este trabajo demuestran que las hembras y los
machos no difieren en la cantidad de biomasa que asignan a la reproduccion, se encontrd
que existe una diferencia intersexual en los patrones de crecimiento y defensa. Las hembras
crecen menos y se defienden mas. Los machos por su parte, crecen mas, aparentemente a
expensas de la defensa. Los resultados sefialan que existe un conflicto de asignacion de
recursos entre el crecimiento y la defensa en C. obtusifolila. El hecho de que la asignacion a
la reproduccion haya sido igual entre sexos podria estar indicando que esta funcion es
esencial, que requiere de una proporcion minima de recursos y que supone una respuesta
fenotipica constante, independientemente del sexo. Al parecer, una vez que el gasto en
reproduccion ha sido cubierto las estrategias de distribucion a otras actividades difieren
entre machos y hembras. Lo anterior sefiala que dada una cantidad finita de recursos la

asignacion a una actividad ocurre a expensas de otras.

Patrones de asignacién de recursos y herbivoria
Si las plantas masculinas y femeninas de especies dioicas difieren en la concentracion 6 en
la calidad de los recursos que determinan la preferencia de los fitofagos, seria de esperarse
que uno de los sexos presentara mas dafio. En C. obtusifolila encontré que los machos
sufren significativamente mas herbivoria. Esto concuerda con los resultados de la mayoria
de los trabajos que han evaluado herbivoria intersexual (Danell ef al. 1985, Alliende 1989,
Boecklen ef al. 1990, Jing y Coley 1990, Danell et al. 1991, Hjiltén 1992).

Algunos de los factores que determinan la preferencia de los herbivoros son el

nivel de defensa (Dirzo y Harper 1982) y la calidad nutritiva del follaje (Cork y Foley
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1991). Es probable que la dureza y la alta concentracion de metabolitos secundarios que
presento el follaje de las hembras hayan determinado que los herbivoros se alimentaran
preferencialmente de los machos.

Sorprendentemente la calidad nutritiva (contenido de nitrogeno) resulté ser mayor
en los individuos femeninos. A pesar de que el nitrogeno es un elemento limitante de gran
valor para los seres vivos (Alliende 1989, Boecklen er al. 1990, Hjiltén 1992), los
herbivoros se alimentaron preferencialmente del follaje de los machos, que
comparativamente contenia menos nitrégeno. Esto podria hablarnos del potencial defensivo
de algunos de los metabolitos secundarios cuantificados, en particular los taninos, cuya
concentracion fue mayor en las hembras, se caracterizan por formar complejos con las
proteinas vegetales reduciendo la digestibilidad del alimento (Rhoades 1979). Debido a esto
es probable que, aunque en menor concentracion, los nutrientes se encuentren mas
disponibles en el follaje de los machos, y que esta disponibilidad se pudiera traducir en
beneficios para el herbivoro: para evaluar lo anterior seria necesario realizar pruebas de
fecundidad y supervivencia con herbivoros que se alimentaran exclusivamente de follaje
masculino 6 de follaje femenino y evaluar si los tratamientos generan diferencias en la
adecuacién del herbivoro.

Los resultados del experimento de aceptabilidad son consistentes con el patron de
herbivoria detectado en el campo, es decir, las plantas masculinas son mas consumidos que
las femeninas. Sefialan ademas, que las caracteristicas intrinsecas del follaje tienen un
efecto sobre la preferencia de los herbivoros. Esta prueba también podria indicar de manera
indirecta que el tercer nivel trofico (enemigos naturales y parasitoides) no determiné las

diferencias intersexuales en la herbivoria.
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En la zona de Los Tuxtlas, donde se desarrollo este trabajo, existe variacion
temporal en la disponibilidad de agua. Esta variacion podria generar variacion en la
composicion y abundancia de las comunidades de herbivoros, que a su vez podria
determinar variacion en los niveles de herbivoria de algunas especies de plantas. A pesar de
que los niveles de herbivoria, en general, fueron superiores durante la época de mas
disponibilidad de agua, las plantas masculinas sufrieron un mayor dafio que las femeninas
consistentemente en ambas temporadas.

El hecho de que la mayoria de los estudios hasta ahora sefialen niveles de herbivoria
mayores en plantas masculinas est4 lejos de constituir un patron general. Al respecto se han
planteado una serie de problemas asociados a la evaluacion de la herbivoria intersexual
(Boecklen ef al. 1994). Entre ellos podemos mencionar i) que la cantidad de estudios
realizados en especies dioicas en general han sido pocos, /i) que los estudios que no han
encontrado diferencias intersexuales en la herbivoria estan subrepresentados en la literatura
y iii) que en muchas ocasiones los estudios se limitan a tomar en cuenta solo una fraccion
de la variedad de herbivoros que pueden estar interactuando con la planta.

Ademas, los sesgos intersexuales en herbivoria también pueden estar determinados
por la distribucién espacial de los sexos. En muchas ocasiones las hembras y los machos
ocupan sitios diferentes a lo largo de un gradiente de disponibilidad de recursos
(Bierzychudek y Eckhart 1988, Boecklen ef al. 1990, Boecklen ef al. 1994). Dentro de
estos gradientes, es comun que las plantas que se establecen en ambientes con recursos
abundantes crezcan mejor y desarrollen follaje rico en nutrientes y bajo en compuestos
secundarios defensivos (Coley et al.1985). Como consecuencia de esto, las plantas que se
establecen en ambientes ricos en recursos sufren de mayor herbivoria. Por lo tanto, si las

hembras y los machos de una especie dioica se distribuyen en sitios con diferente
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disponibilidad de recursos, las diferencias intersexuales en los niveles de herbivoria podrian
deberse al efecto de la variacion ambiental propia de los sitios en donde se establecen y nc
a los procesos ecofisiologicos propios de la planta. Sin embargo, no existe evidencia de que
exista una distribucion espacial diferente entre sexos en C. obtusifolila. Ademas, el disefio
pareado utilizado en este estudio minimizé la posibilidad de confusion entre la

disponibilidad de recursos y la asignacion diferencial entre sexos.

Consecuencias ecolégicas y evolutivas
Una de las preguntas que surge a partir de los resultados de este trabajo es ;cuales son las
posibles consecuencias ecologicas y evolutivas de que en C. obtusifolila existan diferencias
intersexuales significativas en la herbivoria?

En C. obtusifolila encontré que las plantas femeninas y las masculinas distribuyen
sus recursos al crecimiento y a la defensa de forma diferente y que estas diferencias, a su
vez, tienen una repercusion importante sobre la herbivoria. Consistentemente, encontré que
los individuos machos presentan mas dafio.

Como se sabe a partir de algunos trabajos (Louda 1982, Marquis 1984, 1992), la
herbivoria puede traer consecuencias negativas en el desempefio y la adecuacion de las
plantas. Debido a esto podriamos inferir que en C. obtusifolila las plantas masculinas, que
sufren niveles de herbivoria mayores, estan sometidas a una presion selectiva mayor y que
por lo tanto la competencia entre ellos podria favorecer a los fenotipos mas tolerantes o
mas resistentes. Esta desventaja podria reflejarse a nivel individual modificando
negativamente la habilidad competitiva, la supervivencia y la adecuacion de las plantas

masculinas y quiza alterando la proporcion sexual de la poblacion.
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Sin embargo, no se cuenta con evidencia de que en C. obtusifolila las plantas
femeninas presenten una mayor habilidad competitiva. Por el contrario, las plantas
masculinas, que sufrieron de mas herbivoria, desplegaron tasas de crecimiento mayores a
las hembras. Si se considera que C. obtusifolila es una especie pionera, para la cual el
crecer a tasas elevadas resulta ventajoso, el hecho de que las plantas masculinas crezcan
mas rapido que las femeninas podria considerarse como un indicio de que los primero
pueden desplegar mejor desempefio que los segundos.

Ademas, si los machos tienen la capacidad de compensar la perdida del tejido
consumido por herbivoria es probable que puedan ser igual de exitosos que las hembras.
Por lo tanto, los altos niveles de herbivoria que sufren los machos no necesariamente
tendrian que impactar de forma negativa sobre su desempeiio y adecuacion. En C.
obtusifolila las plantas masculinas crecen mas rapido que las femeninas. Esto daria
oportunidad de que, en relativamente poco tiempo, los machos pudieran reemplazar el area
foliar perdida (suponiendo que los costos de producir una hoja sean menores para los
machos). Otra estrategia que podria compensar el consumo de tejido seria que el follaje de
los machos tuviese una capacidad fotosintética mayor que el follaje de las hembras. Asi,
incluso con menor area fotosintética, los machos podrian ser igual de eficientes que las
hembras en la captacion de luz y en la produccion de fotosintatos.

Por otro lado, para saber si la herbivoria esta jugando un papel relevante en la
sobrevivencia de las plantas seria necesario i) determinar la proporcion sexual de la
progenie al momento de la germinacion y ii) determinar cual es la probabilidad de que las
plantulas de ambos sexos alcancen la edad reproductiva en ausencia de herbivoros y
comparar estos resultados con los datos que se obtendrian de estudiar poblaciones con

niveles naturales de herbivoria.



En especies dioicas lo mas comin es encontrar proporciones sexuales sesgadas a
los machos. Sin embargo, en algunas poblaciones de especies dioicas se han encontrado
proporciones sexuales sesgadas a las hembras. Se ha sugerido que estos sesgos podrian ser
consecuencia de los altos niveles de herbivoria que presentan los machos (Danell ef
al 1985, Elmqvist ¢f al.1988, Hjiltén 1992). Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos
(1992) reportaron una proporcion sexual hembra : macho de 1.5 : 1 (estadisticamente
indistinguible de 1 : 1) en una pablacion natural de (. obtusifolili en una zona de 5
hectareas ubicada en la region de Los Tuxtlas. En un censo que involucrd 90 plantas
reproductivas en los senderos de la Estacion de “Los Tuxtlas”, R. Dirzo (com. pers.)
encontré una proporcion sexual 1.15 : 1 (hembra : macho) que no difiri6 significativamente
de 1: 1. Hasta el momento no existe evidencia que seiiale que en C. obtusifolila la
proporcion sexual en poblaciones naturales se modifique como consccuencia de la
herbivoria.

Es evidente que ain estamos lejos de conocer las repercusiones de la variacion
intersexual en la herbivoria primero, a nivel ecologico y después a nivel evolutivo. Sin
embargo, también es claro que conocer la magnitud de la herbivoria y sus cfectos sobre la
adecuacion de ambos sexos, ayudaria a comprender cual es el potencial de los herbivoros
para actuar como una presion selectiva sobre algunos caracteres defensivos de las plantas.

Hasta la fecha no se sabe si la variacion intcersexual en los atributos defensivos
contra la herbivoria surge y se mantiene como consecuencia de que la scleccion ejercida
por los herbivoros tenga un efecto asimétrico entre sexos, si es el resultado de la evolucion
del dimorfismo sexual y de los patrones intersexuales de asignacion de recursos o si resulta
de la interaccion de ambos fenomenos. Estas interrogantes constituyen un campo fértil de

investigacion subsecuente en la ecologia evolutiva de plantas dioicas
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APENDICE 1.

a) Colecta
Se colecto follaje en 17 parejas de arboles (5 hojas por individuo), y para evitar variacion
debido a la edad se cuido que todas las hojas colectadas se encontraran en el mismo estado
fenolégico

Una vez colectado el follaje se coloco en nitrogeno liquido y se transportd al laboratorio
en donde se mantuvo a -20° C.
b) Secado y molido
Las muestras fueron secadas en una liofilizadora para evitar que los compuestos fenolicos
se oxidaran. La liofilizacion es un proceso en donde se extrae el agua bajo presion a una
temperatura de —50 °C. Una vez que las muestras estuvieron secas, fueron molidas
individualmente con nitrégeno liquido en morteros de porcelana.
¢) Extraccion
Para realizar la extraccion de los compuestos fenélicos a partir del follaje, se utilizaron 0.5
gramos (g) de material vegetal seco por individuo. Esta cantidad se puso a extraer durante
30 minutos en 11 ml de metanol al 100%. Las muestras se homogeneizaron y se
centrifugaron a 3200 rpm durante 5 minutos a 4° C, de esta forma se separo la fase acuosa,
que contenia a los compuestos fenolicos, de toda la fibra presente en las hojas. La fase
acuosa se colecté y se mantuvo a —20°. Los 11 ml de metanol en los que se extrajeron los
compuestos fenolicos se consideraron como el “extracto madre”.

Es importante resaltar que los compuestos fenolicos tienden a oxidarse rapidamente,

por lo que una vez extraidos se recomienda realizar las pruebas de interés en un periodo no

mayor a5 dias.
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APENDICE 2

Cuantificacion de fenoles totales
Para cuantificar fenoles totales se utilizo el ensayo propuesto por Price y Butler (1977). Se
utilizaron 100 pl del extracto madre y se diluyeron en 900 ul metanol al 100%. De esta
dilucién se tomaron 100 pl y se les adiciono 3 ml de agua desionizada. Inmediatamente
después se adicioné 1ml de la solucion 0.02 M de ferricianuro de potasio (5.26 g de
K3Fe (CN)s en 1L de agua destilada) y 1 ml de la solucién 0.016 M de cloruro férrico
(3.24 g de FeCl; en 1L de HCI 0.1 M). La mezcla se agitd por algunos segundos y se dejo
transcurrir un periodo de 15 minutos. Pasado este tiempo se leyé la absorbancia de las
muestras a 700 nm en un espectrofotometro (Spectronic 20 Genesys). La prueba se realizo
por triplicado para cada una de las muestras.

Se construyo una curva patrén con acido tanico y con base en ella se calculo el
contenido de fenoles totales en mg / ml para cada una de las muestras. Posteriormente se

utiliz6 la siguiente formula para obtener el contenido de fenoles totales / gr de peso seco:

P =2Z [(va+vs) / va] (vi/ va) (wa/ wy)
en donde;

P = fenoles totales en toda la muestra

Z = concentracion de fenoles obtenidos a partir de la curva patron
wi(g) = muestra utilizada en el ensayo

w; (g) = muestra total colectada

vi(ml) = extracto madre

v (ml) = parte del extracto utilizado

v (ml) = si el extracto (v2) se diluye

v4 (ml) = muestra utilizada de la dilucion (v3)
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APENDICE 3
Cuantificacion de taninos condensados
Para cuantificar los taninos condensados se sigui6 el método de la proantocianidina

recomendado por Waterman y Mole (1994). Del extracto madre se tomaron 50 ul y se

colocaron en un tubo de ensaye con tapa de rosca. Posteriormente se adicionaron 450 pl de
agua desionizada y 4 ml de la solucioén de Butanol : HCI (95% N-Butanol : 5% HCI) y se
mezclaron por 10 segundos. Después, cada uno de los tubos fue sellado y calentado en bafio
maria por una hora, cuidando que la temperatura se mantuviera siempre entre 92-93 °C.
Transcurrido este tiempo los tubos se sacaron de la incubadora y se dejaron enfiiar por 20
minutos. Finalmente se realizaron las lecturas a 550 nm en un espectrofotémetro Spectronic
20 Genesys. La prueba se realizo6 por triplicado para cada una las muestras.

Debido a que no se pudo conseguir una solucion estandar adecuada para la curva

patrén unicamente se reportan los valores de absorbancia.
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